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GRUPY TROFICZNE GASIENIC MOTYLI — PERSPEKTYWA EWOLUCYJNA

WSTEP

Zdecydowana wiekszoS¢ gasienic moty-
li (ponad 99% gatunkoéw) odzywia sie po-
karmem roSlinnym (PIERCE 1995), w tym w
zdecydowanej wiekszoSci liS¢mi i todygami
ro§lin zielonych. Moga one zerowal na ro-
Slinach lub wewnatrz ich tkanek. Zjadane sa
jednak wszystkie ich czeSci: kwiaty, owoce,
dojrzale i niedojrzale nasiona, galasy stworzo-
ne przez inne owady, korzenie, ale rOwniez
kora oraz zdrewniale pnie drzew i galezie
(SCOBLE 1995, POWELL i wspotaut. 1998). Ga-
sienice niektorych przedstawicieli rodziny
Crambidae (Acentropinae i Pyraustinae) oraz
przedstawiciel Arctiidae, Paracles laboulbe-
ni (Bar), zwiazane s3 z roSlinami wodnymi i
posiadaja liczne przystosowania do zycia w

srodowisku wodnym (MEY i SPEIDEL 2008).
Natomiast Cactoblastis cactorum Berg (Pyra-
lidae) odzywia sie¢ kaktusami z rodzaju Opun-
tia (ZIMMERMANN i wspotaut. 2000). Motyle sa
obecnie najwieksza na Swiecie, wyprzedzaja-
ca nawet chrzaszcze, grupa organizmow od-
zywiajacych si¢ roSlinami (POWELL i wspotaut.
1998, GRIMALDI i ENGEL 2005). Mozna jednak
wSsrod gasienic motyli wyrdznic jeszcze kilka
innych grup troficznych takich jak: detrytu-
sozercy, mycetofagi, koprofagi, drapiezniki,
pasozyty i parazytoidy. W kazdej z tych grup
pojawily tez oczywiScie roéznorodne, zarow-
no morfologiczne, jak i biochemiczne czy be-
hawioralne przystosowania zwiazane ze zdo-
bywaniem pokarmu.

EWOLUCJA ROSLINOZERNOSCI U MOTYLI

Motyle wyewoluowaly najprawdopodob-
niej we wczesnej jurze, tak jak i blisko z
nimi spokrewnione chrusciki (Trichoptera),
z przedstawiciela parafiletycznej grupy owa-
dow zyjacej od triasu do kredy i okreSlanej
jako ,rodzina” Necrotauliidae. Najstarsze
znane skamieniatoSci motyli (Archaeolepis
mane (Whalley)) pochodza z wczesnego
okresu jurajskiego sprzed 190 milionow lat
(GRIMALDI i ENGEL 2005). Larwy pierwszych
motyli, podobnie jak larwy ich przodkow,
byly zwiazane z ziemia i Scidtka i odzywia-
ly si¢ detrytusem roslinnym (KRISTENSEN
i wspotaut. 2007, STEKOLNIKOV i KORZEEV
2007). Nastepnym pokarmem byly juz naj-

prawdopodobniej grzyby oraz mchy i wa-
trobowce (PIERCE 1995, GRIMALDI i ENGEL
2005).

To jak wygladaly oraz jaki pokarm wyko-
rzystywaly pierwsze motyle mozemy wywnio-
skowac¢ na podstawie badan przedstawicieli
najbardziej pierwotnej z zyjacych obecnie
rodzin, ktére pojawily si¢ juz na przetomie
jury i kredy. U postaci dorostych w tych ro-
dzinach wystepuje gryzacy aparat gebowy.
Naleza do nich: Micropterigidae (podrzad
Zeugloptera), Agathiphagidae (podrzad Aglos-
sata) i Heterobathmiidae (podrzad Heteroba-
thmiina). Pierwszy podzial linii filogenetycz-
nej tuskoskrzydtych to podzial na Zeuglopte-
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ra i wszystkie pozostale motyle (KRISTENSEN i
wspotaut. 2007).

Micropterigidae to najbardziej pierwotna
rodzina motyli. Gasienice wiekszosci z okoto
120 opisanych gatunkéw odzywiaja sie grzy-
bami i watrobowcami oraz rozkladajacymi si¢
szczatkami roSlin (GRIMALDI i ENGEL 2005).
Natomiast wszystkie ich zwiazki z roSlina-
mi kwiatowymi sa traktowane jako wtorne.
Pozostale dwie pierwotne rodziny zwiazane
sa z roSlinami wyzszymi. Jedyne dwa znane
obecnie gatunki Agathiphagidae maja bez-
nogie larwy, ktore odzywiaja si¢ nasionami
reliktowych nagozalazkowych z rodzaju Aga-
this (Araucariaceae). Wystepuja one w Au-
stralii i na niektérych wyspach potudniowo-
zachodniego Pacyfiku (POWELL i wspolaut.
1998, GRIMALDI i ENGEL 2005). Zyjace W po-
tudniowej czeSci Ameryki Potudniowej Hete-
robathmiidae (10 gatunkéw) stanowia pierw-
sza linie motyli minujacych (wygryzajacych
miekisz liScia) liScie. Ich gasienice zyja na
reliktowych bukach potudniowych (Notho-
fagus spp., Nothofagaceae). Gasienice te roz-
nia si¢ od innych motyli minujacych, ktore
pojawily si¢ pozniej w ewolucji. Nie sa one
zwiazane tylko z jednym liSciem, ale moga
przechodzi¢ i zmieniac liScie w czasie zero-
wania. Stanowia one najprawdopodobniej
podstawowa linie ewolucyjna dla motyli od-
zywiajacych si¢ roSlinami okrytozalazkowymi
(POWELL i wspotaut. 1998, GRIMALDI i ENGEL
2005, KRISTENSEN i wspotaut. 2007). Rowniez
u pierwotnych motyli posiadajacych zdolna
do zwijania ssawke (Glossata), znanych juz
na poczatku okresu kredowego takich jak:
Eriocraniidae, Acanthopteroctetidae (140-135
milionéw lat temu) czy pierwszych Hetero-
neura: Adelidae i Nepticulidae, wystepuja ga-
sienice minujace zwiazane juz z okrytozalaz-
kowymi (POWELL i wspotaut. 1998).

Coraz czeSciej dyskutowana bywa pozycja
Agathiphagidae jako grupy siostrzanej wszyst-
kich pozostatych motyli. Nastepny podziat li-
nii filogenetycznych moégt nastapi¢ pomiedzy
Agathiphagoidea oraz Heterobathmioidea +
Glossata (KRISTENSEN i wspoétaut. 2007).

Obecnie dyskutowane sa dwie teorie
prezentujace mozliwy scenariusz ewolucji
roSlinozernosci u motyli. Pierwsza mowi, ze
pojawila si¢ ona najpierw w odniesieniu do
roSlin nagozalazkowych (Agathiphagidae), a
potem do okrytozalazkowych, i mogla wy-
ewoluowac¢ z detrytusozernosSci rownolegle
w roznych grupach motyli. PrzejScie do mi-
nowania liSci pojawiloby sie¢ w co najmniej
w szeSciu liniach [Aglossata, Heterobathmii-

na, Ericraniomorpha, Adelomorpha, Nepticu-
lomorpha oraz w grupie, ktora pojawila sie
dopiero w srodkowej kredzie (Tineiformes +
Yponomeutiformes + Gelechiiformes)] i by-
loby zwiazane z uproszczeniem budowy ga-
sienic i rownoleglym powstaniem u postaci
dorostych pokladetka zdolnego to przebijania
tkanki liScia. Dodatkowo teori¢ ta potwier-
dza zroznicowanie morfologiczne pokladel-
ka w tych grupach. (STEKOLNIKOV i KORZEEV
2007).

Mozliwe jest rOwniez, ze wszystkie moty-
le, z wyjatkiem Micropterygidae, maja wspol-
nego przodka zwiazanego z roSlinami wyz-
szymi lub ze wszystkie z wyjatkiem Micropte-
rygidae i Agathiphagidae mialy przodka zwia-
zanego z okrytozalazkowymi, a zaleznoS¢ ta
pojawila sie raz w poczatkowej fazie ewolu-
¢ji motyli na przetomie jury i kredy. Wszyst-
kie Heterobathmiidae oraz olbrzymia wick-
szoS¢ obecnie zyjacych Glossata to roslino-
zercy. Monofiletyczno$¢ Glossata wydaje si¢
silnie potwierdzona. RoSlinozerno$s¢ mogta
pojawi¢ si¢ u motyli jedynie raz, natomiast
wszystkie odstepstwa od niej, takie jak detry-
tusozerno$¢ czy odzywianie strzepkami grzy-
bow u Glossata, bylyby wtorne (KRISTENSEN i
wspotaut. 2007). TrudnoSci pojawiaja si¢ gdy
potraktujemy zycie w ziemi i odzywianie si¢
detrytusem u rodzin takich jak Hepialidae i
Tineidae jako pierwotne. Dodatkowo istotne
jest tu wystepowanie u owadow dorostych
w tych rodzinach niektérych prymitywnych
cech aparatu gebowego. U Tineidae ma on
niektore cechy typowe dla pierwotnych Zeu-
gloptera. Wtedy nalezaloby sktoni¢ sie¢ w
kierunku hipotezy mowiacej o kilkakrotnym
pojawieniu sie¢ roslinozernosSci (STEKOLNIKOV
i KORZEEV 2007). PrzejScie motyli na roSliny
wyzsze moglo nastapi¢ u gasienic, ktore we
wczesnych stadiach odzywiaja sie detrytusem
lub grzybami, a nastepnie przechodza na ko-
rzenie roSlin wyzszych (POWELL i wspotaut.
1998).

Nastepnym waznym etapem bylo przej-
Scie motyli od minowania do zerowania na
zewnatrz liSci. Juz u minujacych liScie mo-
tyli pojawila si¢ u owadow dorostych pry-
mitywna ssawka stuzaca do spijania soku z
uszkodzonych roslin oraz wody (Eriocranii-
dae, Acanthopoterctetidae, Lophocoronidae).
Nastepnie owady doroste zaczely odzywiac
sic nektarem i rozpoczela sie¢ koewolucja z
okrytozalazkowymi. Po raz pierwszy ten ro-
dzaj pokarmu pojawil sie¢ u Adelomorpha.
Wysokoenergetyczny pokarm, bogaty w we-
glowodany i aminokwasy jakim jest nektar,
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dal mozliwoS¢ przyspieszenia mozliwosci
dyspersji, rozwoju mechanizmow obronnych,
wykorzystania feromondéw, ale rowniez przy-
spieszyl rozszerzanie si¢ puli roslin wykorzy-
stywanych jako pokarm. Pomimo ze spijanie
nektaru u dorostych motyli pojawito sie jesz-
cze na etapie gasienic minujacych, to jego
najsilniejszy rozwoj byt skorelowany z poja-
wieniem sie odzywiania gasienic na zewnatrz
roSlin pokarmowych, co moglo mie¢ silny
wplyw na t¢ zmian¢ (STEKOLNIKOV i KORZEEV
2007).

Przejscie do odzywiania si¢ na zewnatrz
roslin rowniez mogto mie¢ miejsce kilkakrot-
nie, ale najbardziej rozpowszechnione jest
wsrod tak zwanych motyli wiekszych (Ma-
crolepidoptera). Sciezka ewolucyjna prowa-
dzaca od minowania do zycia na roSlinach
mogta przebiegac przez takie motyle, ktorych
gasienice we wczesnych stadiach minuja, a w
stadiach podzniejszych przechodza na roSliny
(POWELL i wspotaut. 1998), takich jakie zna-
my obecnie u Bucculatricidae (STEKOLNIKOV i
KORZEEV 2007).

Jednak dopiero poczawszy od pojawie-
nia sie grupy Cossiformes, a wiec od okoto
90 milionéw lat temu, ewolucja odzywiania
gasienic zachodzita w kierunku zewnetrznej
roslinozernoSci. Scenariusz ten mogt przebie-
ga¢ od detrytusozernoSci, jedzenia drewna,
wgryzania sic w galezie (Cossiformes: Cossi-
dae, Sesiidae, Castniidae), do minowania i w
koncu zerowania na zewnatrz liSci (Cossifor-
mes: Zygaenidae, Limacodidae, Choreutidae)
lub od minowania, gdy przyjac, ze roslinozer-
nos$¢ pojawila sie u motyli tylko raz. Nalezy
tez zwroci¢ uwage na to, ze to wlasnie u Zy-
gaenidae, majacych gasienice Zzerujace na ze-
wnatrz roslin, nastapit dalszy rozwoj ssawki i
przystosowan do odzywiania nektarem (STE-
KOLNIKOV i KORZEEV 2007).

Silne zréznicowanie w obrebie motyli
nastapito wiec dopiero w koncu kredy i we
wczesnym trzeciorzedzie razem z silnym roz-
wojem roSlin kwiatowych. Radiacja ta miala
wiec miejsce stosunkowo niedawno w po-
rownaniu do innych rzedéw owadéw (GRI-
MALDI i ENGEL 2005).

Gasienice obecnie zyjacych motyli sa
zwiazane z takimi grupami roSlin jak: nago-
zalazkowe, okrytozalazkowe, paprocie, mchy
i watrobowce. Istnieja wiec motyle zwiaza-
ne z bardziej pierwotnymi roSlinami. Oprocz
pierwotnych Micropterigidae na mchach
zyja miedzy innymi przedstawiciele: Psychi-
dae, Oecophoridae, Gelechiidae, Tortricidae
i Pyralidae (Scoble 1995). Gasienice Catop-

tria furcatellus Zetterstedt (Crambidae) oraz
Euptychia spp. (Nymphalidae) odzywiaja si¢
widlakami (SCOBLE 1995). Z kolei przedsta-
wiciele Lithinini (Geometridae, Ennominae)
zyja na paprociach (WEINTRAUB i wspoOlaut.
1995), a cata rodzina Callidulidae jest zwiaza-
na wylacznie z tymi roslinami (SCOBLE 1995).
Niektore gatunki Lithosiinae odzywiaja si¢
epifitycznymi glonami porastajacymi kore
drzew i glonowym komponentem porostow
(SCOBLE 1995, MOSKOWITZ i WESTPHAL 2002).

Jednak olbrzymia wickszoS¢ motyli,
wszystkie wieksze nadrodziny, odzywiaja si¢
roSlinami okrytozalazkowymi. Wiele grup mo-
tyli jest zwiazanych z okreSlonymi wyzszymi
taksonami okrytozalazkowych. Nie stwierdzo-
no jednak zadnego ewolucyjnego trendu do
powiazania ewolucji motyli i ich roslin po-
karmowych. Moze to by¢ spowodowane tym,
ze postacie doroste motyli, inaczej niz np. w
przypadku innej duzej grupy roslinozercow
(Coleoptera: Chrysomeloidea), nie sa najcze-
Sciej zwiazane pokarmowo z tymi samymi
roSlinami co ich larwy. Znaczenie moze miec
jednak sktad chemiczny roSlin, bez wzgledu
na ich pokrewienstwo. Koewolucja mogla
zachodzi¢ wlasnie na tym poziomie, a jej
podstawa byly relacje pomiedzy roSlinami
wytwarzajacymi toksyczne substancje chro-
niace je przed roslinozercami a odpowiedzia
na nie ze strony gasienic (POWELL i wspotaut.
1998).

Nadal stabo poznane pozostaja zaleznoSci
pomiedzy mikroorganizmami, ktére mozna
znalez¢ w przetykach pokarmowych gasienic,
ich zwiazkiem z polifagia i monofagia, spo-
sobem gryzienia liSci, czy gatunkiem roSliny
pokarmowej oraz bogatymi zespotami bakte-
rii jakie znajduja si¢ na liSciach roslin (SIT-
TENFELD i wspolaut. 2002, DILLON i DILLON
2004, XIANG i wspotaut. 2006). Symbiotyczne
bakterie pelnia wazna role przy trawieniu
pokarmu przynajmniej u niektérych motyli.
Przedstawiciele Cossidae i Sesiidae, ktorych
gasienice odzywiaja si¢ drewnem, sa zalezne
od mikroorganizmow rozkladajacych celulo-
ze; larwy Galleria mellonella (L.) (Pyralidae)
przy rozkladzie pszczelego wosku prawdo-
podobnie tez korzystaja z pomocy bakterii.
Bakterie moga tez uczestniczy¢ w rozktadzie
toksycznych alkaloidéw roslinnych. Potwier-
dzono to dla zyjacego na traganku (Astraga-
lus sp.) rodzaju Walshia z rodziny Cosmope-
rigidae (BARBEHENN i KRISTENSEN 2003).

U motyli wystepuja zarOwno gatunki o
gasienicach polifagicznych, jak i monofagicz-
nych. Gasienice moga wykorzystywac jako



146

KRZYSZTOF PABIS

rosliny pokarmowe od kilku do bardzo wielu
roSlin z réznych grup taksonomicznych, kto-
re moga by¢ zmieniane kilkakrotnie w ciagu
bardzo krotkiego czasu. Mozna sobie wyobra-
zi¢ takie czeste zmiany np. u gatunkéw po-
bierajacych pokarm tylko w ciagu dnia. Ga-
sienice moga po kazdej nocy przechodzi¢ na
rozne gatunki roslin. Nalezy jednak pamietac,
ze polifagia nie oznacza, ze wszystkie osob-
niki danego gatunku sa polifagiczne. Najcze-
Sciej jest ona jedynie potencjalna, natomiast
w mniejszej skali populacje danego gatunku
sa monofagiczne lub oligofagiczne (BERNAYS
i SINGER 2002). Istnieje bowiem mozliwoSs¢
wywolania okreSlonej preferencji u gasienic,
co jest w duzym stopniu zalezne od tego na
jakiej roSlinie zlozone byly jaja, a wiec od
preferencji samicy w stosunku do miejsca
ich skladania, co czesto wiaze si¢ rowniez z
dostepnoscia danego gatunku rosliny w okre-
Slonym terenie (CUNNINGHAM i WEST 2001).

Przyktadem moga by¢ rézne strategie ga-
sienic zbadane dla dwoch potencjalnie poli-
fagicznych gatunkéw motyli. Larwy Grama-
mia geneura (Strecker) (Arctiidae) szybko
si¢ przemieszczaja, czesto zmieniaja roSliny
pokarmowe i stosunkowo dlugi czas odpo-
czywaja poza nimi. Strategia taka moze byc¢
korzystna, aby nie przyjmowac zbyt duzych
iloSci toksyn z jednego tylko gatunku rosliny
lub nie odzywiac si¢ zbyt dlugo na roSlinie
o niskiej wartoSci odzywczej. Poza tym gasie-
nice G. geneura, jak i wiekszoSci Arctiidae,
maja parzace wtoski i sa mniej narazone na
ataki drapieznikéw, nie musza wiec pozosta-
wac caly czas w jednym miejscu. Natomiast
samice rozrzucaja jaja, a nie skladaja ich na
rosSlinach. Przeciwna sytuacja wystepuje u
Trichoplusia ni (Hubner) (Noctuidae). Gasie-
nice nie przemieszczaja si¢ czesto i wykazuja
przywiazanie do pierwszej roSliny pokarmo-
wej jaka zostala im podana. Sa one jedno-
czeSnie ubarwione kryptycznie, a ich kolor
rozni si¢ w zalezno$ci od koloru gatunku ro-
Sliny. Ograniczony ruch i brak zmian roSlin
pokarmowych pozwala wiec dodatkowo sku-
teczniej unikac¢ drapieznikow. Samice sklada-
ja jaja na roSlinach (BERNAYS i SINGER 2002).
Te dwa rodzaje strategii mozna zaobserwo-
wac u wielu gasienic (SITTENFIELD i wspotaut.
2002).

U wielu gatunkoéw preferencje pokarmo-
we gasienic ksztaltuja si¢ w pierwszych sta-
diach zyciowych i gasienice takie zdecydo-
wanie wybieraja pozniej ten pierwszy rodzaj
pokarmu. Preferencje takie moga byc¢ wiec
wywolane u miodych gasienic i utrzymuja sie

nawet po kolejnych linieniach (JERMY i wspot-
aut. 1968, BERNAYS i SINGER 2002). Wyjatkiem
sa sytuacje, gdy u jakiego$ gatunku normal-
nym elementem cyklu zyciowego jest zmiana
roSliny pokarmowej w poOzniejszych stadiach
larwalnych (GASTON i wspotaut. 1991). Wy-
wolanie okreSlonych preferencji moze by¢
zwiazane z takimi procesami jak przyzwycza-
jeniem si¢ do szkodliwych substancji, zwi¢k-
szeniem zdolnoSci ich przetwarzania i ucze-
niem si¢ poprzez skojarzenia, a wiec niejako
magazynowaniem tych informacji w systemie
nerwowym (BERNAYS i WEISS 1996). Postulo-
wane jest tez istnienie u gasienic centrum
pokarmowego w centralnym ukladzie nerwo-
wym, w ktorym impulsy przekazywane przez
chemoreceptory moglyby by¢ analizowane
(SCHOONHOVEN i BLOM 1988). Przeglad tych
mechanizmow, w tym aktywnoSci neuronow
znajdujacych sie w szczekach gasienic, dzia-
lania komorek smakowych odpowiedzialnych
za rozpoznawanie roznych substancji roSlin-
nych oraz mozliwoSci magazynowania tych
informacji, pokazuje, ze nawet blisko spo-
krewnione gatunki moga miec rézne systemy
rozpoznawania skltadu chemicznego roslin
(SCHOONHOVEN i VAN LOON 2002). Preferen-
¢ji nie mozna wywolac, gdy gatunki roslin
sa bardzo blisko spokrewnione i wystepuja
u nich te same zwigzki chemiczne. G3asieni-
ce moga wtedy przechodzi¢ z jednego gatun-
ku na drugi i nie wykazuja przywiazania do
pierwszej podanej im roSliny. Oznacza to, ze
to co zjada gasienica w pierwszym stadium
swojego zycia moze spowodowacl, ze stanie
si¢ mniej polifagiczna lub wrecz monofagicz-
na, i moze prowadzi¢ do powstania w obre-
bie jednego gatunku grup o rdéznych prefe-
rencjach pokarmowych (KAROW 1989, TING i
wspoétaut. 2002).

Gdy larwa zmienia roSline, czesto zwia-
zane jest to z wykorzystaniem innych en-
zymow detoksykacyjnych, co powoduje
koszty metaboliczne, a gdy enzymy takie
nie sa produkowane gasienica nie jest w
stanie przezy¢ na nowej roSlinie pokarmo-
wej. Przykladem moze tu by¢ Callosamia
promethea (Drury) (Saturniidae), ktorej
gasienice nie przezywaja zmiany roSliny z
Sassafras albidum (Nuttall) na zawieraja-
ca pochodne cyjankowe Prunus serotina
Ehrh., ktora gdyby podano ja gasienicom
na poczatku mogtaby by¢ wykorzystywana
jako pokarm. (TING i wspotaut. 2002). Po-
dobnie wyglada to u Pieris brassicae (L.).
Larwy zebrane z Brassicae oleracea (L.)
nie przezyja na Tropaeolum majus L. (MA
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1972). Takie roznice pomiedzy populacja-
mi zwigzanymi z réznymi ro$linami moga
tez by¢ odzwierciedlone genetycznie jak
np. w przypadku polifagicznej Helicoverpa
armigera Hubn. (Noctuidae) (SUBRAMANIAN
i MOHANKUMAR 2006).

W dalszej konsekwencji moze to byc je-
den z pierwszych krokobw w procesie specja-
¢ji (TING i wspotaut. 2002). Przykladem moga
tu by¢ blisko spokrewnione gatunki z rodzi-
ny Papilionidae. Papilio oregonius Edwards
zwiazany jest z jednym gatunkiem roSliny, a
P. zelicaon Lucas az z 69 gatunkami z 2 ro-
dzin. Wazna byla tu ewolucja preferencji do
sktadania jaj u samic, ale rOwniez pokrywa-
nie si¢ zasiegu potencjalnych roslin pokar-
mowych i zasiegu motyli (THOMPSON 1998).

Dzieki roznorodnym przystosowaniom fi-
zjologicznym i biochemicznym wiele gatun-
kow utylizuje toksyczne substancje zawarte
w roSlinach (NisHIDA 2002). Glownym miej-
scem przyswajania substancji pokarmowych
i jednoczeSnie miejscem, gdzie zaczyna si¢
ochrona przed trujacymi substancjami jest
srodkowy odcinek jelita. Zachodzi tam inten-
sywna detoksykacja i dzialaja enzymy antyok-
sydacyjne (BARBEHENN i KRISTENSEN 2003). In-
nym waznym zagadnieniem w powiazaniach
miedzy roSlinami a gasienicami jest zdolnosc
przyswajania i wykorzystywania toksycznych
substancji zawartych w roSlinach do obro-
ny, zamiast produkowania wlasnych toksyn
lub jako ich uzupelnienie. NajczeSciej sa one
przyswajane na etapie rozwoju larwalnego,
cho¢ moze to mie¢ miejsce rOwniez u owa-
dow dorostych (BOppRE 1997). Chronia one
przed bardzo réznorodnymi drapieznikami i
parazytoidami takimi jak: ptaki, pajaki, mrow-
ki, sieciarki czy blonkowki z rodziny Ichneu-
monidae (NISHIDA 2002, SIME 2002). Wyko-
rzystywane sa przede wszystkim substancje
nalezace do trzech grup:

— metabolity terpenowe przez przedsta-
wicieli Nymphalidae (Danainae i Nymphali-
nae), Arctiidae, Ctenuchidae, Geometridae i
Sphingidae;

— metabolity fenolowe porostOw przez
Arctiidae (Lithosinae);

— metabolity zawierajace azot (glikozydy
cyjanogenne czy roznego rodzaju alkaloidy
np. pirolizydynowe czy tropanowe) przez
przedstawicieli kilku rodzin: Nymphalidae
(Ithomiinae, Danainae, Heliconiinae, Nym-
phalinae, Acraeinae), Arctiidae, Lymantriidae,
Sphingidae, Pyralidae, Noctuidae, Uraniidae,
Papilionidae, Zygaenidae, Geometridae, Lyca-
enidae i Pieridae (NISHIDA 2002).

Ciekawe jest, ze spoSrod wielu bardzo
roznorodnych toksycznych substancji roSlin-
nych i przy bardzo szerokim spektrum po-
tencjalnie toksycznych roSlin pokarmowych,
przez gasienice wykorzystywanych jest tylko
kilka grup zwiazkow. Taki ograniczony za-
kres moze by¢ zwiazany z chemicznym cha-
rakterem koewolucji pomiedzy motylami a
roSlinami (NISHIDA 2002). Nalezy zwrocic
uwage na to, ze wiekszoS¢ trujacych substan-
¢ji wystepujacych w roSlinach to substancje,
ktore mialy stuzy¢ obronie przed roSlinozer-
cami. RoSlinozercy moga sie przystosowac
do nowych toksycznych substancji jako ga-
tunki wyspecjalizowane lub posiadajace sto-
sunkowo szerokie spektrum pokarmowe,
ale jednoczesnie ponoszace koszty gorszego
przyswajania wartoSci odzywczych. Wydaje
si¢ wiec, ze rosSlinozercy powinni lepiej so-
bie radzi¢ z substancjami chemicznymi typo-
wymi dla swoich roSlin pokarmowych i ta
zaleznoS¢ powinna byc silniejsza u bardziej
wyspecjalizowanych gatunkow. Radiacja gru-
py roSlin zawierajacej dany zestaw toksycz-
nych substancji pociaga wiec za soba radia-
cje roslinozercow mogacych neutralizowac
lub wykorzystywac te substancje (CORNELL i
HAWKIN 2003).

Silne relacje, ktore wiaza z ta sama roslina
zarOwno gasienice, jak i postacie doroste sa
rzadkie. Rowniez w ich ksztaltowaniu wazne
sa preferencje samic do miejsca skladania jaj.
Ciekawy przyklad mutualizmu w relacji rosli-
na-motyl wystepuje w rodzajach Tegeticula i
Parategeticula (Prodoxidae), ktore zwiazane
sa z okreSlonymi gatunkami Agavaceae. Wyste-
puje tu silny zwiazek zaré6wno postaci doro-
stych, jak i larw z jednym gatunkiem roSliny.
Samica wyszukuje Swiezo otwarte kwiaty juk-
ki i sktada w nich jaja zaznaczajac jednocze-
$nie kwiat feromonami, aby zniecheci¢ inne
samice do skladania jaj, a nastepnie przenosi
na tak przygotowane miejsce pylek zebrany
w innym kwiecie, tym samym zapylajac go.
Larwy zywia si¢ rozwijajacymi sie¢ zalazkami
(Tegeticula) lub owocami (Parategeticula).
Poczatki takiego ukladu sa najprawdopodob-
niej zwiazane z typowym dla Prodoxidae ze-
rowaniem gasienic na nasionach i owocach.
PoOzniej pojawilo si¢ specyficzne skladanie jaj.
Nastepnym krokiem bylo prawdopodobnie
pojawienie si¢ Scistego zwiazku pokarmowe-
go postaci dorostych i kwiatow jukki. Podob-
ne zaleznoSci stwierdzono jeszcze u kilku ga-
tunkow motyli takich jak np. Upiga virescens
Hulst (Pyralidae), zwiazana z kaktusem Lopho-
cereus schotti Minor oraz kilkoma gatunkami
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Epicephala (Gracillariidae) i wilczomleczy z
rodzaju Glochidion (GRIMALDI i ENGEL 2005).

Tylko w obrebie zyjacych obecnie gatun-
kow odzywiajacych si¢ pokarmem roSlinnym
wystepuje szereg roznorodnych przystoso-
wan zwiazanych z pobieraniem tego pokar-
mu. Gasienice odzywiajace si¢ roslinami moz-
na podzieli¢ na trzy gldwne grupy. Pierwsza
to motyle minujace zyjace wewnatrz tkanek
lisci. Do drugiej naleza motyle, ktorych gasie-
nice draza tunele w pniach, gateziach, korze-
niach lub owocach. Ostatnig kategori¢ stano-
wia gasienice zyjace na roSlinach i odzywiaja-
ce sie lis¢mi i todygami.

Motyle minujace liScie spotykane sa wie-
lu rodzinach takich jak: Heterobathmiidae,
Eriocraniidae, Acantheropteroctetidae, Nepti-
culidae, Opostegidae, Heliozelidae, Adelidae,
Tischeridae, Gracillaridae, Bucculatricidae,
Roeslerstammidae, Douglasiidae, Acrolepii-
dae, Argyresthiidae, Lyonetiidae i Elachistidae
(POWELL i wspotaut. 1998). Najwicksza gru-
pa motyli minujacych liScie to Gracillarioidea
(GRIMALDI i ENGEL 2005). Zyja one pomig-
dzy warstwami epidermy liSci lub niekiedy
w skrzydetkach nasion, np. klonéw, i r6znia
sic od gasienic zyjacych na roslinach. Przy-
stosowania do takiego trybu Zycia to progna-
tyczna glowa (aparat gebowy skierowany do
przodu), grzbietobrzuszne splaszczenie ciata
oraz czesto wystepujaca redukcja odndzy tulo-
wiowych i posuwek (odnézy odwlokowych)
oraz liczby oczu prostych. Aparat gebowy jest
skierowany do przodu dzigki retrakcji szczytu
glowy do przedtutowia (u gatunkéw odzywia-
jacymi si¢ tkanka liSci) lub poprzez wydtuze-
nie brzusznej strony glowy (u gatunkow roz-
dzierajacych tkanki liScia i odzywiajacych sie
ptynami w nich zawartymi). U gasienic odzy-
wiajacych sie tkankami zuwaczki schodza sie,
aby umozliwi¢ odgryzanie i zucie. U tych zy-
wiacych sie pltynem, ktory wycieka z tkanek,
zuwaczki sa otwarte w czasie odzywiania sie,

a przedni odcinek ciala porusza si¢ na boki,
co powoduje rozcinanie komorek epidermy i
wyplyw ptynu (SCOBLE 1995). Gasienice takie
znane sa tez z inkluzji bursztynowych z wcze-
snej kredy (GRIMALDI i ENGEL 2005).

Gasienice drazace tunele rowniez zyja we-
wnatrz tkanek, ktorymi sie odzywiaja. Maja
semiprognatyczne (nie w pelni skierowane
do przodu) aparaty gebowe. Posuwki sa zre-
dukowane lub niekiedy brak ich w ogodle. Do
grupy tej naleza na przyklad przedstawiciele
Tortricidae (owoce) Cossidae, Sesiidae, He-
pialidae (drewno i korzenie) oraz Pyralidae
i Noctuidae (nasiona i lodygi). W przypad-
ku gatunkow zyjacych w drewnie nast¢puje
znaczne wydluzenie cyklu zyciowego zwia-
zane z niska wartoScia odzywcza pokarmu
(SCOBLE 1995, GRIMALDI i ENGEL 2005).

Ostatnia i jednoczeSnie najliczniejsza
obecnie grupe roSlinozercoOw stanowia ga-
sienice zyjace w odstonietych miejscach na
roSlinach, odzywiajace si¢ liS¢mi i lodygami.
Glowa u tych gasienic jest cylindryczna i ma
hypognatyczny (skierowany w dot) aparat ge-
bowy. Gasienice te sa rOwniez bardziej mobil-
ne, poniewaz czesto odpoczywaja w innych
miejscach niz te na ktérych sie odzywiaja,
czesto zeruja w nocy, a na dziei chowaja sie.
Sa wigksze niz te, ktore zeruja wewnatrz tka-
nek, zjadaja wiec wiecej pokarmu i czesciej
musza si¢ przemieszcza¢ w jego poszukiwa-
niu. Przepoczwarczenie, inaczej niz u minuja-
cych motyli, ma miejsce w roznych miejscach
niekoniecznie w bezposSrednim sasiedztwie
pokarmu. Gasienica przemieszcza sie¢ niekie-
dy na znaczne odleglosci. Wiele z gasienic
zyjacych na wyeksponowanych miejscach ma
tez roznorodne przystosowania zwiazane z
obrona i unikaniem drapieznikOw: ubarwie-
nie maskujace (kolor lisci, todyg, lub przypo-
minaja odchody) lub z drugiej strony, parza-
ce wtoski lub jaskrawe kolory pokazujace ich
toksycznos$¢ (SCOBLE 1995).

DETRYTUSOZERNOSC I MYKOFAGIA

DetrytusozernoS¢ oraz odzywianie si¢
Scioltka wystepuje u kilku rodzin motyli. Nale-
73 do nich: Micropterigidae, Tineidae, Ericot-
tidae, Acrolophidae, Oecophoridae, Lecitho-
ceridae Blastobasidae, Symmocidae i Tortrici-
dae (POWELL i wspotaut. 1998), a takze nie-
ktore Lycaenidae (DUARTE i wspotaut. 2005)
i przedstawiciele rodzaju Hyposmocoma
(Cosmopterigidae) (GREHAN 1988). ROwniez
wystepujace jedynie na Nowej Zelandii Mne-

sarchaeidae sa zyjacymi w Sciotce detrytuso-
zercami (GRIMALDI i ENGEL 2005). NiektOrzy
przedstawiciele Hepialidae zyja w Sciotce lub
pod ziemia, gdzie gasienice buduja oprzedy i
odzywiaja si¢ detrytusem, grzybami i watro-
bowcami lub draza tunele w korzeniach. Nie-
ktore Hepialidae poczatkowo odzywiaja si¢
grzybami, by nastepnie w dalszych stadiach
przejs¢ na pokarm roSlinny (GREHAN 1988,
1989).
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Istnieja wiec rowniez gasienice mykofa-
giczne. Mozna wsrod nich wyr6zni¢ gatunki,
ktore odzywiaja sie grzybami, grzybowymi
komponentem porostOw oraz gatunki de-
trytusozerne, gdzie grzyby sa zjadane przy-
padkowo i niejako ubocznie. Obligatoryjnie
grzybami odzywiaja sie przedstawiciele: Ti-
neidae, Arrhenophanidae, Pyralidaec (Phy-
cytinae) i Noctuidae (YOSHIMATSU i NAKATA
2000). Wiekszos¢ przypadkow mykofagii u
motyli mozna spotka¢ u Tineidae. Podrodzi-
ny Nemapogoninae i Scardiinae naleza tu
do najbardziej typowych. Ich przedstawicie-
le odzywiaja sie grzybami lub rozkladajacym
sic drewnem pokrytym grzybnia (SCOBLE
1995). Przedstawiciel Acrolophidae, Amydria
anceps Walsingham, odzywia si¢ grzybami
na zewnatrz kolonii mrowek z rodzaju Atta
(SANCHEZ-PENA i wspotaut. 2003). Niektorzy
przedstawiciele Tortricidae odzywiaja si¢
rozktadajaca si¢ materia, a inni sa fakultatyw-
nym mykofagami. Mykofagia wystepuje tez

u Oecophoridae, zwlaszcza wsrod Australij-
skich motyli zyjacych na martwych liSciach
eukaliptusa. Spotykana jest tez u Geometri-
dae (SCOBLE 1995). Na porostach zyja przed-
stawiciele kilku rodzin motyli: Arctiidae (Li-
thosinae), Noctuidae, Psychidae, Lycaenidae
(Lipteninae) (SCOBLE 1995, POYKKO 2005)
oraz Pyralidae (GRIMALDI i ENGEL 2005).
Mykofagia u motyli wyewoluowata praw-
dopodobnie z detrytusozernosci, podczas
ktorej zjadane sa rowniez przypadkowo ko-
morki grzybow. Moglo nastapi¢ zwiekszanie
udzialu grzybow w diecie, co prowadzilo
stopniowo do obligatoryjnej mykofagii, przy
jednoczesnej zwickszajacej sie¢ zaleznoSci
od enzymow wykorzystywanych normalnie
przez grzyby do rozcinania ich wlasnej tkan-
ki. Z kolei przejScie do odzywiania si¢ poro-
stami nastapito najprawdopodobniej poprzez
gatunki odzywiajace si¢ glonami, a nastepnie
glonowym komponentem porostow, a nie od
gatunkow mykofagicznych (RAWLINS 1984).

ODZYWIANIE SIE TKANKAMI POCHODZENIA ZWIERZECEGO

Istnieje rowniez niewielka, ale jednocze-
$nie bardzo roéznorodna grupa motyli, ktore
odzywiaja si¢ tkankami pochodzenia zwierze-
cego lub sa bardzo silnie zwigzane pokarmo-
wo ze zwierzetami i ich bezpoSrednim oto-
czeniem. Niektore zwiazaly si¢ z kregowca-
mi. Zyja w norach ssakow, ptasich gniazdach
lub odzywiaja si¢ padlina. CzeSC stala si¢ sy-
nantropijna. Wi¢kszoS¢ z nich odzywia si¢
keratyna: piorami ptakow, sierScia, skora czy
rogowymi wytworami naskorka. Znane sa tez
nieliczne przypadki koprofagii.

Odzywianie si¢ keratyna to bardzo rzad-
ki przypadek u owadow, poniewaz tylko
bardzo nieliczne posiadaja odpowiednie
enzymy (keratyneazy). Przykladem moga tu
byc¢ niektore Tineidae, ktore staly sie szkod-
nikami wetnianych ubrafn (SCOBLE 1995).
Tineidae odzywiajace si¢ keratyna, jak np.
Tineola spp., maja szeroki asortyment enzy-
mow proteolitycznych, ktore przy praktycz-
nie beztlenowych warunkach, wysokim pH
i redukcyjnym Srodowisku sa w stanie prze-
rwac bardzo stabilne mostki dwusiarczkowe
miedzy resztami cysteinowymi (ROBINSON
2004). Bardzo ciekawym przyktadem keraty-
nofagii jest rodzaj Ceratophaga (Tineidae).
Jest to jedyny rodzaj motyli, ktorego gasie-
nice odzywiaja si¢ twarda, sucha keratyna;
polnocnoamerykanski gatunek Ceratophaga
vicinella (Dietz) odzywia si¢ starymi pance-

rzami zO6twi Gopherus polyphemus (Daudin)
(DEYRUP i wspolaut. 2005).

Znanych jest tez kilka gatunkéw motyli,
ktorych gasienice sa koprofagiczne. Jednak
niektore larwy, ktore zyja na odchodach, to
w rzeczywistoSci keratynofagi. Keratyne za-
wieraja odchody ssakOw, jak np. nietoperzy,
oraz wypluwki ptakow drapieznych (SCOBLE
1995, BARBEHENN i KRISTENSEN 2003). Najwie-
cej koprofagow znanych jest w rodzinie Tine-
idae (COMMON i HORAK 1994). Z guano nieto-
perzy zwiazane sa gasienice przedstawicieli
kilku rodzin: Gelechiidae, Noctuidae (Schran-
kia spp.), Pyralidae (Bocchoris acamasalis
(Walker), Pyralis manihotalis Guenee, Aglos-
sa pinguinalis (L.)) oraz Tineidae (Monopis
spp.) (WEINSTEIN i EDWARDS 1994, SANCHEZ-
PINERO i PEREZ-LOPEZ 1998, FERREIRA i MARTINS
1999). Gasienice australijskich Oecophoridae
z rodzaju Trisyntopa zyja w gniazdach papug
i odzywiaja si¢ ich odchodami (EDWARDS i
wspotaut. 2007). Oecophoridae z rodzaju Te-
lanespia z Australii odzywiaja si¢ odchodami
koali i oposow. Na odchodach koali Zeruja
takze przedstawiciele Blastobasidae i Tortrici-
dae - Argyrotoxa pompica Turner (COMMON i
HORAK 1994). Gasienice Acrolophus pholeter
Davis (Acrolophidae) i Idia gopheri (Smith)
(Noctuidae) zyja w norach zotwia Gopherus
polyphemus i odzywiaja sie jego odchodami
(STILLWAUGH 2000).
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Ciekawy przyklad koprofagii, powiazany
jednoczes$nie z silnym zwiazkiem owadow
dorostych z zywicielem, dotyczy kilku potu-
dniowoamerykanskich gatunkéw Chrysau-
ginae (Pyralidae) zwiazanych z leniwcem
trojpalczastym i dwupalczastym. Postacie do-
roste Cryptoses choloepi Dyar zyja w sierSci
leniwca, a gasienice sa koprofagiczne. Gdy
leniwiec schodzi z drzewa, samice wykorzy-
stuja ten moment do zlozenia jaj na odcho-
dach. Po wylegu, doroste motyle odlatuja w
poszukiwaniu leniwca. Co ciekawe, propor-
cja samic do samcoOw w sierSci leniwca wy-
nosi 3:1. Wzrastaja tym samym szanse zloze-
nia jaj. Prawdopodobnie ten sam mechanizm
wystepuje u innych koprofagicznych Pyrali-
dae zwiazanych z leniwcami takimi jak Bra-
dypodicola spp. i Bradypophila spp. (WAAGE
i MONGOMERY 1976, BRADLEY 1982, GILMORE i
wspotaut. 2001). Prawdopodobnie owady do-
roste maja w ten sposOb zapewniona ochro-
ne przed drapieznikiem i mozliwe, ze czer-
pia substancje odzywcze z wydzielin skory
leniwca lub z glonéw na jego siersci (WOLDA
1985).

Wydaje sie, ze koprofagia mogla si¢ poja-
wic¢ u motyli jedynie w nielicznych przypad-
kach, gdy odchody sa ukryte w jaskiniach,
norach czy gniazdach. Przy niskiej wartoSci
odzywczej pokarmu i dlugim cyklu rozwojo-
wym koprofagicznych motyli bardzo wazna
jest mniejsza konkurencja ze strony innych
koprofagow oraz mniejsza presja drapiezni-
kOw (SANCHEZ-PINERO i PEREZ-LOPEZ 1998).

Druga grupe¢ gasienic zwiazanych pokar-
mowo ze zwierzetami sa gatunki zwiazane z
innymi bezkregowcami, w tym przede wszyst-
kim innymi owadami. Niektore gasienice od-
zywiaja si¢ wydzielinami i produktami owa-
dow. Larwy wielu Lycaenidae odzywiaja si¢
wydzielinami Homoptera lub wydzielinami
regurgitacyjnymi (pokarmem wydzielanym, a
nastepnie przekazywanym innemu osobniko-
wi) mrowek (SCOBLE 1995). Gasienice przed-
stawicieli Galleriinae (Pyralidae), jak np. Gal-
leria mellonella i Achroea grisella Fabr., zyja
w ulach i odzywiaja si¢ woskiem pszczol.
Gasienice Galleria mellonella moga odzy-
wiaé sie wszystkimi produktami pszczelimi,
ale preferuja plastry pelne miodu. W sytuacji
niedoboru pokarmu moga tez zjada¢ larwy i
poczwarki pszczot (HAMIDA 1999). Odzywia-
nie woskiem wyewoluowato najprawdopo-
dobniej od odzywiania si¢ roznymi szczat-
kami organicznymi w gniazdach pszczot, co
znane jest u wielu Gallerinae (BARBEHENN i
KRISTENSEN 2003), takich jak np. Aphomia

sociella (L.), ktorego gasienica zyje w gniaz-
dach trzmieli (PRYS-JONES i CORBET 1987).
Istnieja tez gasienice, ktore mozna okre-
Sli¢ jako miesozerne. Moze to byC zarowno
odzywianie si¢ zywymi, jak i martwymi bez-
kregowcami, padlinozernos¢ lub drapieznic-
two. Znane sa rOwniez pasozyty i parazyto-
idy. Ich biologia jest stabo poznana i trud-
no jednoznacznie zaklasyfikowac¢ konkretne
przypadki z tych dwu grup. U gasienic nor-
malnie odzywiajacych si¢ roSlinami zdarza
si¢ takze kanibalizm. NajczeSciej ten rodzaj
odzywiania jest przypadkowy, ale znane sa
tez przykltady obligatoryjnego kanibalizmu
(SCOBLE 1995, PIERCE 1995). Miesozernos¢
pojawila si¢ w ewolucji motyli kilkakrotnie
i wystepuje u okoto 200 gatunkéw z oSmiu
nadrodzin: Tineoidea, Gelechioidea, Tortrico-
idea, Zygaenoidea, Pyraloidea, Geometroidea,
Noctuoidea i Papilionoidea (PIERCE 1995).
Przypadki kanibalizmu sa spotykane u
przedstawicieli kilku grup motyli, w tym
Pyraloidea, Noctuidae, Lycaenidae (PIERCE
1995) oraz Pieridae (ZAGO-BRAGA i ZUCOLOTO
2004). Moze on dotyczy¢ jaj, gasienic, a nie-
kiedy rowniez poczwarek. Moze wystepowacd
przypadkowo lub by¢ stalym elementem bio-
logii danego gatunku (ZAGO-BRAGA i ZUCOLO-
TO 2004, BARTOS-BELLANDA i ZUCOLOTO 2005).
Zauwazono, ze u niektorych Noctuidae pro-
cent przypadkow kanibalizmu wzrasta wraz
ze spadkiem wartoSci odzywczej roSlin lub
gdy gasienice odzywiaja si¢ na mniej prefero-
wanych gatunkach roSlin. Kanibalizm moze
rekompensowac straty spowodowane gor-
szej jakoSci rosling pokarmowa. Moze tez by¢
stalym sposobem przyjmowania niektOorych
waznych dla gasienic substancji odzywczych
(PIERCE 1995, ZAGO-BRAGA i ZUCOLOTO 2004).
Sugerowano tez, ze kanibalizm moze by¢
czestszy u gasienice polifagicznych i ze mogt
pojawi¢ sie wlasnie u gatunkéw majacych
szersze spektrum pokarmowe (PIERCE 1995).
Moze si¢ on ujawni¢ w sytuacji stresu pokar-
mowego, gdy gasienice maja puste przewody
pokarmowe, niedobor wody i aminokwasow,
jak np. u Agrotis segetum Denis & Schiff
i Mamestra brassicae (L) (HEINIG 1989).
Waznym czynnikiem moga tez by¢ niedobo-
ry substancji obronnych takich jak alkaloidy
pirolizydynowe, ktore gasienice moga w ten
sposob uzupetnia¢ (BOGNER i EISNER 1991).
Do innych czynnikéw mogacych wplywacé na
wzrost liczby przypadkow kanibalizmu nale-
73: zageszczenie gasienic, dlugos¢ okresu bez
pokarmu, stadium i wielko$¢ gasienic, sto-
pien presji parazytoidow oraz predyspozycje
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genetyczne danego gatunku (SEMLITSCH i WEST
1988, PIERCE 1995). Zmniejszanie zageszcze-
nia gasienic zwigzane z kanibalizmem moze
rowniez redukowal presje drapieznikOw i
parazytoidow poprzez utrudnienie lokalizacji
zywiciela (CHAPMAN i wspotaut. 2000).
Padlinozernos¢ stwierdzono u kilku ga-
tunkow motyli zwiazanych z pajakami, gdzie
gasienice zjadaja ofiary pajakow w ich sie-
ciach. Wymieni¢ mozna tu przedstawicie-
li rodzaju Brachmia (Gelechiidae) (SCOBLE
1995, PIERCE 1995), Batrachedra stegodypho-
bius Walsingham z potudniowej Afryki, kto-
rego gasienice wyjadaja ofiary z sieci pajaka
z rodzaju Stegodyphus (POCOCK 1903), ale
tez Neopalthis madates Druce (Noctuidae)
zyjacy w sieci pajaka z rodziny Theriididae
- Anelosimus eximius (Keyserling) (FUREY i
RIECHERT 1989). ZaleznoSci takie mogly wy-
ewoluowa¢ od gatunkow, dla ktoérych sie-
ci pajakow stanowily poczatkowo jedynie
ochrone przed drapieznikami i parazytoida-
mi. Przykladem moze tu by¢ Tallula watsoni
Barnes & McDunnough (Pyralidae), ktorego
gasienice zyja w sieciach pajaka Anelosimus
studiosus (Hentz), ale odzywiaja si¢ liS¢mi
wpadajacymi do sieci (DEYRUP i wspotaut.
2004). Padlinozerne gasienice odzywiajace
si¢ roOwniez owadami zlapanymi w dzban-
ki miesozernych roslin z rodzaju Nepenthes.
Naleza do nich Autoba radda (Swinhoe) z
rodziny Noctuidae (SCOBLE 1995) i zZyjacy na
Cejlonie, zwiazany z Nepenthes distillatoria
L. przedstawiciel Psychidae z rodzaju Nepen-
thophilus (KITCHING 2000). Gasienice zyja-
cego na Sumatrze Hypophrictis saprophaga
Diakinoff (Tineidae) sa padlinozercami zy-
jacymi w gniazdach trzmieli. Do fakultatyw-
nych padlinozercéw naleza tez gatunki zwia-
zane z gniazdami mrowek jak np. Ardiosteres
moretonella (Walker) i Iphierga macarista
Turner (Psychidae) oraz Niphopyralis chio-
nesis Hampton (Crambidae) (PIERCE 1995).
Wsrod gasienic miesozernych tylko o nie-
licznych mozna powiedzie¢, ze sa polujacy-
mi drapieznikami. Przykladem moga tu byc¢
zyjacy na Hawajach przedstawiciele rodzaju
Eupithecia (Geometridae). Kilka gatunkéw,
miedzy innymi E. orichloris Meyrick i E.
staurophragma Meyrick, aktywnie poluje na
inne owady i pajeczaki. Ich ofiarami sa glow-
nie muchowki (Calliphoridae, Dolichopodi-
dae, Drosophilidae), ale takze karaczany, pro-
stoskrzydte, gryzki, pluskwiaki rownoskrzy-
dte, btonkéwki z rodziny Braconidae, motyle
z rodziny Cosmopterigidae i skoczogonki.
Gasienice oczekuja na ofiare w typowej dla

miernikowcow pozycji, lekko odchylone od
galazki. Sa przy tym doskonale zamaskowane
i same przypominaja niewielka galazke. Gdy
ofiara dotknie glowy, gasienica btyskawicznie
odchyla si¢ i tapie zdobycz. Atak trwa zaled-
wie 1/12 sekundy. Do chwytania i przytrzy-
mywania ofiary stuza przeksztalcone odnédza
tulowiowe. Sa one wydluzone, zaopatrzone
w silne pazurki oraz ostre szczeciny. Odnoza
tworza kosz chwytny uniemozliwiajacy wy-
dostanie sie ofiary (MONGOMERY 1983).

Drugim niezwyklym przykladem poluja-
cej gasienicy wystepujacej na Hawajach jest
Hyposmocoma molluscivoria Rubinoff &
Haines (Cosmopterigidae). Odzywia sie ona
ladowymi Slimakami z rodzaju Tornatellides.
Do chwytania i unieruchamiania ofiary stuzy
im przedza. Obwijaja nia Slimaka i przycze-
piaja do liScia uniemozliwiajac poruszanie si¢
lub spadniecie. Nastepnie gasienica zmusza
Slimaka do wycofania sie do kofica muszli i
zjada go (RUBINOFF i HAINES 2005, 2000).

Z kolei gasienice Pringleophaga marioni
Viette (Tineidae) w warunkach laboratoryj-
nych agresywnie atakuja i zjadaja dzdzow-
nice. Na subantarktycznej wyspie Marion
Island oba gatunki sa powszechne i cho¢
nie ma dotychczas danych o takim zachowa-
niu w naturalnym Srodowisku nalezy jednak
przypuszczaé, ze dzdzownice sa czeScia diety
tych gasienic (SCOBLE 1995).

Zdolnos¢ aktywnego polowania mogla
powsta¢ w miejscach pozostajacych w silnej
izolacji, a wiec na wyspach, przy mniejszej
presji drapieznikow i braku innych drapiez-
nych owadéw (MONGOMERY 1983, PIERCE
1995, RUBINOFF i HAINES 2005).

WiekszoS¢ miesozernych gasienic odzy-
wia si¢ jednak zdobycza, ktora nie wymaga
aktywnego polowania. W tej grupie jest tez
duzo pasozytOw i parazytoidow. Do najczest-
szych ofiar naleza pluskwiaki rownoskrzydie
i larwy mrowek, ale wykorzystywane sa tez
inne owady, zwlaszcza inne gasienice oraz
jaja owadow i pajakOw (PIERCE 1995).

W obrebie Homoptera wickszoS¢ ofiar
(ponad 70%) to posiadajacy miegkkie cia-
tlo przedstawiciele podrzedu Sternorrhyn-
cha (Psylloidea, Aphidoidea i Coccoidea),
zwlaszcza z rodziny Coccidae (PIERCE 1995,
SCOBLE 1995). Taki sposob odzywiania poja-
wil sie niezaleznie w kilkunastu rodzinach i
prawdopodobnie ze wzgledu na duza ilos¢
tych owadow, ich mata ruchliwos¢ oraz ta-
twy i czesty ich kontakt z gasienicami (Sco-
BLE 1995). Do rodzin tych naleza: Psychidae,
Oecophoridae, Coleophoridae, Blastobasi-
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dae, Momphidae, Cosmoperigidae, Tortrici-
dae, Cyclotornidae, Pyralidae, Noctuidae, Ly-
caenidae, Heliodinidae, Schreckensteiniidae
(PIERCE 1995, SCOBLE 1995). Wiele Lycaeni-
dae odzywia sie¢ tez wydzielinami pluskwia-
koéw (PIERCE i wspotaut. 2002). Ciekawym
przykladem jest gasienica Coccidiphaga sci-
tula (Rambur) z rodziny Noctuidae, ktora
nie tylko zjada Coccidae, ale rowniez uzywa
ich jako swoistej przenosnej ostony, ktora
przytrzymuje zmodyfikowanymi posuwkami
analnymi (SCOBLE 1995).

Motyle odzywiajace si¢ na przedstawi-
cielach podrzedu Auchenorrhyncha (Cica-
delloidea, Cicadoidea, Fulgoridea) naleza do
rodzin Epipyropidae i Cyclotornidae (PIERCE
1995). Cala rodzina Epipyropidae to pasozy-
ty. Przyczepiaja si¢ do ciala zywiciela, ktorym
najczesciej sa Fulgoridae i odzywiaja si¢ jego
woskowymi wydzielinami. Caly etap rozwoju
larwalnego przebiega na pluskwiaku, dopiero
przepoczwarczenie ma zwykle miejsce poza
nim, cho¢ spotykane byly przepoczwarcze-
nia na zywicielu (SCOBLE 1995). Pasozytami
sa tez wszyscy przedstawiciele endemicznej
dla Australii rodziny Cyclotornidae. Gasieni-
ce rodzaju Cyclotorna poczatkowo pasozytu-
ja na Homoptera, a nastepnie odzywiaja sie
larwami mrowek. PrzejScie do zycia w gniez-
dzie mrowek zwiazane jest z wylinka i zmia-
nami morfologicznymi u gasienicy. Stadium
to jest splaszczone grzbietobrzusznie, larwa
ma mala glowe, ktéra moze by¢ wciagana do
przedtutowia. Mrowki sa oszukiwane wydzie-
lina pojawiajaca sie¢ w okolicy odbytu (DODD
1912, PIERCE 1995).

Druga najliczniejsza grupe ofiar stanowia
larwy mrowek. Odzywiaja si¢ nimi przedsta-
wiciele rodzin: Tineidae (np. Hypophrictis do-
lichoderella Roepke), Crambidae (podrodzi-
na Wurthiinae), Batrachedridae (Batrachedra
myrmecophila Snell.) oraz wiele gatunkow
z rodziny Lycaenidae. Znane sa tez gatunki,
ktore poczatkowo odzywiaja sie pluskwia-
kami, by w nastepnej fazie cyklu zyciowego
przejs¢ do gniazd mrowek. Naleza do nich
wspomniane wczesSniej Cyclotornidae oraz
przedstawiciel Lycaenidae — Allotinus apries
Fruhstorfer (PIERCE 1995, GRIMALDI i ENGEL
2005). Specjalizacja w stosunku do zywicie-
la jest najczeSciej bardzo silna i zwlaszcza w
przypadku myrmekofilnych (zwiazanych z
mrowkami) motyli ogranicza si¢ najczeSciej
do jednego gatunku, co moze by¢ zwiazane
z koniecznoscia wystepowanie waskich przy-
stosowan fizjologicznych oraz okreSlonego
aparatu enzymatycznego (PIERCE 1995).

Najwicksza roznorodnoS¢ zwiazkow z
mrowkami wystepuje u Lycaenidae. Maja
one rozny charakter, od mutualistycznych
do pasozytnictwa oraz drapieznictwa i wy-
stepuja u Lycaenidae we wszystkich kra-
inach zoogeograficznych. Jest to jednocze-
$nie rodzina, w ktorej wystepuje wickszos¢
przypadkow odzywiania sie pokarmem po-
chodzenia zwierzecego. Odzywianie sie wy-
dzielinami regurgitacyjnymi mrowek lub
ich jajami, larwami i poczwarkami stwier-
dzono u 22 rodzajow w 3 podrodzinach:
Lycaeninae, Riodininae oraz u Miletinae.
Ostatnia z nich jest podrodzina w caloSci
entomofagiczna, jednak zwiazana gtownie z
Homoptera. (PIERCE i wspotaut. 2002). Nie
wszystkie stadia musza by¢ miesozerne, np.
u Maculinea dopiero 4 stadium odzywia sie
larwami mréwek, a pierwsze 3 zywia sie ro-
Slinami (FIEDLER 1998). U myrmekofilnych
Lycaenidae wystepuja roznorodne przysto-
sowania zwiazane z ochrona, takie jak: gru-
ba kutikula larw, zdolnoS¢ retrakcji glowy
oraz zdolnoSci manipulowania zachowa-
niem mrowek dzieki roznego rodzaju gru-
czolom — mimikra chemiczna lub oferowa-
nie mrowkom wydzielin o wysokiej warto-
Sci odzywczej. Moga to by¢ rOwniez sygnaly
dzwickowe. Wydawanie dzwicku poprzez
ocieranie si¢ o siebie segmentoéw (strydu-
lacja) wystepuje powszechnie u poczwarek
Lycaenidae (PIERCE i wspotaut. 2002). Or-
gany dzwickowe moga tez wystepowal u
gasienic (DEVRIES 1991, PIERCE i wspotaut.
2002). Organy takie nie wystepuja u Mile-
tinae. Prawdopodobnie u niektorych gatun-
kow ochrone przed mrowkami zapewniaja
ostony z przedzy, jednak wystepuje rowniez
kamuflaz chemiczny. Gasienice Feniseca ta-
rquinius (Fab.) odzywiaja sie¢ mszycami i
maja skltad chemiczny oskorka zblizony do
tego u swoich ofiar. Kamuflaz chemiczny
nie jest wiec zwiazany z obecnoScia jakich-
kolwiek gruczolow i wydzielin i nie jest to
upodabnianie si¢ do mrowek (YOUNGSTEADT
i DEVRIES 2005). Wyjatkowym przypadkiem
jest inny przedstawiciel Miletinae. Wystepu-
jacy w Australii Liphyra brassolis Westwood
nie korzysta z mimikry chemicznej i innych
sposobow typowych dla innych Lycaenidae.
Gasienica ma bardzo gruby oskorek oraz
miesisty pancerz ochronny zakrywajacy gto-
we i odnoza. Odzywia sie larwami mrowek
z rodzaju Oecophylla, a dzi¢ki oslonie moze
wedrzec sie do gniazda sita. Poczwarka po-
zostaje okryta oskorkiem ostatniej wylinki
larwalnej, a dojrzaly motyl jest w czasie wy-
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chodzenia z gniazda okryty luznymi tuskami
(DoDD 1902).

Ewolucja skomplikowanych relacji mie-
dzy Lycaenidae a mrowkami, z drapieznic-
twem wlacznie, mogla sie rozpocza¢ od
sytuacji, gdy pojawily si¢ systemy obrony
przed mrowkami jako drapieznikami, a na-
stepnie zwiazkéw mutualistycznych (PIERCE
i wspotaut. 2002). Przykltadem takich zacho-
wan moga by¢ gasienice Eunica bechina
Hewitson (Nymphalidae). Zaatakowane wy-
puszczaja poprzez regurgitacje lub z miejsca
przeciecia oskorka silne repelenty, ktore od-
straszaja mrowki (FREITAS i OLIVEIRA 1992).

Znane sa tez ofiary wsrdd innych owa-
dow oraz pajeczakow. Parazytoidem gasie-
nic Limacodidae jest Phycita dentilinella
Hampson (Pyralidae). Jaja skladane sa na
zywicielu tuz przed przepoczwarczeniem, a
larwa odzywia si¢ gasienica lub, gdy zdazy
sie ona przepoczwarczyé, rOwniez poczwar-
ka. Z kolei inny przedstawiciel Pyralidae
Sthenobaea parasitus (Jordan) zyje w tune-
lach z przedzy miedzy brodawkami gasienic
z rodzaju Dirphia i Automeris (Saturniidae)
(JORDAN 1926, PEIGLER 1994). Gasienica Ti-
rathaba parasitica (Lucas) (Pyralidae) od-
zywia sie gasienicami Hepialidae. (SCOBLE
1995). Parazytoidami zyjacymi w gniazdach
os z rodzaju Polistes sa polnocnoamerykan-
skie Chalcoela iphitalis Walker i Chalcoela
pegasalis Walker (Crambidae) (STRASSMANN
1981, HODGES i wspotaut. 2003). Gasienice
wystepujacego na Florydzie Cryptothelea
gloveri (Packard) (Psychidae) odzywiaja si¢
pluskwiakami, ale rOwniez roztoczami Phyl-
locoptruta oleivora (Ashmead) (Eriophy-
idae) oraz Panonychus citri (McGregor)
(Tetrenychidae) (VILLANUEVA i wspolaut.
2005). Roztoczami z rodzaju Eriphyes moze
odzywia¢ si¢ gasienica Tortrix podana
Scop. (Tortricidae) (PIERCE 1995). Z kolei
Rhathamictis perspera (Meyrick) (Psychi-
dae) odzywia si¢ jajami pajakow, ale row-
niez poczwarkami Nuroptera z rodziny He-
merobiidae (PATRICK 1999). Jajami owadow
i pajakow odzywia sie¢ jeszcze kilka innych
gatunkow. Naleza do nich Monopsis hemi-
citra Meyrick (Tineidae) — zloza jaj modli-
szek, Stathmopoda arachnophthora Turner
(Oecophoridae), Brachmia sp. (Gelechii-
dae) — jaja pajakow, Titanoceros thermop-
tera (Lower) (Pyralidae) — jaja ¢my Ochro-
gaster lunifer Herrich-Schiffer (Notodonti-
dae) (PIERCE 1995).

Istnieje kilka teorii dotyczacych poja-
wienia sie¢ mig¢sozernosSci u gasienic moty-

li. Wystapita ona kilkakrotnie w ewolucji
motyli. Mogla wyewoluowac¢ u gatunkow
odzywiajacych sie grzybami lub porosta-
mi. Stadium posSrednim miedzy roSlinozer-
noscia a miesozernoScia mogly by¢ gatun-
ki okazjonalnie odzywiajace si¢ martwymi
owadami. Mogla ona réwniez wyewolu-
owac u gatunkoéw, u ktoérych wystepowat
kanibalizm. Nadal otwarte jest rOwniez py-
tanie, dlaczego tak niewiele jest mi¢sozer-
nych motyli. Istnieje szereg przypadkow,
gdy tylko jeden przedstawiciel danego ro-
dzaju odzywia si¢ zwierzetami, a pozostate
sa typowymi roslinozercami. Sugeruje to,
ze te niezwykle przystosowania pojawily
sie w tych przypadkach bardzo niedawno.
Odwrotna sytuacja wystepuje jedynie u ta-
kich grup jak Cyclotornidae, Epipyropidae
czy Miletinae. Nalezy rowniez pamie¢tac, ze
poza nielicznymi wyjatkami prawie wszyst-
kie gatunki miesozerne zyja na roSlinach, a
ich ofiary to zyjace na nich owady o ogra-
niczonej mobilnosci. Cykle zyciowe tych
motyli czesto bywaja bardzo skompliko-
wane, co moze powodowac latwiejsze ich
wyginiecie w sytuacji zmian nastepujacych
w Srodowisku. Innym powodem istnienia
niewielkiej liczby przypadkéw mi¢sozerno-
§ci moze by¢ bardzo silne przystosowanie
gasienic do odzywiania sie¢ pokarmem ro-
Slinnym, ktore tylko w bardzo nielicznych
i wyjatkowych sytuacjach mogto ulec prze-
ksztalceniu (PIERCE 1995).

Nadal niewiele wiemy o przebiegu
wczesnej ewolucji preferencji pokarmo-
wych gasienic motyli. Istnieje bardzo mato
danych kopalnych, jeszcze mniejszy pro-
cent skamienialoSci stanowia gasienice.
Badania zaleznoSci miedzy dieta gasienic
i innymi elementami ich cykli zyciowych
oraz skladem chemicznym roSlin pokarmo-
wych nadal nie wyjasniaja wielu waznych
aspektow tych zagadnien. Szczegoly bio-
logii, w tym mechanizmoéw przyswajania
pokarmu, neutralizacji substancji toksycz-
nych czy dzialania aparatu enzymatyczne-
go i funkcjonowania uktadu nerwowego
znane sa dla stosunkowo niewielkiej grupy
gatunkow. Jeszcze mniej wiemy o biologii
gatunkOow nie zwiazanych z pokarmem ro-
Slinnym. Niezbedne jest tu lepsze poznanie
filogenezy motyli oraz poszerzanie zakresu
badan eksperymentalnych, ktére beda po-
mocne przy udzieleniu odpowiedzi na wie-
le pytan, ktore wciaz pozostaja otwarte.
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TROPHIC GROUPS OF LEPIDOPTERA CATERPILLARS — AN EVOLUTIONARY PERSPECTIVE

Summary

Information about all trophic groups of Lepi-
doptera caterpillars is presented with remarks con-
cerning their biochemical, behavioral and morpho-
logical adaptations. Theories on early evolution of
caterpillar feeding habits, with soil detritophagy as
an ancestral feeding mode, are discussed. All groups
of phytophagous caterpillars including: leaf miners,
borers, tunnelers and external foliovores with infor-
mation on possible evolutionary scenarios on transi-

tion to plant feeding, leaf mining and external phy-
tophagy are chracterized. Problems of plant-lepidop-
tera chemical coevolution, sequestration of defensive
substances from plants and induction of food prefer-
ences are considered. The paper reviews also cases
of aphytophagy including detritivory, mycetophagy,
coprophagy and carnivory with examples of scaven-
gers, preadators parasites and parasitoids.
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