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STRATEGIE OBRONNE ROSLIN ZYWICIELSKICH PRZED OWADAMI
ROSLINOZERNYMI*

WSTEP

Obrona roslin przed owadami roslino-
zernymi, to zesp6! mechanizméw w postaci
przystosowan morfologicznych i fizjologicz-
nych, ktérych celem jest przeciwdziatanie
lub zniwelowanie skutkéw ich ataku. Me-
chanizmy te moga mie¢ charakter bezpo-
Sredniego oddzialywania miedzy rosling a
owadem roslinozernym lub charakter po-
Sredni, polegajacy na wspélpracy z ich na-
turalnymi wrogami (RASMANN 1 AGRAWAL
2009). Niniejsza praca ma na celu przeglad
wynikéw badan dotyczacych strategii roslin
zywicielskich zwiazanych 2z emisja lotnych
zwigzkow.

OBRONA MECHANICZNA

Rosliny aktywnie bronig sie¢ przed ro-
Slinozercami i patogenami metoda bezpo-
Srednia, wytwarzajac na powierzchni wosk i
kolce, toksyny lub wloski, ktére moga byc¢
zrodlem bodzcow dotykowych oraz stanowic
bariere ograniczajaca dostepnos$¢ tkanek ro-
Slinnych dla roslinozernych owadéw (DE VOS
i JANDER 2010, SEMPRUCH 2012). Woski sg
podstawowym skladnikiem kutykuli, sta-
nowigcej powierzchniowa warstwe komorek
epidermalnych roslin. Wsréd substancji po-
wierzchniowych zidentyfikowano komponenty
nalezace do takich klas zwigzkéw chemicz-
nych, jak: estry, weglowodory, alkohole, wol-
ne kwasy tluszczowe, aldehydy, P-diketony,
hydroksy-f3-diketony, terpeny i substancje
ketonowe oraz zwiazki aromatyczne (ATHUKO-

RALA i MAzzA 2010; WOJCICKA 1998, 2013).
W sklad woskow moga wchodzi¢ réwniez
hydroksykwasy. Komponenty nalezace do
poszczegolnych klas zwiazkow zawierajga se-
rie homologoéw rézniacych sie liczba atomow
wegla w lancuchu. Roéznice w zawartosci
epikularnych woskéw pomiedzy gatunkami
czy odmianami polegaja na zrdéznicowaniu w
proporcjach poszczegélnych klas zwigzkow,
jak roéwniez na obecnosci lub braku izome-
réow poszczegolnych substancji  (WOJCICKA
1998). Najbardziej rozpowszechniona klase
substancji wchodzacych w sklad woskéow
powierzchniowych roslin stanowig weglowo-
dory (BIANCHI 1995). Zawartos¢ weglowodo-
row w woskach, w zaleznosci od gatunku,
waha sie od ilosci sladowych do ponad 50%
catkowitej masy wosku, z dominacja n-hep-
takozanu, n-nonakozanu, n-hentriakontanu
i n-triatriakontanu. Prawie we wszystkich
badanych roslinach glowny skladnik wo-
skow stanowig monoestry. WOJCICKA (1998)
podaje, ze sa to estry dlugolancuchowych
kwasow tluszczowych (C ,-C,) i alkoho-
li jednowodoro-tlenowych (C,-C,)). Szeroko
rozpowszechnione wsrod woskow powierzch-
niowych sg takze wolne alkohole dlugotan-
cuchowe. GULZ i wspotaut. (1987) wskazali,
ze najwazniejsza role odgrywaja tu: alkohol
cetylowy (C,,), karnaubylowy (C,,), cerylowy
(C,), montanylowy (C,), i mirycylowy (C,).
Czesto wystepujacymi zwiazkami w woskach
powierzchniowych sa [-diketony, posiadajace
nieparzysta liczbe atomow wegla w lancu-
chu, a ich grupy karbonylowe zlokalizowane
sa w parzystych pozycjach (najczesciej przy

Slowa kluczowe: DIMBOA, HIPVs, lotne zwiazki, mszyce, trychomy, woski

*Wyniki badan zrealizowanych w ramach tematu badawczego nr 245/08/S, zostaly sfinansowane z dotacji na nauke,

przyznanej przez Ministerstwo Nauki i Szkolnictwa Wyzszego.
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Ryc. 1. Przyklady zwiazkow wystepujacych w sktadzie woskow powierzchniowych (wg SEMPRUCH 2012).

atomie 12, 14; 14, 16; 16, 18). Najpow-
szechniej wystepuja tu ketony zawierajace
29, 31 lub 33 atomy wegla w czasteczce.
Kolejnym waznym sktadnikiem wykrywanym
w woskach powierzchniowych w postaci wol-
nej lub estrowej sa kwasy thuszczowe, szcze-
golnie: karnaubowy (C,,), cerotynowy (C,),
montanowy (C,,) i melisynowy (C,). REISI-
GE i wspotaut. (2006) stwierdzili takze wy-
stepowanie w matych ilosciach aldehydow i
stanowiacych przypuszczalnie produkty po-
Srednie redukcji kwaséow do alkoholi, w tym
oktakozanalu o wtasciwosciach antygrzybicz-
nych (Ryc. 1).

Wiele sposrod zidentyfikowanych w wo-
skach substancji powierzchniowych, to me-
tabolity wtorne, ktére pomagaja roslinom
przetrwa¢ w Srodowisku. Szereg z nich jest
wytwarzanych konstytutywnie, tzn. przez
caly czas, natomiast inne powstaja tylko po
indukcji w nastepstwie zranienia lub infek-
cji. Biosynteze tych substancji moga indu-
kowa¢ réwniez uniwersalne substancje po-
budzajace, takie jak kwas jasmonowy (i jego
estry metylowe). Funkcjonuja one jako sy-
gnal w odpowiedzi obronnej rosliny przeciw
infekcjom drobnoustrojowym oraz atakom
roslinozercow. Liczne badania wzajemnych
relacji owad-roslina potwierdzaja obecnos¢
wielu adaptacji, wypracowanych zaréwno
przez owady, jak i rosliny (BOEVE i wspol-
aut. 2011, WHITNEY i FEDERLE 2013). Po-
wierzchnie roslin pokryte gestymi, zwartymi
i latwo odrywajacymi sie mikroskopowymi
krysztalami wosku sa S$liskim i niedostep-
nym podlozem dla wielu gatunkéw owadow

(BRENNAN i WEINBAUM 2001). Chrzaszcz zacz-
ka warzuchowka [Phaedon cochleariae (F.)]
znacznie lepiej przymocowywal sie do odmia-
ny kapusty warzywnej (Brassica oleracea L.)
ze zredukowanym woskiem niz do odmiany
z wystajaca warstwa woskowa. Podczas ba-
dan nad genotypami pszenzyta ozimego roz-
niacymi sie stopniem pokrycia nalotem wo-
skowym stwierdzono, ze roSliny genotypow
pokrytych silnym nalotem woskowym bytly
W mniejszym stopniu akceptowane przez
mszyce zbozowa [Sitobion avenae (F.)], cze-
remchowo-zbozowa [Rhopalosiphum padi (L.)]
oraz mszyce rézano-trawowsa [Metopolophium
dirhodum (Walk.)], w poréwnaniu do roslin
genotypow pokrytych woskiem w niewielkim
stopniu  (GADALINSKA-KRZYZANOWSKA  2011;
WoJgcicka 2010, 2013, 2015).

System obronny roslin stanowia réwniez
wloski wydzielnicze, wydzielajace liczne wtoér-
ne metabolity (terpeny, zwiazki fenylopro-
penowe, acylosacharydy, dlugotancuchowe
ketony metylowe, flawonoidy) (SCHILMILLER i
wspoélaut. 2008). SIMMONS i wspoétaut. (2005)
dziela wloski i podaja, ze w rodzaju Lycoper-
sicon niektore typy wloskow pelnia funkcje
wydzielnicze (Ryc. 2). Skrzyzowanie pomido-
ra zwyczajnego (Lycopericon esculentum Mill.)
z dzikimi gatunkami doprowadzilo do zwiek-
szenia liczby wloskéw, a w koncowym etapie
do zwigkszenia odpornosci na owady rosli-
nozerne. Podobnie, wysoka odpornos¢ L. hir-
sutum f. glabratum C.H. Mull. na mszyce
[Macrosiphum euphorbiae (Thomas)] zwigza-
na byla z zageszczeniem niektérych wloskow
oraz zwickszeniem ich wydzielin, w postaci
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Ryc. 2. Mikrofotografie skaningowego mikroskopu
elektronowego trychomoéw Leonotis leonurus: (1-2)
Wlosek typu I, (3) Wtosek typu II o wydluzonej
stozkowej lodydze wsparty na cokole komoérko-
wym (wg ASCENSAO i PAIS 1998).

lepkich acylosacharydéow (utrudnione po-
ruszanie sie owadéw roslinozernych) i dhtu-
gotancuchowych ketonow metylowych (tok-
syczne dla owadow). W wydzielinach wto-
skow gruczolowych moga wystepowac biatka
obronne. Na przyklad u Solanum berthaultii
(Hawk.) stwierdzono obecnos¢ oksydazy po-
lifenolowej, a w tkankach wloskéw Nicotia-
na tabacum (L.) - chitynazy i dysmutazy
ponadtlenkowej (SHEPHARD i WAGNER 2007,
KRZYZANOWSKI 2016).

Inng grupa roslinnych zwigzkéw che-
micznych, zaangazowanych w proces wyboru
roslin zywicielskich przez owady, sa barwni-
ki roslinne. Ciemnozielone odmiany o wyso-
kiej zawartosci chlorofilow a i b oraz niskim
poziomie barwnikéw zoélto-pomaranczowych
(lawonole, karoteny i ksantofile), sa znacz-
nie gorzej akceptowane przez uskrzydlo-
ne formy owadéw (LESZCZYNSKI i wspoétaut.
1985, LESZCZYNSKI 1988).

ODPOWIEDZ INDUKOWANA ROSLIN

Fizjologiczno-biochemiczne  mechanizmy
obronne roslin oparte sg na wlasciwosciach
tkanek roslinnych oraz adaptacjach owadéw
(WIESEMAN 1985). System obronny, to row-
niez uwalnianie z tkanek roslin zywicielskich
lotnych zwiazkéw (ang. volatile organic com-
pounds, VOCs), ktére tworza w sSrodowisku
specyficzny jezyk komunikacyjny z przed-
stawicielami tego samego gatunku, a takze
z innymi organizmami. Lotne zwiazki pelniag
role informacji chemicznej, ktéra moze byé
generowana przez kwiaty, a takze przez cze-
Sci wegetatywne roslin (PIESIK 2008). W po-
czatkowym etapie interakcji pomiedzy rosli-
na a owadem, VOCs sa wykrywane przez
owady i moga stanowi¢ istotne biologicznie
wskazniki zapachowe, stuzace do lokaliza-
cji rosliny zywicielskiej (KRzyZANOWSKI 2016).
Z uwagi na wysoka lotnos¢ tych substancji
ich zapach jest rozpoznawany przez owady
ze znacznych odleglosci od rosliny zywiciel-
skiej (MILES 1968).

W oddzialywaniach pomiedzy roslinami
zywicielskimi a owadami uczestnicza allelo-
zwiazki wystepujace zaro6wno na powierzchni
roslin, jak i wewnatrz ich tkanek (SIMMONDS
i BLANEY 1996, SOUTHWOOD 1996, STORER i
wspotaut. 1996, VAN LOON 1996, DANCEWICZ
2006). Udokumentowana odpowiedz indu-
kowana, zwiazana z bezpoSrednia obrona
przed owadami, jest tak zwanym ,szlakiem
odpowiedzi na zranienie”, w ktérym zranie-
nie i/lub zerowanie owadéw wywoluja okre-
Slona reakcje (KARBAN i BALDWIN 1997, MA-
LECK i DIETRICH 1999). Allelozwiazki wykazu-
ja szerokie spektrum oddzialywan na owa-
dy: podczas ladowania na roslinie, wstepnej
penetracji podloza oraz ostatecznej decyzji o
podjeciu zerowania badz jego zaprzestaniu.
Odgrywaja wiec bardzo wazna role w rozpo-
znawaniu i akceptacji roslin przez owady, a
takze w specjalizacji owadow do okreslonych
gatunkow roslin  zywicielskich (MESSCHEN-
DORP 1998).

Emisja roslinnych lotnych zwiazkéw sta-
nowi wazny mechanizm indukowanej odpor-
nosci roslin przeciwko owadom roslinozer-
nym (CHEN 2008). Emisje VOCs wystepuja
lokalnie w wyniku uszkodzen kompartmen-
tow komorek roslinnych, w ktérych nagro-
madzone sa zwiazki lotne (BALDWIN i wspol-
aut. 2002). Uczestnicza roéwniez w posred-
nim systemie obronnym jako lotne sygnaly
uwalniane po ataku roslinozernych owadow
(HEIL 2008a, b; WILLMER i wspoétaut. 2009;
ScHIESTL 2010) lub dla rekrutacji drapiezcow
roslinozercéw (ZHANG i wspoétaut. 2009). Ro-
dzaj sygnalu w postaci kompleksu chemicz-
nego zalezny jest od roSliny (DoBsON 2006).
Ta ro6znorodno$s¢ chemiczna uwidoczniona
jest poprzez mechanizmy odstraszajace rosli-
nozercow (THEIS i wspoétaut. 2007, KESSLER
i wspotaut. 2008). Jednak trzy gléwne ,hor-
mony roslinne”: kwas jasmonowy (JA), kwas
salicylowy (SA) i etylen (ET), funkcjonuja w
ztozonej sieci regulacyjnej niezbednej w od-
powiedziach obronnych wywotanych obec-
noscia roslinozercow (PIETERSE i wspoétaut.
2012, SANCHEZ-SANCHEZ i MORQUECHO-CON-
TRERAS 2017).

Zerowanie owad6éw wywotuje emisje ro-
Slinnych zwigzkow lotnych, ktore sa wy-
korzystywane przez inne organizmy jako
sygnal odnajdywania swoich ofiar lub go-
spodarzy (DICKE i SABELIS 1988, TURLINGS i
wspoétaut. 1990). Wzmocnienie emisji lotnych
zwiazkow roslinnych indukowanych zerowa-
niem ros$linozercy (ang. herbivore induced
plant volatiles, HIPVs) wabi wrogoéw natural-
nych roslinozercow (drapiezcy, parazytoidy,
pasozyty), co skutkuje obnizeniem liczebno-
S§ci owadéw roslinozernych, ograniczeniem
zasiegu uszkodzen rosliny (PRICE i wspolaut.
1980, DICKE i wspotaut. 1990, TURLINGS i
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wspotaut. 1990, HOWE i JANDER 2008, DICKE
i BOLDWIN 2010) oraz polepszeniem kondy-
cji i plonowania roslin (BOCZEK i wspoétaut.
2013). Udowodniono, ze VOCs wplywaly
m.in. na orientacje drapieznych biedronek
i pasozytniczych blonkéwek z rodzin Chry-
sopidae i Syrphidae, przy czym w specy-
ficznych interakcjach pelnily dwojakie funk-
cje, jednoczesnie odstraszajac roslinozercow
i wabiac ich wrogéw naturalnych (DE VOs
i JANDER 2010). CHAMBERLAIN i wspétaut.
(2001) wykazali, ze VOCs emitowane przez
rzodkiewnik pospolity (Arabidopsis thalia-
na) (pod wplywem kwasu jasmonowego, JA)
odstraszaly mszyce brzoskwiniowa [Myzus
persicae (Sulz.)] i wabily pasozytnicza blon-
kowke Aphidius ervi (Haliday). Semiozwiazki
pomagaja bowiem naturalnym wrogom loka-
lizowac i rozpoznac¢ swoich zywicieli lub ofia-
ry (LEwIS i MARTIN 1990, VET i DICKE 1992).
Mszyce za$ sa bardzo dobrymi obiektami,
szczegblnie podatnymi na atak (BRODEUR i
RESENHEIM 2000). Dodatkowo, zerujace oli-
gofagiczne gatunki mszyc wzmacniaja emisje
lotnych zwiazkéw z tkanek roslinnych, co w
konsekwencji powoduje obnizenie ich liczeb-
nosci oraz ogranicza zasieg uszkodzen roslin
(DICKE i wspoétaut. 1990, TURLINGS i wspol-
aut. 1990, HoOwe i JANDER 2008, DICKE i
BALDWIN 2010). Ilosciowy i jakosciowy sktad
HIPVs zalezy od gatunku/odmiany rosliny
i jej stadium rozwojowego oraz od gatunku
owada, jego stadium rozwojowego i nasile-
nia wystepowania (BRUINSMA i DICKE 2008,
Boczek i wspoétaut. 2013). Badania dowio-
dly, ze mszyce Panaphis juglandis (Goeze,
1778) (KrRzyZANOWSKI 2016) i Chromaphis ju-
glandicola (Kaltenbach, 1843) (KRZYZANOWSKI
i wspotaut. 2017a) wplywaly na iloSciowy i
jakosciowy charakter emitowanych lotnych
zwiazkow przez liScie zlozone orzecha wilo-
skiego (Juglans regia L.). Przy uzyciu testow
olfaktometrycznych autor wykazal, ze larwy
IV stadium i samice uskrzydlone P. juglan-
dis i Ch. juglandicola akceptowaly wszystkie
formy (-)- i (+)-a-pinenu i (-)- i (+)-B-pinenu,
podczas gdy larwy I-III stadium wykazywaly
niska akceptacje tych zwigzkow. W przypad-
ku zastosowania (-)-limonenu stwierdzono
brak akceptacji przez wszystkie morfy P. ju-
glandis i Ch. juglandicola, natomiast (+)-li-
monen nie byl akceptowany przez larwy I-III
stadium. Waznym parametrem okazata sie
przebyta przez obserwowane morfy droga;
pod wplywem (-)- i (+)-limonenu najdluzsza
droge pokonaly morfy uskrzydlone, a larwy
[-III stadium pokonaly droge najkrotsza, co
wskazuje na ,reakcje ucieczki”, a wiec dzia-
tanie repelentne wobec badanych mszyc.
Seskwiterpeny byly akceptowane przez lar-
wy IV stadium i samice uskrzydlone, pod-
czas gdy larwy I-III stadiéow nie akceptowatly

Monoterpeny Seskwiterpeny
HiC_CHs \K\A"/‘\/ﬁA\
|
ﬁ/q\cm (Z,E)-a-farnezan
Hc_ A

(-)-a-pinen  (-)-p-pinen

X

limonen p-kariofylen H:|C
Green Leaf Volatile (GLV) O
CH3(CH,)4CH,0OH CH3(CHz)sCHy™ “H

n-hexanol
n-hexanal

B-myrcen CH,

santolina

(0]

HO\_/:\_ )J\ H H
CH, HsC O/\):/\/CH3

(Z)-3-hexanol octan (Z)-3-hexanylu

Ryc. 3. Przyklady roslinnych zwiazkéow lotnych
nalezacych do monoterpenéw, seskwiterpenéw i
GLV (wg KRzZYZANOWSKI 2016, 2017b).

(E)-B-farnezenu i (Z,E)-a-farnezenu. Badania
behawioralne octanu (4)-3-heksen-1-olu wy-
kazaly jego lepsza akceptacje przez samice
uskrzydlone, niz przez larwy, ktore akcepto-
waly ten zwiazek w mniejszym stopniu.

WALLING (2000) wskazuje, ze 2z roslin
uszkodzonych przez szkodniki najczesciej
emitowane sa terpeny (mono-, homo-, se-

skwi-), pochodne kwasow tluszczowych C,
(aldehydy, alkohole, estry, Green Leaf Vola-
tiles, GLVs) (Ryc. 3) oraz fenylopropanowe
zwiazki aromatyczne, takie jak ester mety-
lowy kwasu salicylowego (SA) (ang. methyl
salicylate, MeSA). MeSA uczestniczy w zlozo-
nych interakcjach, wplywa nie tylko na za-
chowanie mszycy czeremchowo-zbozowej w
okresie wiosny, ale réwniez na kielkowanie
zarodnikéw grzybéw entomopatogenicznych.
W zwiazku z tym KRZYZANOWSKI i wspoétaut.
(2018), wysuneli hipoteze, ze Rhopalosiphum
padi podczas migracji z pierwotnego gospo-
darza (czeremcha zwyczajna) na wtornych
gospodarzy (m.in. zboza) moze by¢ stymulo-
wana przez MeSA. Przeprowadzone badania
wykazaly, ze poziom MeSA wzrastal w tkan-
kach zaatakowanych przez R. padi, do okoto
6% (KRzYZANOWSKI i LESZCZYNSKI 2009). Po-
nadto, MeSA obecny w tkankach czeremchy
wplywat na kietkowanie zarodnikéw koni-
dialnych grzybéw chorobotwoérczych mszyc,
ktére bylo o wiele silniejsze w przypadku
Conidiobolus obscurus (Entomophthorales:
Ancylistaceae) niz Lecanicilium muscarium
(Ascomycota: Hypocreales).

OdpowiedZz na uszkodzenia tkanek ro-
Slinnych moze by¢ réwniez systemiczna. Sy-
gnal wytwarzany w uszkodzonym miejscu
jest transportowany w calej roslinie, powo-
dujac skutki w miejscach odleglych od po-
wstalego zranienia (KARBAN i BALDWIN 1997).
Odpowiedz systemiczna roslin na zerowanie



Strategie obronne roslin zywicielskich przed owadami ro$linozernymi

795

roslinozercow moze wplywa¢ na zachowanie
drapiezcow i parazytoidow (DICKE i wspol-
aut. 1990; POTTING i wspolaut. 1995; ROSE
i wspotaut. 1996, 1998; Souissl i wspoétaut.
1998; GUERRIERI i wspoélaut. 1999). MAT-
TIACCI i wspoétaut. (2001) przedstawili wyni-
ki badan, w ktorych gasienice Pieris brassi-
cae, zerujace na dolnych lisciach brukselki
(Brassica oleracea var. gemmifera) powodo-
waly uwalnianie zwiazkéw lotnych z gor-
nych, nieuszkodzonych czesci rosliny. Uwal-
niane VOCs byly atrakcyjne dla parazytoida
Cotesia glomerata. Wykazano, ze po zakon-
czeniu zerowania przez gasienice sygnat z li-
Sci indukowany byl co najwyzej przez jeden
dzien. Indukcja systemiczna odbywata sie w
miejscach odleglych od zZerowania owadow
przez emisje z zielonych liSci dwoch grup
zwiazkéw monoterpenow i seskwiterpenow.
W ten sposob rosliny moga elastycznie za-
rzadza¢ zasobami indukowanych substancji
obronnych, a w konsekwencji zminimalizo-
wacé koszty obrony i zwiekszaé¢ sprawno$¢ w
odpowiedzi na nieprzewidywalny atak rosli-
nozercow (KRZYZANOWSKI 2016).

VOCs emitowane sa rowniez z Kkorzeni
do podziemnego systemu obronnego, dziala-
jac jako srodek przeciwdrobnoustrojowy (RA-
SMANN i wspoétaut. 2005).

BIOCHEMICZNA REGULACJA SZLAKU
[ZOPRENOIDOW

Lotne substancje roslinne o matlej masie
czagsteczkowej (ponizej 300 Da) sa zwiaz-
kami, ktére mozna podzieli¢ na trzy glow-
ne klasy: terpenoidy (izoprenoidy), fenylo-
propanoidy/benzenoidy i pochodne kwasow
thuszczowych. Ponadto, substancje lotne
pochodzace z aminokwasow sa czesto obec-
ne w zapachu i aromatach uwalnianych z
kwiatow i owocow. Chociaz lotne zwiazki
sa syntetyzowane w kilku gléwnych szla-
kach biochemicznych, rézne formy modyfi-
kacji enzymatycznych, takie jak: hydroksy-
lacje, acetylowania i metylacje, zwiekszaja
roznorodnosé¢ emitowanych substancji przez
zwiekszenie ich lotnosci na koncowym eta-
pie ich powstawania (DUDAREVA i wspoélaut.
2004, 2006; GANG 2005).

Biochemiczne oddzialywania na pozio-
mie molekularnym, to podstawowe mechani-
zmy regulacyjne w strategii obronnej roslin,
zwlaszcza w obrebie izoprenoidéw. Wiekszos¢
izoprenoidéw, jako metabolity pierwotne, pel-
ni wazne funkcje w procesach fotosyntezy,
oddychania, plynnosci blon oraz regulacji
wzrostu i rozwoju. Jako metabolity wtoérne
uczestnicza one natomiast w interakcjach
allelopatycznych oraz pomiedzy roslinami a
patogenami. Dlatego zrozumienie molekular-
nej i biochemicznej regulacji szlaku izopre-

noidow jest bardzo wazne (VRANOVA i wspol-
aut. 2012).

Wszystkie  izoprenoidy  pochodza od
wspolnego prekursora, difosforanu izopente-
nylu (IPP), ktéry w roslinach podlega prze-
mianom na dwoéch réznych Sciezkach. Cy-
toplazmatyczny mewalonian (MVA) jest ge-
nerowany na drodze rozpoczynajacej sie od
kondensacji acetylo-CoA, prowadzacej do
powstania 3-hydroksy-3-metyloglutarylo-CoA
(HMG-CoA), ulegajacego redukcji do mewa-
lonianu. W dwobch kolejnych etapach za-
chodzi fosforylacja mewalonianu w pozycji
C5, a nastepnie dekarboksylacja, w wyni-
ku czego powstaje IPP (CROTEAU i wspotaut.
2000). IPP bedacy produktem tego szlaku
jest wykorzystywany w syntezie cytozolowych
i mitochondrialnych izoprenoidow, takich
jak seskwiterpeny, sterole i lanncuch boczny
ubichinonu. Drugi szlak przemian obejmuje
synteze izoprenow poprzez kondensacje pod-
jednostek IPP (C5) i wytwarzanie polimerow
liniowych o réznych dlugosciach tancucha
weglowego (na przykltad C10, C15, C20,...
Cn). Czasteczki te stuzg do syntezy takich
klas zwiazkow izoprenoidowych, jak: DMAPP
(ang. dimethylallyl diphosphate, CS5), bedacy
prekursorem cytokinin, izoprenu i homoter-
penow; GPP (ang. geranyl diphosphate, C10),
shuzacy jako prekursor monoterpenéw oraz
FPP (ang. farnesyl diphosphate, C15), biora-
cy udzial w syntezie seskwiterpenéw. Ponad-
to, GGPP (ang. geranylgeranyl diphosphate,
C20) jest prekursorem diterpenoidow, takich
jak kwas giberelinowy i tancuchy boczne
chlorofilu czy tokoferole. Skwalen (C30) stu-
zy jako prekursor steroli i innych triterpeno-
idow; fitoen (C40) jest prekursorem kwasu
abscysynowego (ABA), karotenoidow (VRANO-
VA i wspotaut. 2012, KrRzyZANOWSKI 2016).

INNE ODDZIALYWNIA ROSLIN PO
OSIEDLENIU SIE OWADOW

Po zasiedleniu roslin przez owady, w dal-
szym ciagu zachodza kompleksowe oddzialy-
wania w strategii obronnej roslin przed ro-
Slinozercami. Znaczny wplyw, poza genero-
waniem VOCs, wywieraja dodatkowo roslin-
ne allelozwigzki wystepujace na powierzchni
roslin, w tkankach peryferyjnych (epider-
ma, mezofil), a takze w gleboko polozonych
wiazkach przewodzacych (BERENBAUM 1981,
PrRASSAD i GULz 1990, PRASSAD i wspobtaut.
1990, LESzCZYNSKI i NOWACKA 1993, GiI-
VOVICH i wspotaut. 1994, KANNO i HARRIS
1999). Jedna z najaktywniejszych grup ro-
Slinnych allelozwiazkoéw sa fenole. Roslinne
zwigzki fenolowe, tworzac kompleksy z bial-
kami, sa inhibitorami aktywnosci licznych
enzyméw z klas oksydoreduktaz i hydrolaz.
W przypadku roslinozernych owadow powo-



796

ROBERT KRZYZANOWSKI

duje to bardzo powazne konsekwencje, wy-
razajace sie przerwami w zerowaniu, hamo-
waniem aktywnosci enzymoéw trawiennych
oraz obnizaniem przyswajalnosci pobrane-
go pokarmu przez podraznianie Scian prze-
wodu pokarmowego i obnizenie przepusz-
czalnosci jelita dla strawionych skladnikéw
pokarmowych. Negatywny wplyw zwiazkow
fenolowych na mszyce, zwlaszcza o-dihy-
droksyfenoli, wyraza si¢ zmianami zachowa-
nia podczas zerowania, redukcja plodnosci,
obnizeniem masy potomstwa i przezywalno-
§ci urodzonych larw oraz wydluzeniem okre-
su reprodukcyjnego samic (DREYER i JONES
1981; COLE 1984; LESzCzYNSKI 1987, 2001;
LESZCZYNSKI i wspotaut. 1995, 1996).

W dalszych fazach zasiedlania rosli-
ny istotna role odgrywa jedna z kilku grup
zwiazkéw wytwarzanych przez rosliny, tzw.
allomony, wywierajace niekorzystny wplyw
na roslinozercow. Naleza do nich oproécz
zwiazkow fenolowych (fenole, alkohole i kwa-
sy fenolowe, fenylopropenoidy, kumaryny,
flawonoidy oraz garbniki), rowniez cykliczne
kwasy hydroksamowe, zwlaszcza DIBOA i
jego metoksylowa pochodna 2,4-dihydroksy-
-7-metoksy-benzoksazyn-3(4H)-on (DIMBOA)
oraz alkaloidy (GABRYS 2001, KRZYZANOW-
SKI 2016). Cykliczne kwasy hydroksamowe
stanowia inna grupe wtornych metabolitow,
bioracych wudziat w chemicznych interak-
cjach nie tylko pomiedzy roslinami i owa-
dami, ale réwniez pomiedzy innymi patoge-
nami (BRATTSTEN 1986, REILLY i wspétaut.
1987). Wedlug LESZCZYNSKIEGO (2001), kwa-
sy hydroksamowe wystepujace w kukurydzy
sg silnymi allelopatynami dla innych szkod-
nikéow, m.in. dla ploniarki zbozowki, Ostri-
nia nubialalis (Hubner). Dlatego ich poziom
w tkankach kukurydzy w hodowli stanowi
istotne kryterium odpornosciowe tej rosliny
na szkodniki (BRATTSTEN 1988, MADHUSU-
DHAN i MILES 1998).

PODSUMOWANIE

Wieloptaszczyznowa  strategia obronna
roslin, ktéra jeszcze przed zasiedleniem ro-
Sliny powoduje uwalnianie roslinnych VOCs
tworzacych specyficzny jezyk informacji che-
micznej dla roslinozernych owadow, ale row-
niez ich wrogow naturalnych, weryfikuje
dotychczasowe informacje naukowe dotycza-
ce obrony bezposredniej i posredniej. Emi-
sja przez ro$liny lotnych zwigzkow oraz ich
wplyw na roslinozerne owady na przykladzie
mszyc stanowi obecnie przedmiot intensyw-
nych obserwacji w ukladach roslina zywi-
cielska-owad oraz roslina zywicielska-owad-
-patogen (KRzYZANOWSKI i TKACZUK 2018,
TkACZUK i KRZYZANOWSKI 2018), z zastosowa-

niem najnowszych technik badan behawio-
ralnych (KRzyZANOWSKI 2016, 2017b,c).

Streszczenie

Rosliny przeciwdzialaja skutkom ataku roslinozer-
cow za pomoca roznych mechanizméw morfologicznych
i biochemicznych. W odpowiedzi na uszkodzenia, rosliny
wytwarzaja zwiazki obronne, wplywajace na zerowanie
i zachowanie roslinozercow. Ponadto rosliny uwalnia-
ja rowniez VOCs, ktore przyciagaja naturalnych wro-
gow roslinozercow. Po zasiedleniu roslin przez owady, w
dalszym ciagu zachodza kompleksowe oddzialywania w
strategii obronnej roslin przed roslinozercami. Poza emi-
towaniem VOCs, znaczny wplyw wywieraja dodatkowo
roslinne allelozwiazki, takie jak zwiazki fenolowe i kwasy
hydroksamowe.
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DEFENSE STRATEGIES OF PLANTS AGAINST INSECT HERBIVORES

Summary

Plants respond to herbivores through various morphological and biochemical mechanisms to counter the ef-
fects of a herbivore attack. The mechanisms of defense against herbivores are wide-ranging and are done both by
direct and indirect defenses. The defensive compounds are either produced in response to plant damage, and affect
feeding, growth, and behavior of herbivores. In addition, plants also release volatile organic componds (VOCs) that
attract the natural enemies of the herbivores. Host plant resistance to insects, particularly, induced resistance, can
also be manipulated with the use of secondary metabolites such as phenolic compounds and hydroxamic acids.

Key words: aphid, cuticle, DIMBOA, herbivores, HIPVs, trichomes, VOCs



