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rala i Mazza 2010; Wójcicka 1998, 2013). 
W skład wosków mogą wchodzić również 
hydroksykwasy. Komponenty należące do 
poszczególnych klas związków zawierają se-
rie homologów różniących się liczbą atomów 
węgla w łańcuchu. Różnice w zawartości 
epikularnych wosków pomiędzy gatunkami 
czy odmianami polegają na zróżnicowaniu w 
proporcjach poszczególnych klas związków, 
jak również na obecności lub braku izome-
rów poszczególnych substancji (Wójcicka 
1998). Najbardziej rozpowszechnioną klasę 
substancji wchodzących w skład wosków 
powierzchniowych roślin stanowią węglowo-
dory (Bianchi 1995). Zawartość węglowodo-
rów w woskach, w zależności od gatunku, 
waha się od ilości śladowych do ponad 50% 
całkowitej masy wosku, z dominacją n-hep-
takozanu, n-nonakozanu, n-hentriakontanu 
i n-triatriakontanu. Prawie we wszystkich 
badanych roślinach główny składnik wo-
sków stanowią monoestry. Wójcicka (1998) 
podaje, że są to estry długołańcuchowych 
kwasów tłuszczowych (C12-C30) i alkoho-
li jednowodoro-tlenowych (C20-C32). Szeroko 
rozpowszechnione wśród wosków powierzch-
niowych są także wolne alkohole długołań-
cuchowe. Gülz i współaut. (1987) wskazali, 
że najważniejszą rolę odgrywają tu: alkohol 
cetylowy (C16), karnaubylowy (C24), cerylowy 
(C26), montanylowy (C28), i mirycylowy (C30). 
Często występującymi związkami w woskach 
powierzchniowych są β-diketony, posiadające 
nieparzystą liczbę atomów węgla w łańcu-
chu, a ich grupy karbonylowe zlokalizowane 
są w parzystych pozycjach (najczęściej przy 
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Obrona roślin przed owadami roślino-
żernymi, to zespół mechanizmów w postaci 
przystosowań morfologicznych i fizjologicz-
nych, których celem jest przeciwdziałanie 
lub zniwelowanie skutków ich ataku. Me-
chanizmy te mogą mieć charakter bezpo-
średniego oddziaływania między rośliną a 
owadem roślinożernym lub charakter po-
średni, polegający na współpracy z ich na-
turalnymi wrogami (Rasmann i Agrawal 
2009). Niniejsza praca ma na celu przegląd 
wyników badań dotyczących strategii roślin 
żywicielskich związanych z emisją lotnych 
związków.

OBRONA MECHANICZNA

Rośliny aktywnie bronią się przed ro-
ślinożercami i patogenami metodą bezpo-
średnią, wytwarzając na powierzchni wosk i 
kolce, toksyny lub włoski, które mogą być 
źródłem bodźców dotykowych oraz stanowić 
barierę ograniczającą dostępność tkanek ro-
ślinnych dla roślinożernych owadów (de Vos 
i Jander 2010, Sempruch 2012). Woski są 
podstawowym składnikiem kutykuli, sta-
nowiącej powierzchniową warstwę komórek 
epidermalnych roślin. Wśród substancji po-
wierzchniowych zidentyfikowano komponenty 
należące do takich klas związków chemicz-
nych, jak: estry, węglowodory, alkohole, wol-
ne kwasy tłuszczowe, aldehydy, β-diketony, 
hydroksy-β-diketony, terpeny i substancje 
ketonowe oraz związki aromatyczne (Athuko-
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(Brennan i Weinbaum 2001). Chrząszcz żacz-
ka warzuchówka [Phaedon cochleariae (F.)] 
znacznie lepiej przymocowywał się do odmia-
ny kapusty warzywnej (Brassica oleracea L.) 
ze zredukowanym woskiem niż do odmiany 
z wystającą warstwą woskową. Podczas ba-
dań nad genotypami pszenżyta ozimego róż-
niącymi się stopniem pokrycia nalotem wo-
skowym stwierdzono, że rośliny genotypów 
pokrytych silnym nalotem woskowym były 
w mniejszym stopniu akceptowane przez 
mszycę zbożową [Sitobion avenae (F.)], cze-
remchowo-zbożową [Rhopalosiphum padi (L.)] 
oraz mszycę różano-trawową [Metopolophium 
dirhodum (Walk.)], w porównaniu do roślin 
genotypów pokrytych woskiem w niewielkim 
stopniu (Gadalińska-Krzyżanowska 2011; 
Wójcicka 2010, 2013, 2015).

System obronny roślin stanowią również 
włoski wydzielnicze, wydzielające liczne wtór-
ne metabolity (terpeny, związki fenylopro-
penowe, acylosacharydy, długołańcuchowe 
ketony metylowe, flawonoidy) (Schilmiller i 
współaut. 2008). Simmons i współaut. (2005) 
dzielą włoski i podają, że w rodzaju Lycoper-
sicon niektóre typy włosków pełnią funkcje 
wydzielnicze (Ryc. 2). Skrzyżowanie pomido-
ra zwyczajnego (Lycopericon esculentum Mill.) 
z dzikimi gatunkami doprowadziło do zwięk-
szenia liczby włosków, a w końcowym etapie 
do zwiększenia odporności na owady rośli-
nożerne. Podobnie, wysoka odporność L.  hir-
sutum f. glabratum C.H. Mull. na mszycę 
[Macrosiphum euphorbiae (Thomas)] związa-
na była z zagęszczeniem niektórych włosków 
oraz zwiększeniem ich wydzielin, w postaci 

atomie 12, 14; 14, 16; 16, 18). Najpow-
szechniej występują tu ketony zawierające 
29, 31 lub 33 atomy węgla w cząsteczce. 
Kolejnym ważnym składnikiem wykrywanym 
w woskach powierzchniowych w postaci wol-
nej lub estrowej są kwasy tłuszczowe, szcze-
gólnie: karnaubowy (C24), cerotynowy (C26), 
montanowy (C28) i melisynowy (C30). Reisi-
ge i współaut. (2006) stwierdzili także wy-
stępowanie w małych ilościach aldehydów i 
stanowiących przypuszczalnie produkty po-
średnie redukcji kwasów do alkoholi, w tym 
oktakozanalu o właściwościach antygrzybicz-
nych (Ryc. 1).

Wiele spośród zidentyfikowanych w wo-
skach substancji powierzchniowych, to me-
tabolity wtórne, które pomagają roślinom 
przetrwać w środowisku. Szereg z nich jest 
wytwarzanych konstytutywnie, tzn. przez 
cały czas, natomiast inne powstają tylko po 
indukcji w następstwie zranienia lub infek-
cji. Biosyntezę tych substancji mogą indu-
kować również uniwersalne substancje po-
budzające, takie jak kwas jasmonowy (i jego 
estry metylowe). Funkcjonują one jako sy-
gnał w odpowiedzi obronnej rośliny przeciw 
infekcjom drobnoustrojowym oraz atakom 
roślinożerców. Liczne badania wzajemnych 
relacji owad-roślina potwierdzają obecność 
wielu adaptacji, wypracowanych zarówno 
przez owady, jak i rośliny (Boeve i współ-
aut. 2011, Whitney i Federle 2013). Po-
wierzchnie roślin pokryte gęstymi, zwartymi 
i łatwo odrywającymi się mikroskopowymi 
kryształami wosku są śliskim i niedostęp-
nym podłożem dla wielu gatunków owadów 

Ryc. 1. Przykłady związków występujących w składzie wosków powierzchniowych (wg Sempruch 2012).
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W oddziaływaniach pomiędzy roślinami 
żywicielskimi a owadami uczestniczą allelo-
związki występujące zarówno na powierzchni 
roślin, jak i wewnątrz ich tkanek (Simmonds 
i Blaney 1996, Southwood 1996, Storer i 
współaut. 1996, van Loon 1996, Dancewicz 
2006). Udokumentowana odpowiedź indu-
kowana, związana z bezpośrednią obroną 
przed owadami, jest tak zwanym „szlakiem 
odpowiedzi na zranienie”, w którym zranie-
nie i/lub żerowanie owadów wywołują okre-
śloną reakcję (Karban i Baldwin 1997, Ma-
leck i Dietrich 1999). Allelozwiązki wykazu-
ją szerokie spektrum oddziaływań na owa-
dy: podczas lądowania na roślinie, wstępnej 
penetracji podłoża oraz ostatecznej decyzji o 
podjęciu żerowania bądź jego zaprzestaniu. 
Odgrywają więc bardzo ważną rolę w rozpo-
znawaniu i akceptacji roślin przez owady, a 
także w specjalizacji owadów do określonych 
gatunków roślin żywicielskich (Messchen-
dorp 1998). 

Emisja roślinnych lotnych związków sta-
nowi ważny mechanizm indukowanej odpor-
ności roślin przeciwko owadom roślinożer-
nym (Chen 2008). Emisje VOCs występują 
lokalnie w wyniku uszkodzeń kompartmen-
tów komórek roślinnych, w których nagro-
madzone są związki lotne (Baldwin i współ-
aut. 2002). Uczestniczą również w pośred-
nim systemie obronnym jako lotne sygnały 
uwalniane po ataku roślinożernych owadów 
(Heil 2008a, b; Willmer i współaut. 2009; 
Schiestl 2010) lub dla rekrutacji drapieżców 
roślinożerców (Zhang i współaut. 2009). Ro-
dzaj sygnału w postaci kompleksu chemicz-
nego zależny jest od rośliny (Dobson 2006). 
Ta różnorodność chemiczna uwidoczniona 
jest poprzez mechanizmy odstraszające rośli-
nożerców (Theis i współaut. 2007, Kessler 
i współaut. 2008). Jednak trzy główne „hor-
mony roślinne”: kwas jasmonowy (JA), kwas 
salicylowy (SA) i etylen (ET), funkcjonują w 
złożonej sieci regulacyjnej niezbędnej w od-
powiedziach obronnych wywołanych obec-
nością roślinożerców (Pieterse i współaut. 
2012, Sánchez-Sánchez i Morquecho-Con-
treras 2017).

Żerowanie owadów wywołuje emisję ro-
ślinnych związków lotnych, które są wy-
korzystywane przez inne organizmy jako 
sygnał odnajdywania swoich ofiar lub go-
spodarzy (Dicke i Sabelis 1988, Turlings i 
współaut. 1990). Wzmocnienie emisji lotnych 
związków roślinnych indukowanych żerowa-
niem roślinożercy (ang. herbivore induced 
plant volatiles, HIPVs) wabi wrogów natural-
nych roślinożerców (drapieżcy, parazytoidy, 
pasożyty), co skutkuje obniżeniem liczebno-
ści owadów roślinożernych, ograniczeniem 
zasięgu uszkodzeń rośliny (Price i współaut. 
1980, Dicke i współaut. 1990, Turlings i 

lepkich acylosacharydów (utrudnione po-
ruszanie się owadów roślinożernych) i dłu-
gołańcuchowych ketonów metylowych (tok-
syczne dla owadów). W wydzielinach wło-
sków gruczołowych mogą występować białka 
obronne. Na przykład u Solanum berthaultii 
(Hawk.) stwierdzono obecność oksydazy po-
lifenolowej, a w tkankach włosków Nicotia-
na tabacum (L.) – chitynazy i dysmutazy 
ponadtlenkowej (Shephard i Wagner 2007, 
Krzyżanowski 2016).

Inną grupą roślinnych związków che-
micznych, zaangażowanych w proces wyboru 
roślin żywicielskich przez owady, są barwni-
ki roślinne. Ciemnozielone odmiany o wyso-
kiej zawartości chlorofilów a i b oraz niskim 
poziomie barwników żółto-pomarańczowych 
(flawonole, karoteny i ksantofile), są znacz-
nie gorzej akceptowane przez uskrzydlo-
ne formy owadów (Leszczyński i współaut. 
1985, Leszczyński 1988).

ODPOWIEDŹ INDUKOWANA ROŚLIN

Fizjologiczno-biochemiczne mechanizmy 
obronne roślin oparte są na właściwościach 
tkanek roślinnych oraz adaptacjach owadów 
(Wieseman 1985). System obronny, to rów-
nież uwalnianie z tkanek roślin żywicielskich 
lotnych związków (ang. volatile organic com-
pounds, VOCs), które tworzą w środowisku 
specyficzny język komunikacyjny z przed-
stawicielami tego samego gatunku, a także 
z innymi organizmami. Lotne związki pełnią 
rolę informacji chemicznej, która może być 
generowana przez kwiaty, a także przez czę-
ści wegetatywne roślin (Piesik 2008). W po-
czątkowym etapie interakcji pomiędzy rośli-
ną a owadem, VOCs są wykrywane przez 
owady i mogą stanowić istotne biologicznie 
wskaźniki zapachowe, służące do lokaliza-
cji rośliny żywicielskiej (Krzyżanowski 2016). 
Z uwagi na wysoką lotność tych substancji 
ich zapach jest rozpoznawany przez owady 
ze znacznych odległości od rośliny żywiciel-
skiej (Miles 1968). 

Ryc. 2. Mikrofotografie skaningowego mikroskopu 
elektronowego trychomów Leonotis leonurus: (1–2) 
Włosek typu I, (3) Włosek typu II o wydłużonej 
stożkowej łodydze wsparty na cokole komórko-
wym (wg Ascensão i Pais 1998). 
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(E)-β-farnezenu i (Z,E)-α-farnezenu. Badania 
behawioralne octanu (Z)-3-heksen-1-olu wy-
kazały jego lepszą akceptację przez samice 
uskrzydlone, niż przez larwy, które akcepto-
wały ten związek w mniejszym stopniu. 

Walling (2000) wskazuje, że z roślin 
uszkodzonych przez szkodniki najczęściej 
emitowane są terpeny (mono-, homo-, se-
skwi-), pochodne kwasów tłuszczowych C6 
(aldehydy, alkohole, estry, Green Leaf Vola-
tiles, GLVs) (Ryc. 3) oraz fenylopropanowe 
związki aromatyczne, takie jak ester mety-
lowy kwasu salicylowego (SA) (ang. methyl 
salicylate, MeSA). MeSA uczestniczy w złożo-
nych interakcjach, wpływa nie tylko na za-
chowanie mszycy czeremchowo-zbożowej w 
okresie wiosny, ale również na kiełkowanie 
zarodników grzybów entomopatogenicznych. 
W związku z tym Krzyżanowski i współaut. 
(2018), wysunęli hipotezę, że Rhopalosiphum 
padi podczas migracji z pierwotnego gospo-
darza (czeremcha zwyczajna) na wtórnych 
gospodarzy (m.in. zboża) może być stymulo-
wana przez MeSA. Przeprowadzone badania 
wykazały, że poziom MeSA wzrastał w tkan-
kach zaatakowanych przez R. padi, do około 
6% (Krzyżanowski i Leszczyński 2009). Po-
nadto, MeSA obecny w tkankach czeremchy 
wpływał na kiełkowanie zarodników koni-
dialnych grzybów chorobotwórczych mszyc, 
które było o wiele silniejsze w przypadku 
Conidiobolus obscurus (Entomophthorales: 
Ancylistaceae) niż Lecanicilium muscarium 
(Ascomycota: Hypocreales). 

Odpowiedź na uszkodzenia tkanek ro-
ślinnych może być również systemiczna. Sy-
gnał wytwarzany w uszkodzonym miejscu 
jest transportowany w całej roślinie, powo-
dując skutki w miejscach odległych od po-
wstałego zranienia (Karban i Baldwin 1997). 
Odpowiedź systemiczna roślin na żerowanie 

współaut. 1990, Howe i Jander 2008, Dicke 
i Boldwin 2010) oraz polepszeniem kondy-
cji i plonowania roślin (Boczek i współaut. 
2013). Udowodniono, że VOCs wpływały 
m.in. na orientację drapieżnych biedronek 
i pasożytniczych błonkówek z rodzin Chry-
sopidae i Syrphidae, przy czym w specy-
ficznych interakcjach pełniły dwojakie funk-
cje, jednocześnie odstraszając roślinożerców 
i wabiąc ich wrogów naturalnych (de Vos 
i Jander 2010). Chamberlain i współaut. 
(2001) wykazali, że VOCs emitowane przez 
rzodkiewnik pospolity (Arabidopsis thalia-
na) (pod wpływem kwasu jasmonowego, JA) 
odstraszały mszycę brzoskwiniową [Myzus 
persicae (Sulz.)] i wabiły pasożytniczą błon-
kówkę Aphidius ervi (Haliday). Semiozwiązki 
pomagają bowiem naturalnym wrogom loka-
lizować i rozpoznać swoich żywicieli lub ofia-
ry (Lewis i Martin 1990, Vet i Dicke 1992). 
Mszyce zaś są bardzo dobrymi obiektami, 
szczególnie podatnymi na atak (Brodeur i 
Resenheim 2000). Dodatkowo, żerujące oli-
gofagiczne gatunki mszyc wzmacniają emisję 
lotnych związków z tkanek roślinnych, co w 
konsekwencji powoduje obniżenie ich liczeb-
ności oraz ogranicza zasięg uszkodzeń roślin 
(Dicke i współaut. 1990, Turlings i współ-
aut. 1990, Howe i Jander 2008, Dicke i 
Baldwin 2010). Ilościowy i jakościowy skład 
HIPVs zależy od gatunku/odmiany rośliny 
i jej stadium rozwojowego oraz od gatunku 
owada, jego stadium rozwojowego i nasile-
nia występowania (Bruinsma i Dicke 2008, 
Boczek i współaut. 2013). Badania dowio-
dły, że mszyce Panaphis juglandis (Goeze, 
1778) (Krzyżanowski 2016) i Chromaphis ju-
glandicola (Kaltenbach, 1843) (Krzyżanowski 
i współaut. 2017a) wpływały na ilościowy i 
jakościowy charakter emitowanych lotnych 
związków przez liście złożone orzecha wło-
skiego (Juglans regia L.). Przy użyciu testów 
olfaktometrycznych autor wykazał, że larwy 
IV stadium i samice uskrzydlone P. juglan-
dis i Ch. juglandicola akceptowały wszystkie 
formy (–)- i (+)-α-pinenu i (-)- i (+)-β-pinenu, 
podczas gdy larwy I-III stadium wykazywały 
niską akceptację tych związków. W przypad-
ku zastosowania (-)-limonenu stwierdzono 
brak akceptacji przez wszystkie morfy P. ju-
glandis i Ch. juglandicola, natomiast (+)-li-
monen nie był akceptowany przez larwy I-III 
stadium. Ważnym parametrem okazała się 
przebyta przez obserwowane morfy droga; 
pod wpływem (–)- i (+)-limonenu najdłuższą 
drogę pokonały morfy uskrzydlone, a larwy 
I-III stadium pokonały drogę najkrótszą, co 
wskazuje na „reakcję ucieczki”, a więc dzia-
łanie repelentne wobec badanych mszyc. 
Seskwiterpeny były akceptowane przez lar-
wy IV stadium i samice uskrzydlone, pod-
czas gdy larwy I-III stadiów nie akceptowały 

Ryc. 3. Przykłady roślinnych związków lotnych 
należących do monoterpenów, seskwiterpenów i 
GLV (wg Krzyżanowski 2016, 2017b).
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noidów jest bardzo ważne (Vranová i współ-
aut. 2012). 

Wszystkie izoprenoidy pochodzą od 
wspólnego prekursora, difosforanu izopente-
nylu (IPP), który w roślinach podlega prze-
mianom na dwóch różnych ścieżkach. Cy-
toplazmatyczny mewalonian (MVA) jest ge-
nerowany na drodze rozpoczynającej się od 
kondensacji acetylo-CoA, prowadzącej do 
powstania 3-hydroksy-3-metyloglutarylo-CoA 
(HMG-CoA), ulegającego redukcji do mewa-
lonianu. W dwóch kolejnych etapach za-
chodzi fosforylacja mewalonianu w pozycji 
C5, a następnie dekarboksylacja, w wyni-
ku czego powstaje IPP (Croteau i współaut. 
2000). IPP będący produktem tego szlaku 
jest wykorzystywany w syntezie cytozolowych 
i mitochondrialnych izoprenoidów, takich 
jak seskwiterpeny, sterole i łańcuch boczny 
ubichinonu. Drugi szlak przemian obejmuje 
syntezę izoprenów poprzez kondensację pod-
jednostek IPP (C5) i wytwarzanie polimerów 
liniowych o różnych długościach łańcucha 
węglowego (na przykład C10, C15, C20,... 
Cn). Cząsteczki te służą do syntezy takich 
klas związków izoprenoidowych, jak: DMAPP 
(ang. dimethylallyl diphosphate, C5), będący 
prekursorem cytokinin, izoprenu i homoter-
penów; GPP (ang. geranyl diphosphate, C10), 
służący jako prekursor monoterpenów oraz 
FPP (ang. farnesyl diphosphate, C15), biorą-
cy udział w syntezie seskwiterpenów. Ponad-
to, GGPP (ang. geranylgeranyl diphosphate, 
C20) jest prekursorem diterpenoidów, takich 
jak kwas giberelinowy i łańcuchy boczne 
chlorofilu czy tokoferole. Skwalen (C30) słu-
ży jako prekursor steroli i innych triterpeno-
idów; fitoen (C40) jest prekursorem kwasu 
abscysynowego (ABA), karotenoidów (Vrano-
vá i współaut. 2012, Krzyżanowski 2016). 

INNE ODDZIAŁYWNIA ROŚLIN PO 
OSIEDLENIU SIĘ OWADÓW

Po zasiedleniu roślin przez owady, w dal-
szym ciągu zachodzą kompleksowe oddziały-
wania w strategii obronnej roślin przed ro-
ślinożercami. Znaczny wpływ, poza genero-
waniem VOCs, wywierają dodatkowo roślin-
ne allelozwiązki występujące na powierzchni 
roślin, w tkankach peryferyjnych (epider-
ma, mezofil), a także w głęboko położonych 
wiązkach przewodzących (Berenbaum 1981, 
Prassad i Gulz 1990, Prassad i współaut. 
1990, Leszczyński i Nowacka 1993, Gi-
vovich i współaut. 1994, Kanno i Harris 
1999). Jedną z najaktywniejszych grup ro-
ślinnych allelozwiązków są fenole. Roślinne 
związki fenolowe, tworząc kompleksy z biał-
kami, są inhibitorami aktywności licznych 
enzymów z klas oksydoreduktaz i hydrolaz. 
W przypadku roślinożernych owadów powo-

roślinożerców może wpływać na zachowanie 
drapieżców i parazytoidów (Dicke i współ-
aut. 1990; Potting i współaut. 1995; Röse 
i współaut. 1996, 1998; Souissi i współaut. 
1998; Guerrieri i współaut. 1999). Mat-
tiacci i współaut. (2001) przedstawili wyni-
ki badań, w których gąsienice Pieris brassi-
cae, żerujące na dolnych liściach brukselki 
(Brassica oleracea var. gemmifera) powodo-
wały uwalnianie związków lotnych z gór-
nych, nieuszkodzonych części rośliny. Uwal-
niane VOCs były atrakcyjne dla parazytoida 
Cotesia glomerata. Wykazano, że po zakoń-
czeniu żerowania przez gąsienice sygnał z li-
ści indukowany był co najwyżej przez jeden 
dzień. Indukcja systemiczna odbywała się w 
miejscach odległych od żerowania owadów 
przez emisję z zielonych liści dwóch grup 
związków monoterpenów i seskwiterpenów. 
W ten sposób rośliny mogą elastycznie za-
rządzać zasobami indukowanych substancji 
obronnych, a w konsekwencji zminimalizo-
wać koszty obrony i zwiększać sprawność w 
odpowiedzi na nieprzewidywalny atak rośli-
nożerców (Krzyżanowski 2016). 

VOCs emitowane są również z korzeni 
do podziemnego systemu obronnego, działa-
jąc jako środek przeciwdrobnoustrojowy (Ra-
smann i współaut. 2005).

BIOCHEMICZNA REGULACJA SZLAKU 
IZOPRENOIDÓW

Lotne substancje roślinne o małej masie 
cząsteczkowej (poniżej 300 Da) są związ-
kami, które można podzielić na trzy głów-
ne klasy: terpenoidy (izoprenoidy), fenylo-
propanoidy/benzenoidy i pochodne kwasów 
tłuszczowych. Ponadto, substancje lotne 
pochodzące z aminokwasów są często obec-
ne w zapachu i aromatach uwalnianych z 
kwiatów i owoców. Chociaż lotne związki 
są syntetyzowane w kilku głównych szla-
kach biochemicznych, różne formy modyfi-
kacji enzymatycznych, takie jak: hydroksy-
lacje, acetylowania i metylacje, zwiększają 
różnorodność emitowanych substancji przez 
zwiększenie ich lotności na końcowym eta-
pie ich powstawania (Dudareva i współaut. 
2004, 2006; Gang 2005). 

Biochemiczne oddziaływania na pozio-
mie molekularnym, to podstawowe mechani-
zmy regulacyjne w strategii obronnej roślin, 
zwłaszcza w obrębie izoprenoidów. Większość 
izoprenoidów, jako metabolity pierwotne, peł-
ni ważne funkcje w procesach fotosyntezy, 
oddychania, płynności błon oraz regulacji 
wzrostu i rozwoju. Jako metabolity wtórne 
uczestniczą one natomiast w interakcjach 
allelopatycznych oraz pomiędzy roślinami a 
patogenami. Dlatego zrozumienie molekular-
nej i biochemicznej regulacji szlaku izopre-
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niem najnowszych technik badań behawio-
ralnych (Krzyżanowski 2016, 2017b,c).

S t r es zc zen i e

Rośliny przeciwdziałają skutkom ataku roślinożer-
ców za pomocą różnych mechanizmów morfologicznych 
i biochemicznych. W odpowiedzi na uszkodzenia, rośliny 
wytwarzają związki obronne, wpływające na żerowanie 
i zachowanie roślinożerców. Ponadto rośliny uwalnia-
ją również VOCs, które przyciągają naturalnych wro-
gów roślinożerców. Po zasiedleniu roślin przez owady, w 
dalszym ciągu zachodzą kompleksowe oddziaływania w 
strategii obronnej roślin przed roślinożercami. Poza emi-
towaniem VOCs, znaczny wpływ wywierają dodatkowo 
roślinne allelozwiązki, takie jak związki 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

KOSMOS Vol. 67, 4, 791–799, 2018

Wójcicka A., 1998. Wpływ wybranych rodów 
pszenżyta ozimego na biologię mszycy 
zbożowej Sitobion avenae (F.). Rozpr. dok-
torska. Akademia Podlaska, Siedlce, 1-115.

Wójcicka A., 2010. Cereal phenolic compounds 
as biopesticides of cereal aphids. Pol. J. Envi-
ronm. Stud. 19, 1337-1343.

Wójcicka A., 2013. Plant surface waxes and their 
interactions with the insects. Prog. Plant Prot. 
53, 627-632.

Wójcicka A., 2015. Surface waxes as a plant de-
fense barrier towards grain aphid. Acta Biol. 
Cracov. Series Botanica 57, 95-103.

Zhang P. J., Zheng S. J., van Loon J. J., Bo-
land W., David A., Mumm R., Dicke M., 2009. 
Whitefilies interfere with indirect plant defense 
against spider mites in Lima bean. Proc. Natl. 
Acad. Sci. USA 106, 21202-21207. 

rous insects: a glance at the periphery. Ento-
mol. Exp. Appl. 80, 7-13.

Vet L. E. M., Dicke M., 1992. Ecology of info-
chemicals use by natural enemies in tritrophic 
context. Annu. Rev. Entomol. 37, 141-172.

Vranová E., Coman D., Gruissem W., 2012. Struc-
ture and dynamics of the isoprenoid pathway 
network. Mol. Plant 5, 318-333.

Walling L. L., 2000. The myriad plant respons-
es to herbivores. J. Plant Growth Regul. 19, 
195-216.

Whitney H.M., Federle W. 2013. Biomechanics 
of plant-insect interactions. Curr. Opin. Plant 
Biol. 16, 105-111.

Wieseman B. R., 1985. Types and mechanism of 
host plant resistance to insect attack. Insect. 
Sci. Applic. 6, 239-242.

Willmer P., Nuttman C., Raine N., Stone G., 
Pattrick J., Henson K., 2009. Floral volatiles 
controlling and behaviour. Funct. Ecol. 23, 
888-900.


