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Strategie obronne roslin drzewiastych przed szkodliwymi owadami

Defensive strategies of woody plants against harmful insects

Abstract. As a result of the long co-evolution of plants and insects, plants have created different defensive strategies
which protect them against harmful insects or allow them to regenerate damage. The defensive strategies of woody
plants depend on their physical and chemical properties. The important physical properties include: height and shape
of plants, their crowns, size and colour of leaves, growth of hair, needles, wax coating, and others. However, the most

important are chemical properties.

The defensive chemical properties of trees developed as a result of insect feeding are as follow:

— diminishing of nutrients (primary metabolites) content,

— production of specific proteins acting as the inhibitors of enzymes that hydrolyze plant proteins,
— production of secondary metabolites which are able to modify negatively the behavior and development of insects,

such as phenolic compounds, tannins and others,
— differentiation of the chemical composition of leaves,

— production of insect hormones (juvenile and moulting hormones),

— production of insect pheromones,

—releasing of specific compounds to attract parasitoids or to inform other trees about the appearance of harmful insects.

Key words: pest insect attack, primary metabolites, secondary metabolites, protease inhibitors.

1. Wstep

W wyniku dlugotrwalej koegzystencji z owadami ros-
liny wyksztatcily strategie obronne chroniace je przed tymi
organizmami lub pozwalajace na regeneracj¢ uszkodzen.
Najwigcej badan w zakresie poznania mechanizméw ob-
ronnych roslin przed szkodliwymi owadami wykonano na
roslinach rolniczych. Wyniki sa wykorzystywane przy ho-
dowli odpornych odmian. Strategie obronne roslin drze-
wiastych sa mniej poznane. Istniejace poglady na temat
odpornosci roslin drzewiastych na owady omowil Dabro-
wski (1988a). Przegladu badan nad odpornoscia drzew les-
nych na owady lisciozerne dokonaty Gtowacka i Cichonska
(1990). Natomiast o potrzebie badan nad selekcja odpor-
nosciowa drzew lesnych na szkodliwe owady pisze Kolk
(2007). Celem tej pracy jest przedstawienie naturalnych
strategii obronnych roslin drzewiastych przed szkodliwymi
owadami.
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2. Rodzaje strategii obronnych

Rozrdznia si¢ statyczna (bierna, konstytucyjna) i
indukowana (czynna) obrong¢ ro$lin przed szkodli-
wymi organizmami. Pierwszy rodzaj obrony mamy
woweczas, gdy mechanizmy obronne przed owadami
wystepuja stale w roslinach. Z drugim rodzajem ob-
rony, czyli z odpornoscia indukowana mamy do czy-
nienia wtedy, gdy mechanizmy obronne wystepuja w
roslinach okresowo, w odpowiedzi na atak owadow.
Moze ona wystapi¢ w ciggu kilku godzin Iub kilku
dni od rozpoczgcia zerowania i wowczas jest okres-
lana jako odpornos$¢ indukowana szybka, lub tez w
dhuzszym okresie, w nastepnym roku po defoliacji, i
trwaé wiele lat — mowimy wtedy o odpornosci in-
dukowanej op6znione;.

Rosliny nie sg uszkadzane przez owady, gdy ok-
res zerowania i sktadania jaj czy wylegu larw nie
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pokrywa si¢ z faza rozwojowa rosliny, ktora zapewnia
im wlasciwe warunki bytowania. Zjawisko to okresla si¢
mianem odpornosci pozornej (Dabrowski 1988b) lub
ekologicznej (Boczek 1998). Wymienione zjawisko wy-
stepuje migdzy innymi w przypadku braku synchronizacji
terminu rozpoczgcia kwitnienia sosny z wylegiem ga-
sienic brudnicy mniszki, co prowadzi do zwigkszonej
$miertelnosci $wiezo wyleglych gasienic.

Przed zasiedleniem owady dokonuja wstgpnej oceny
przydatnosci dla nich roslin na podstawie bodzcow fizy-
kochemicznych odbieranych przez receptory wzrokowe,
wechowe, smakowe i1 czuciowe, zlokalizowane w sto-
pach, czutkach i wargach. Wstepny wybor roslin jako
pokarmu jest uzalezniony migdzy innymi od barwy lisci,
obecnosci wloskéw i sktadu chemicznego woskow i
zywic wystepujacych na ich powierzchni. Odmiany czy
klony roslin charakteryzujace si¢ lisS¢mi ciemnozielo-
nymi, majacymi wysoka zawartos¢ chlorofiléw oraz ni-
ska zawarto$¢ barwnikow zottopomaranczowych (fla-
wonole, karoteny, ksantofile), podobnie jak obecno$¢ na
liciach réznego rodzaju wloskdéw i barier mechanicz-
nych, utrudniajacych pobieranie pokarmu, sg znacznie
gorzej akceptowane przez owady. Z powyzszych wzgle-
dow niektdre rosliny nie sag w ogdle akceptowane przez
owady jako rosliny zywicielskie lub sa akceptowane w
matym stopniu. Mamy woéwczas do czynienia z me-
chanizmem braku akceptacji (preferencji) podczas wy-
boru roslin zywicielskich przez owady (Dabrowski
1988b). Wystepowanie tego mechanizmu oznacza w
praktyce mniejsze zasiedlenie niektérych odmian, klo-
néw czy poszczegdlnych roslin przez szkodliwe owady.

Po zasiedleniu roslin przez owady moze wystapic
zjawisko antybiozy, czyli szkodliwego dziatania pokar-
mu, oraz zjawisko tolerancji, przez co rozumie si¢ zdol-
nos¢ rosliny do regeneracji uszkodzen. Zjawisko anty-
biozy powoduje, ze dana odmiana rosliny niekorzystnie
wplywa na procesy zyciowe owada, migdzy innymi na
ptodnos¢, masg ciata, okres rozwoju czy przezywalnosé.
Wynika to z niepelnego zaspokojenia potrzeb zycio-
wych owada w zwigzku z nieodpowiednim sktadem
ilosciowym i jakosciowym sktadnikéw pokarmowych —
metabolitdw podstawowych zawartych w roslinach oraz
z obecnosci specyficznych allelozwiazkow — metabo-
litow wtérnych hamujacych pobieranie pokarmu, Iub
jego przyswajanie.

Mechanizmy braku akceptacji oraz antybiozy wy-
stgpuja w roslinach najczesciej tacznie i majg istotny,
trudny do rozdzielenia, wptyw na owady. Natomiast
mechanizm tolerancji dotyczy wylacznie wptywu owa-
déw na rosliny i mozliwos$ci regeneracji uszkodzen.

Zréznicowane wystgpowanie w roslinach mechaniz-
moéw obronnych powoduje, ze charakteryzuja si¢ one
zrdznicowang naturalng odpornoscia na szkodliwe orga-
nizmy. W zalezno$ci od stopnia uszkadzania wyodrgb-

niono pig¢ stopni odpornosci odmian roslin na szkodniki
(Dabrowski 1988b; Leszczynski 2001b):

1) odpornos¢ catkowita (immunitet) — szkodnik w
ogole nie uszkadza danej odmiany,

2) odporno$¢ wysoka — odmiana jest w niewielkim
stopniu uszkadzana,

3) odpornos¢ umiarkowana — stopien uszkodzenia
waha si¢ w granicach 25-49%,

4) odpornos¢ niska — stopien uszkodzenia waha si¢ w
granicach 50-70%,

5) podatnos¢ — stopien uszkodzenia powyzej prze-
cigtnej.

Naturalna odpornos¢ roslin uwarunkowana wtasci-
wosciami morfologicznymi, anatomicznymi czy che-
micznymi jest dziedziczna i moze by¢ przekazywana z
pokolenia na pokolenie monogenicznie lub poligenicz-
nie. Ze wzgledu na sposéb dziedziczenia wyrdznia si¢
odpornos¢ pionowsq (wertykalna, selektywna) i pozioma
(horyzontalna, nieselektywna). Odpornos$¢ pionowa wy-
stgpuje wowczas, gdy odmiany, klony, czy pojedyncze
osobniki rdznig si¢ odpornoscia w stosunku do poszcze-
gblnych biotypdéw szkodnika; ten typ odpornosci jest
kontrolowany przez jeden lub najwyzej kilka gendw.

O odpornosci poziomej mowimy wtedy, gdy dana
odmiana, klon czy pojedyncze osobniki wykazuja od-
pornos$¢ na rézne biotypy szkodnika; ten typ odpornosci
jest zwykle kontrolowany przez wiele genoéw i jest uwa-
runkowany wieloma mechanizmami. Z praktycznego
punktu widzenia korzystniejsza jest odpornos¢ pozioma,
ktéra jest rowniez bardziej trwata. Odpornos¢ uwarun-
kowana wieloma mechanizmami jest trudna do poko-
nania przez rézne biotypy szkodliwych owadow.

3. Strategie obronne uwarunkowane
wlasciwos$ciami fizycznymi

Rosliny broniac si¢ przed owadami wyksztalcity sze-
reg cech fizycznych, utrudniajacych tym organizmom
zerowanie w swych tkankach. Duzy wptyw na wybor
rosliny zywicielskiej i zerowanie owadoéw majq takie
wiasciwosci morfologiczne, jak wysokos¢ i ksztatt ros-
lin, wielkos¢ lisci, wystepowanie na powierzchni roslin
parzacych wiloskow, bruzd, kolcow, igiel, cierni, czy
nalotu woskowego. Sposrod wlasciwosci anatomicznych
istotnie utrudniajacych zerowanie owadéw mozna wy-
mieni¢: grubos¢ i nasycenie woskiem kutikuli, liczbe i
wielko$¢ aparatow szparkowych i jamek prostych, gru-
bos¢ $cian komodrkowych, a w przypadku mszyc — do-
datkowo grubo$¢ warstwy sklerenchymy otaczajacej
wiazki przewodzace roslin (Leszczynski 2001 b).
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4. Strategie obronne uwarunkowane
wlasciwosciami chemicznymi

Strategie obronne roslin, uwarunkowane ich wtas-
ciwosciami chemicznymi, polegaja na syntezowaniu
przez nie substancji, ktére majg wplyw na zachowanie i
rozwo6j owadoéw. Rosliny moga broni¢ si¢ przed bio-
tycznymi czynnikami szkodotworczymi (owady, grzy-
by, bakterie, wirusy) i abiotycznymi (czynniki atmos-
feryczne, uszkodzenia mechaniczne) przez uruchamia-
nie wielosktadnikowego mechanizmu obronnego, za
ktéry w znacznej mierze jest odpowiedzialny kwas jas-
monowy (JA) ijego ester metylowy — jasmonian metylu
(JA-Me) (Saniewski, Urbanek 2001). Mechanizm wy-
twarzania jasmoniandw jest nastepujacy: uszkodzenie
ro$lin przez owady uwalnia biatko (18-aminokwasowy
polipeptyd) zwane systeming, laczace si¢ nastgpnie z
odpowiednim receptorem w komdrce i aktywujace li-
paze, uwalniajacg z membran plazmatycznych kwas li-
nolenowy, z ktorego powstaje kwasu jasmonowy (Ryan
2000; Saniewski, Urbanek 2001).

Wymienione jasmoniany stanowia naturalng grupe
hormonéw roslinnych, regulujacych wiele proceséw wzro-
stu i rozwoju roslin w wyniku wspotdziatania z innymi
hormonami roslinnymi. Uwaza sig¢, ze jasmoniany endo-
genne, wytwarzane pod wptywem czynnikéw biotycz-
nych i abiotycznych, sg przekaznikiem informacji mig-
dzy sygnatem stresowym a reakcja stresowa, polegajaca
na indukcji odpowiednich gendéw i biosyntezie specy-
ficznych biatek obronnych, jak na przyktad inhibitory
proteinaz, oraz metabolitow wtérnych, jak zwiazki feno-
lowe, terpenoidy, seskwiterpenoidy, glukozydy cyjano-
genne i inne substancje, negatywnie wplywajacych na
owady.

Indukowane zmiany w chemizmie obronnym moga
zanika¢ wraz ze starzeniem sig¢ roslin. Przyktadem moze
by¢ sosna Pinus contorta, ktorej dwuletnie drzewka rea-
guja na defoliacj¢ wzrostem zawarto$ci metabolitéw
wtornych, terpendw i tanin w igtach, natomiast w dzie-
sigcioletnich drzewkach zawarto$¢ wymienionych sub-
stancji nie zmienia si¢ w wyniku zerowania owadow
(Harborne 1997).

Wytwarzanie przez rosliny
specyficznych bialek obronnych

Rosliny moga bardzo szybko reagowac na atak owa-
dow wytwarzajac specyficzne biatka, dziatajace jako
inhibitory proteinaz, ktére powoduja zaprzestanie dal-
szego zerowania (Harborne 1997). Specyficzne biatko
blokuje dziatanie enzymdw trypsyny i chymotrypsyny,
rozktadajacych biatko roslinne i w ten sposob nieko-
rzystnie wplywa na jego trawienie i wykorzystanie. Zja-
wisko to stwierdzono najpierw u roslin ziemniaka i po-

midora, na ktérych zerowata stonka ziemniaczana, a
nastepnie podobny mechanizm wykryto w ekstraktach
37 gatunkow roslin, reprezentujacych 20 rodzin. Z tego
mozna wnioskowac¢, ze mechanizm ten jest powszechny
w $wiecie roslin. Inhibitory proteinaz wystepuja na przy-
ktad w okrywie nasiennej wielu gatunkéw roslin, w tym
roslin drzewiastych i stanowia skuteczna ochrong przed
owadami.

Zmiana zawartoSci metabolitéw podstawowych
w roSlinie

Roslinne metabolity podstawowe, jak biatka, wolne
aminokwasy i cukrowce, sg niezb¢dne do prawidtowego
wzrostu i rozwoju owadow, stad ich brak lub niedobor w
pokarmie stanowi zroédto powaznych zaburzen w prze-
biegu tych procesow. Glownym czynnikiem decydu-
jacym o wartosci smakowej roslin dla owadow sa cukry,
wystepujace powszechnie w lisciach. Wazne sg fosfo-
lipidy i witaminy oraz mikroelementy.

Rosliny reaguja czgsto na zerowanie owadow obnize-
niem zawartosci sktadnikow pokarmowych. Na przyktad
reakcja czeremchy zwyczajnej na zasiedlenie liSci przez
mszycg czeremchowo-zbozowa polegata na obnizeniu
zawartosci cukrowcodw rozpuszczalnych (polisachary-
dow strukturalnych, celulozy, hemiceluloz, pektyn) oraz
wolnych aminokwasow (Sytykiewicz 2007). Spadek za-
warto$ci wolnych aminokwasow biatkowych endogen-
nych i egzogennych, waliny, izoleucyny, tyrozyny, his-
tydyny i lizyny w tkankach lisci czeremchy powoduje,
7Ze mszyce opuszczajg zywiciela pierwotnego i prze-
nosza si¢ na zywiciela wtornego — pszenzyto, w tkan-
kach ktorego zawarto$¢ wolnych aminokwaséw jest
wyzsza o okoto 10% (Leszczynski et al. 2001).

Zmiana zawartos$ci metabolitéw wtérnych
w roslinie

Najwazniejszymi substancjami chemicznymi hamuja-
cymi zerowanie i rozwdj owaddéw sa wytwarzane w
tkankach roslin metabolity wtdrne, nazywane allelo-
zwigzkami (inne nazwy: ksenobiotyki, allelopatyny, fi-
toncydy, blastokoliny). Wytwarzanie i gromadzenie me-
tabolitow wtérnych przez rosliny wymaga obecnos$ci
prekursoréw pochodzacych z metabolizmu podstawo-
wego oraz enzymdw 1 bogatych w energi¢ czasteczek
(ATP, NADPH) dla podtrzymania pracy szlaku biosyn-
tetycznego. Rosliny broniac si¢ przed owadami musza
wigc ponosi¢ okreslone koszty.

Metabolity wtdrne rdznig si¢ migdzy soba budowa
chemiczng 1 wystgpuja zarowno na powierzchni roslin,
jak 1 wewnatrz ich tkanek. Wigkszos¢ z nich jest zlo-
kalizowana w wakuolach i $cianach komdrkowych pe-
ryferyjnych tkanek. Metabolity wtorne wchodza w sktad
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zywic wydzielanych z kory i owocow. Moga one od-
dzialywaé na owady juz w trakcie wyboru zywiciela lub
dopiero po zasiedleniu roslin.

Podczas wyboru roslin przez owady, niektore me-
tabolity dziatajg odstraszajaco, nie dopuszczajac do ich
zasiedlenia, zerowania, ztozenia jaj, lub ukrycia si¢. Po
zasiedleniu roslin przez owady, sposob oddziatywania
metabolitdéw wtornych zalezy migdzy innymi od ich
stezenia. W niskich stgzeniach moga penic funkcje sty-
mulatoréw zerowania, natomiast w wyzszych — negaty-
wnie wplywaé na rozwdj, lub nawet powodowac $mier-
telnos¢.

Oddziatywanie metabolitow na owady po zasiedle-
niu roslin wynika z ich wplywu na metabolizm zwiazany z
regulacja enzymdw uczestniczacych w najwazniejszych
procesach zyciowych tych organizmoéw, jak oddychanie,
pobieranie pokarmu, trawienie, przekazywanie bodz-
cOw, zmiany w przepuszczalnosci bton komdrkowych,
neutralizacji zwiazkéw toksycznych i innych.

W grupie wtérnych metabolitéw roslinnych prze-
wazaja pochodne syntetyzowane na drodze trzech szla-
kéw metabolicznych: terpenoidowego, fenolowego (szi-
kimowego) i azotowego (aminokwasy) (Harborne 1997;
Leszczynski 2001 a). Dla roslin drzewiastych wigksze
znaczenie maja pochodne szlaku szikimowego, jak zwiaz-
ki fenolowe (fenole, alkohole i kwasy fenolowe, feny-
lopropenoidy, flawonoidy, kumaryny, garbniki), kwasy
hydroksamowe i alkaloidy indolowe. Spo$rod pochod-
nych pozostatych szlakéw na uwage zastuguja kuku-
rbitacyny, saponiny, glikoalkaloidy sterydowe oraz
biologicznie aktywne terpenoidy i steroidy. Ponadto is-
totne znaczenie obronne majg glukozynolany, glikozydy
cyjanogenne i niektére aminokwasy niebiatkowe. Szko-
dliwos¢ rosliny w stosunku do owadéw moze wynikac z
syntezy jednego lub kilku zwiazkdéw, ktére moga dziataé
synergistycznie.

Zwiazki fenolowe

Jedna z najaktywniejszych grup, wystepujacych w
tkankach roslin zielnych i drzewiastych, stanowia zwiazki
fenolowe. Gléwnym zadaniem tych substancji jest ha-
mowanie aktywnosci enzymdw, zwlaszcza oksydore-
duktaz i hydrolaz. Wysokiej zawartosci zwiazkow fe-
nolowych towarzyszy zwykle podwyzszona zawartos¢
peroksydazy i oksydaz fenolowych, ktére powoduja na-
gromadzenie si¢ duzych ilosci polifenoli oraz chinonow,
wykazujacych silne wiasciwosci antybiotyczne w sto-
sunku do owadow (Ciepiela i Chrzanowski 2000). Duza
zawartos¢ chinondéw i ich znaczna aktywnos¢ biolo-
giczna sprzyjaja procesowi utleniania wielu zwigzkow
chemicznych, migdzy innymi aminokwasow 1 witamin,
co znacznie obniza warto$¢ pokarmowa roslin zywi-
cielskich.

Wiele przyktadow ujemnych korelacji pomigdzy za-
warto$cia fenoli ogélnych lub konkretnych zwiazkow
fenolowych w tkankach roslin zielnych, jak i drzewia-
stych, a liczebno$cia wystepujacych na nich lisciozer-
nych owadow z wielu rzedow, jak Lepidotera, Ortho-
ptera, Hemiptera, Hymenoptera, Diptera i Coleoptera
mozna znalez¢ w literaturze. Na przyktad stwierdzono
ujemne korelacje migdzy zwartoscia zwiazkow feno-
lowych w roslinach zywicielskich a zaggszczeniem
mszyc Pemphigus bursarius (Cole 1984), Aphis fabae
(Cichocka et al. 1999), Sitobion avenae (Ciepiela,
Chrzanowski 1999). Paki r6z zawierajace wysokie ste-
zenia zwiazkdw fenolowych, takich jak katechol i skon-
densowanych katechin nie sag w ogole zasiedlane przez
mszycg Macrosiphum rosae (Miles 1978; Leszczynski
2001a).

Najwazniejsza grupg¢ pochodnych zwiazkow feno-
lowych zapobiegajacych zerowaniu owadoéw stanowiag
flawonoidy, do ktdrych naleza taniny, wystgpujace pow-
szechnie —w stosunkowo duzych stgzeniach — w lisciach
roslin drzewiastych. Rozréznia si¢ dwa rodzaje tanin
(Harborne 1997): hydrolizowalne, ktére sa pochodnymi
prostych kwasow fenolowych, takich jak kwas galusowy
i jego dimer — kwas heksahydroksydifenowy potaczony
z glukoza oraz skondensowane, charakteryzujace si¢
znacznie wicksza masg czasteczkowsq i bedace oligome-
rami, uformowanymi przez kondensacj¢ dwu lub wigcej
czasteczek hydroksyflawanolu.

Taniny tworza, najczesciej nicodwracalne, wigzania
z biatkiem, peptydami i innymi grupami funkcyjnymi.
Wiazanie takie zabezpiecza biatko przed rozkladem try-
psyna i innymi enzymami trawiennymi. Ponadto taniny
odznaczaja si¢ charakterystycznym smakiem i dzialaniem
Sciagajacym. Dziatanie to zniecheca zwierzgta do zero-
wania na roslinach zawierajacych te substancje. Obec-
no$¢ tanin w duzych stgzeniach zapobiega zerowaniu
owadow, natomiast w przypadku zjadania roslin za-
wierajacych mate ilodci tych zwiazkow, obserwuje si¢
negatywny wptyw na organizm.

Toksycznos¢ tanin wynika miedzy innymi z tego, ze
wiaza si¢ one z tkankami jelita owadéw. Wykazaty to
badania przewodu pokarmowego gasienic motyla Pa-
pilio polyxenes, zywionych sztuczna karma zawierajaca
taniny. Z badan tych wynika, Ze przyczyna zamierania
gasienic bylo uszkodzenie jelita srodkowego (Harborne
1997). Inny przyktad negatywnego wplywu tanin na
owady dotyczy mszyc Aphis craccivora zerujacych na
roslinach orzeszkdéw ziemnych: owady zmuszane do ze-
rowania na roslinach zawierajacych duze ilosci tanin
byly mniej ptodne, a wigc zmniejszyly si¢ ich zdolnosci
reprodukcyijne.

Zawartos¢ tanin w roslinie moze by¢ cecha deter-
minujacg zachowania pokarmowe owaddéw. Stwierdzo-
no (Feeny 1970, Harborne 1997), Zze gasienice pigdzika
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przedzimka chetnie zeruja na lisciach dgbu wiosng do
polowy czerwca, a nastgpnie przenosza si¢ na liscie
innych ro$lin. Badajac sktad chemiczny lisci dgbu wy-
kazano, ze gldwna przyczyna takiego zachowania si¢
gasienic pigdzika byt istotny wzrost zawartosci tanin w
lisciach dgbu. Dotyczy to réwniez innych gatunkéw
owaddéw zerujacych na dgbie, ktorych liczba znaczaco
zmniejsza si¢, gdy nastapi wzrost zawartosci tanin.

Drzewa sosny zwyczajnej o wyzszej zawartosci ta-
nin w iglach i o nizszej koncentracji a-pinenu generalnie
nie sa zasiedlane przez przyplaszczka granatka (Phae-
nops cyanea) (Apel et al. 1999). Wyzsza zawarto$¢ tanin
w starszych liciach wierzbowatych (Salicaceae) po-
woduje, ze sq one niechetnie zasiedlane przez ston-
kowate (Czerniakowski 2006).

Z badan Schultza i Baldwina (1982) wynika, ze liScie
drzewostandéw dgbowych, ktore ulegly defoliacji w wy-
niku zeru brudnicy nieparki w dwdch poprzednich la-
tach, zawieraty wigksze ilosci ogolnych fenoli oraz hy-
drolizowalnych i skondensowanych tanin niz licie drzew
kontrolnych. Zwigkszenie zawartosci tych substancji w
lisciach wplywato negatywnie na zerowanie owadow, a
w konsekwencji na rozwdj larw i ptodnos¢ powstatych
osobnikdéw dorostych motyli, co moze mie¢ podstawowe
znaczenie dla przebiegu nastgpnych gradacji (Faeth
1986; Feeny 1970; Valentine et al. 1983; Rossiter et al.
1988).

Innym przyktadem gatunku, ktéry stabo rozwijat si¢
na lisciach topoli osiki (Populus tremuloides), w wyniku
odpornosci indukowanej defoliacja spowodowana przez
przadke (Malacosoma spp.), jest wspomniany juz paz
Papilio canadensis (Lepidoptera) (Dankert et al. 1997).

Sposréd zwiazkow fenolowych wystepujacych w ro-
$linach mozna wymieni¢ proste glikozydy fenolowe wy-
stepujace w lisciach wierzby i topoli, odstraszajace owa-
dy z rzgdow motyli i chrzaszczy. Zwiazek o nazwie
salikortyna, znajdujacy si¢ w lisciach wierzb, zapobiega
przepoczwarczaniu si¢ chrzaszcza Pratora vulgatissima
(Harborne 1997).

Zwickszona zawarto$¢ roslinnych metabolitéw wtor-
nych wytworzonych w lisciach moze wptywaé w wigk-
szym stopniu na patogeny larw motyli niz na samego
gospodarza. Moga one blokowac aktywno$é mikro-
biologicznych insektycydow zawierajacych entomo-
patogenne bakterie i wirusy, ktore dziataja droga pokar-
mowa. Zjadane przez owady liscie moga bowiem za-
wieraé szerokg gamg zwigzkéw o wilasciwosciach po-
tencjalnie inhibicyjnych, wiaczajac fenole, inhibitory
proteinaz, niebiatkowe kwasy aminowe i alkaloidy,
ktoére pojedynczo, lub lacznie inaktywuja mikrobiolo-
giczne biatka (Appel 1993; Appel, Schultz 1994). Wigk-
sza zawartos¢ fenoli w liSciach dgbu szyputkowego byta
przyczyna mniejszej wrazliwosci larw brudnicy nieparki
na infekcj¢ wirusem nuklearnej poliedrozy (GMNPV)

(Keating et al. 1988), ktory w sprzyjajacych warunkach
istotnie ogranicza populacj¢ tego owada. Roslinne me-
tabolity wtorne moga redukowaé réwniez efektywnosé
insektycydow chemicznych, co wynika ze stymulowania
przez nie enzymoéw owadzich rozkladajacych te sub-
stancje (Brattsten 1988).

Zwiazki kumarynowe

Inng grupe metabolitéw wtornych, szeroko rozpow-
szechniong w $wiecie roslin, stanowia zwigzki kuma-
rynowe, pochodne benzo-a-pironu, ktére ze wzgledu na
ich biogeneze 1 wystgpowanie podstawowego szkieletu
C¢—C; zalicza si¢ rowniez do pochodnych fenylopro-
panu (Gtowniak, Kozyra 2001). Kumaryny wystepuja w
roslinach jako wolne zwiazki oraz w formach zwiaza-
nych glikozydowo, gléwnie jako proste kumaryny fe-
nolowe. Wykryto je u ponad 800 gatunkoéw roslin wyz-
szych, gtdéwnie dwuliSciennych. W roslinach zwigzki
kumarynowe gromadzg si¢ w owocach (rosliny z ro-
dziny Apiaceae), korzeniach, lisciach, kwiatach, rza-
dziej w korze, fodygach i nasionach. Zawarto$¢ kumaryn
w roslinie zmienia si¢ w zaleznosci od stopnia jej roz-
woju i jest rozna w kolejnych okresach wegetacji. Petnig
one funkcj¢ obronng i sg syntezowane w warunkach
stresu, na przyktad w wyniku zerowania owadow czy
innych czynnikdéw biotycznych, jak mikroorganizmy i
abiotycznych, jak temperatura, wilgotno$¢, promienio-
wanie UV, zanieczyszczenie srodowiska.

Dziatanie obronne zwiazkéw kumarynowych moze
wynika¢ z ich wlasciwos$ci toksycznych. Takie furano-
kumaryny, jak na przyktad psoralen i ksantotoksyna,
hamuja rozwo6j owadow przez blokowanie syntezy
DNA. Toksyczno$¢ wymienionych zwiazkow obniza si¢
przy braku promieniowania UV.

Badania nad wystgpowaniem kumaryn w réznych
czesci rosliny Calophyllum cordato-oblongum, jak paki,
galtazki, liscie, kora i drewno pnia, wykazaly, ze naj-
wigksza ich zawarto$¢ jest w pakach i zmniejsza si¢
stopniowo w pozostatych czg¢sciach, a w drewnie pnia
kumaryny praktycznie juz nie wystgpuja.

Zwiazki cyjanogenne

Obrona chemiczna roslin przed szkodliwymi owa-
dami moze polega¢ na syntezie zwigzkdw cyjanogen-
nych, czyli zwiazkow odpowiedzialnych za wytwarza-
nie cyjanowodoru (HCN). Proces wytwarzania cyjano-
wodoru stwierdzono u okoto 2650 roslin, nalezacych do
ponad 550 rodzajéw i 130 rodzin (Stochmal 2001). Cy-
janowodor powstaje w organizmach zywych gtdwnie w
wyniku hydrolizy glikozydéw cyjanogennych, ktore
wystepuja réwniez w roslinach drzewiastych, miedzy
innymi w drzewie kauczukowym Hevea brasiliensis
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(Stochmal 2001) i czeremsze zwyczajnej Prunus padus
(Leszczynski et al. 2001).

Glikozydy cyjanogenne sa polarnymi, rozpuszczal-
nymi w wodzie zwiazkami, akumulowanymi w waku-
olach komdrek roslinnych. Zwiazki te sg tatwo hydro-
lizowane przez B-glukozydazy, w wyniku czego po-
wstaje glukoza i cyjanohydryny, ktore rozpadaja si¢ do
cyjanowodoru i1 zwigzku karbonylowego. Pomimo Ze
enzym [(-glukozydaza i substrat (glikozydy cyjanogen-
ne) czesto razem wystgpuja w tym samych organach
roslinnych, wolny cyjanowodér rzadko jest obecny w
roslinach. Dopiero podczas uszkodzenia tkanki, na przy-
ktad w wyniku zerowania owadéw, dochodzi do kon-
taktu enzymu z glikozydem i nast¢gpuje uwolnienie tok-
sycznego cyjanowodoru, ktory — podobnie jak tlenek
wegla — wiazac si¢ z czasteczka hemu, blokuje
aktywnos¢ oksydazy cytochromowej, bedacej ostatnim
ogniwem w tancuchu oddechowym roslinozercow.

Zwiazki terpenowe i inne substancje odstraszajace

Zywice kory drzew iglastych sa bogate w zwiazki
terpenowe, migdzy innymi w o i B-pinen, ktdre sa gtow-
nymi substancjami odstraszajacymi dla wigkszosci sta-
wonogow. O wiasciwosciach antyfidantnych tych zy-
wic dla niektorych gatunkow kornikow decyduje sto-
sunek o/B-pinenu. Na przyktad drzewa jodty w zachod-
nich Stanach Zjednoczonych o duzym stosunku o/[3-
pinenu sa mniej wrazliwe na atak kornikéw Dendro-
crotonus pseudotsugae, gdyz w tym przypadku -pinen
jest repelentem dla tych owadow (Harborne 1997).

Do najbardziej znanych zwiazkow terpenoidowych o
silnych wlasciwosciach antyfidantnych dla owadow na-
lezy azadyrachtyna, wyizolowana po raz pierwszy w
1968 roku z nasion miodli indyjskiej (Azadirachta in-
dica A. Juss), nalezacej do rodziny Meliaceae (Butter-
worth i Morgan 1968). Dziatanie antyfidantne wykazuje
ten triterpenoid w wyzszych koncentracjach, natomiast
w nizszych — dziata jako inhibitor rozwoju i reprodukcji
owadow. Inne wazniejsze triterpenoidy o wilasciwos-
ciach antyfidantnych, wytwarzane w mniejszych ilos-
ciach przez miodlg indyjska i inne rosliny z rodziny
Meliaceae to: meliantrol, salannina, nimbin i nimbidin.
Wymienione zwiazki, gtéwnie w formie ekstraktow ro-
slinnych, znalazty zastosowanie w ograniczaniu liczeb-
nosci populacji szkodliwych owadow.

Niekiedy proste zwiazki wydzielane z igiet sosny sa
bardzo efektywne w odstraszaniu owadow od zerowania
(Harborne 1997). Takim zwiazkiem jest na przyktad
gazowy etan (C,Hs) wydzielany z igiet sosny 1 istotnie
ograniczajacy zerowanie owada Monochamus alterna-
tus.

Inne mechanizmy obronne
Zrbéznicowanie sktadu chemicznego lisci

Drzewa wyksztalcity rowniez inne mechanizmy ob-
ronne pozwalajace im przetrwac wielokrotne zerowanie
owadow. Takim mechanizmem jest zroznicowanie skta-
du chemicznego lisci, a tym samym zréznicowanie ich
wiasciwosci smakowych, w obrgbie korony, a nawet
pojedynczych gatezi. Obserwujac zerowanie owadow w
obrebie korony takich drzew, jak brzoza (Betula lutea) i
leszczyna (Acer saccharum) stwierdzono, ze zeruja one
wybiorczo i1 duza liczba lisci pozostaje nienaruszona.
Analizy chemiczne lisci pobranych z koron tych drzew
wykazaly znaczne zrdznicowanie ich sktadu chemicz-
nego, nawet pomiedzy lis¢mi tej samej gatezi (Schultz
1983, Harborne 1997). Wigksza zawartos$¢ tanin w niek-
torych lisciach byta miedzy innymi przyczyna omijania
ich przez owady.

Zréznicowanie w sktadzie chemicznym lisci obser-
wuje si¢ rowniez mi¢dzy osobnikami danej populacji
drzew. Takim przyktadem moze by¢ neotropikalny ga-
tunek drzewa Cecropia peltata (Moraceae). Liscie niek-
torych osobnikow tego gatunku zawieraja duze ilosci
tanin i nie s zasiedlane przez owady, podczas gdy liscie
innych osobnikow zawieraja mato tanin i sa chetnie
zjadane (Harborne 1997).

Wytwarzanie przez rosliny hormonéw owadzich

Rosliny, w tym rosliny drzewiaste, w obronie przed
atakiem szkodnikow syntetyzuja m.in. zwiazki nalezace
do grupy hormonéw owadzich — hormony linienia i ju-
wenilne, majace wpltyw na metamorfoze¢ owadow.

Do hormonoéw regulujacych procesy linienia u owa-
dow zalicza si¢ wyizolowany po raz pierwszy w 1954
roku z poczwarek jedwabnika morwowego (Bombyx
mori) ekdyson oraz zwigzki posrednie jego syntezy, 20-
hydroksyekdyson i jego metabolity. Najwigksza aktyw-
nos$¢ biologiczna sposréd wymienionych zwiazkdéw wy-
kazuje 20-hydroksyekdyson (Feldlaufer1989). Hormon
ten wydzielany przez gruczoly protorakalne do hemo-
limfy, dziata bezposrednio na komorki epidermy syn-
chronizujac procesy linienia i metamorfozy we wszystkich
stadiach rozwojowych owadow, od powstania larwy do
owada doskonatego (Malinowski, Glowacka 1996).
Przebieg wylinki jest prawidtowy tylko przy odpowied-
nim poziomie tego hormonu w poszczegdlnych etapach.
Wymieniony hormon po spetnieniu swej roli ulega w
krotkim czasie dezaktywacji (w ciagu 7 godz. ekdyson
ulega dezaktywacji w 50%) i w zwiazku tym wylinka
przebiega prawidtowo. W przeciwnym razie wystepuja
u owaddw roznego rodzaju deformacje prowadzace do
ich $mierci.
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Hormon 20-hydroksyekdyson wykryto w duzych ilos-
ciach w lisciach i korzeniach cisa (Taxus baccata) 1 w
ktaczach paproci Pollypodium vulgare (Haborne 1993).
Nastgpnie wykryto jeszcze w rdznych roslinach okoto 70
podobnych substancji, ktére okresla si¢ mianem fito-
ekdysondow, w przeciwienstwie do hormondéw produ-
kowanych przez owady, zwanych zooekdysonami. Na-
lezy doda¢, ze fitoekdysony wykazuja wigksza aktyw-
nos$¢ biologiczng niz zooekdysony, gdyz sa bardziej
trwale. Szczegélnie wrazliwe na dziatanie fitoekdyso-
néw sg gasienice jedwabnika morwowego (Bombyx mo-
ri) 1 skosnika bawetnowca (Pectinophora gossypiella).
Jako ciekawostke nalezy podaé, ze w procesie linienia
po pobraniu 20-hydroksyedysonu gasienice jedwabnika
morwowego nie sa w stanie zrzuci¢ starego pancerza
chitynowego i w rezultacie wyksztalcaja dwie glowy.
Produkowanie przez rosliny owadzich hormonow li-
nienia moze by¢ jednym z istotnych, naturalnych czyn-
nikow regulujacych populacje roslinozercow.

Innymi hormonami owadzimi produkowanymi przez
rosliny sa hormony juwenilne, niezb¢dne tylko w przek-
sztalceniach w stadium larwy. Wymienione zwiazki ma-
ja strukture seskwiterpenowa, podobng do farnezolu.
Odpowiedni ich poziom w hemolimfie decyduje o wia-
Sciwym przebiegu proceséw morfogenetycznych. Wy-
stgpowanie owadzich hormondéw juwenilnych w ros-
linach odkryt przypadkowo biolog z bylej Czechosto-
wacji — K. Slama, podczas pobytu na Uniwersytecie w
Harwardzie, hodujac kowale bezskrzydte (Pyrrhocoris
apteris) na ptytkach Petriego, wytozonych papierem wy-
tworzonym w USA. Okazalo si¢, ze larwy wymienio-
nego gatunku owaddw przetrzymywane na takim pa-
pierze nie rozwijaly si¢ i ciagle pozostawaly w piatej
fazie rozwojowej. Dopiero zastosowanie oryginalnego
papieru, na ktorym wczesniej hodowano te owady, przy-
wrdcito im normalny wzrost i rozwj. Ustalono, ze przy-
czyng zahamowania rozwoju owaddw byl, wystepujacy
w papierze amerykanskim produkowanym z drzewa jo-
dly balsamicznej (Abies balsamea), zwiazek nazwany
juwabionem, ktory jest analogiem strukturalnym natu-
ralnego hormonu juwenilnego owadow. Nastepnie wy-
kryto w réznych roslinach inne analogi hormonow ju-
wenilnych, jak juwocimen 2 i juwadecen.

Wymienione substancje, pobierane przez owady z
roslin zywicielskich, moga powodowac rozne anomalia
rozwojowe i w efekcie, w zalezno$ci od dawki, gatunku
owada i jego stadium rozwojowego, W rézny sposob
moga ogranicza¢ rozwdj embrionalny owaddw. Jako
przyktad oddziatywania roslinnych hormonéw juwenil-
nych na owady mozna poda¢ juwabion, ktory w formie
wolnego kwasu jest syntezowany w odpowiedzi na ze-
rowanie ochojnika jodtowego w korze jodty olbrzymiej
(Abies grandis), dajac jej ochrong przed nastgpnymi
pokoleniami tego szkodnika (Harborne 1997).

Konsekwencja badan nad substancjami zaburzajacy-
mi metamorfoz¢ owadow bylo wykrycie w roslinach
hormonoéw antyjuwenilnych, wywotujacych efekt prze-
ciwny w stosunku do omdéwionych wyzej hormondéw
juwenilnych (Hsu et al. 1989). W ekstrakcie z roslin
zeniszka (Ageratum houstonianum), nalezacego do ro-
dziny zlozonych (Compositae), wykryto dwa zwiazki z
grupy ageratochromendw, prekocen I 1 prekocen II, kto-
re skracaja rozwoj owadow, dajac zminiaturyzowane
osobniki doroste, niezdolne do reprodukcji. Nastgpnie
wykryto szereg zwigzkéw z grupy prekocenow o po-
dobnej aktywnosci.

Wytwarzanie przez rosliny zwigzkéw o charakterze
feromonow owadow

Rosliny wytwarzaja rdwniez substancje decydujace
o aktywnosci feromondéw owadow. Owady moga po-
biera¢ te substancje i przechowywaé w swych orga-
nizmach, wykorzystujac je w miarg¢ potrzeby bez zad-
nych przeksztatcen lub po ich przeksztalceniu jako fe-
romony. Jako przyktad mozna poda¢ oddziatywanie sub-
stancji wydzielanych przez sosn¢ Pinus ponderosa na
chrzaszcze kornikow Dendrocrotonus brevicomis 1 Ips
paraconfusus (Wood 1982, Harborne 1997). Interakcja
jest bardzo ztozona. Biora w niej udzial monoterpeny
wystepujace w zywicy tej sosny: limonen, o- 1 B-pinen,
3-karen i myrcen. Chrzaszcze kornikoéw Dendrocroto-
nus brevicomis 1 Ips paraconfusus wykorzystuja terpeny
produkowane przez sosn¢ do wytwarzania feromondw.
Samce absorbujg myrcen wydzielany przez sosng i utle-
niaja go do alkoholi, ipsdienolu i ipsenolu, ktdére sa
feromonami meskimi. Natomiast samce innego kornika,
Ips typografus, uzyskuja swoje feromony, myrtenol i
(E)-myrtanol, w wyniku utleniania o-pinenu przez mi-
kroorganizmy wystepujace na roslinie zywicielskiej.

Drzewa zawierajace duze ilosci limonenu sg omijane
przez wymienione gatunki owadéw, poniewaz substan-
cja ta wykazuje silna toksycznos$c dla chrzaszczy i1 dziata
jako repelent. Natomiast drzewa o matlej zawartosci li-
monenu i o duzych stezeniach a-pinenu (prekursora
feromonu) oraz myrcenu, wykorzystywanego bezposre-
dnio przez owady jako feromon, sg preferowane. Duza
zawarto$¢ B-pinenu jest rowniez akceptowana, gdyz ten
monoterpen jest najmniej toksyczny dla D. brevicomis.

Feromony wytwarzane przez dany gatunek kornika z
substancji syntezowanych przez sosn¢ petnig takze waz-
ng funkcje¢ w ograniczaniu zerowania innych gatunkow
na okreslonych powierzchniach drzewa. Na przyktad
feromony wydzielane przez D. brevicomis hamuja Ze-
rowanie Ips paraconfusum.
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Uwalnianie przez rosliny lotnych zwiazkow
atrakcyjnych dla parazytoidéw lub informujacych inne
rosliny o niebezpieczenstwie ataku szkodnikow

W reakcji na zerowanie szkodnikow niektore rosliny
wyksztalcity zdolno$¢ uwalniania do srodowiska zwiaz-
koéw lotnych, szczegdlnie atrakcyjnych dla wrogow na-
turalnych owadow. Za pomoca lotnych zwigzkéw, na
przyktad etylenu, wydzielanych przez uszkodzone ros-
liny drzewiaste sa rowniez ,,informowane” o niebezpie-
czenstwie niezainfekowane jeszcze drzewa, ktore moga
zabezpieczy¢ si¢ przed atakiem szkodnikow, syntezujac
na przyktad odpowiednie metabolity wtdrne (zwiazki fe-
nolowe, taniny) (Baldwin et Schultz 1983; Haukioja et
al. 1985).

Zwiazki lotne przyciagajace parazytoidy i drapiezce
mogg mie¢ r6zng budowe. Najbardziej znane przyktady
dotycza gtéwnie roslin zielnych (Harborne 1997). Na
przyktad rosliny ogérka zainfekowane przez przedziorki
wydzielaja -ocimen i 4,8-dimetylo-1,3,7-nonatrien, kto-
re zwabiaja drapiezce Phytoseiulus persimilis; rosliny
kukurydzy wydzielaja linolol, przywabiajacy ¢my Co-
tesia marginiventris, bedace drapiezcami szkodliwego
motyla Spodoptera exigua; rosliny soi wydzielajg lino-
lol, guajakol i 3-oktanon — substancje wabigce owada
Microplitis demolitor, ktory jest drapiezca szkodliwego
motyla Pseudoplusia includens. Natomiast siewki ba-
welny, zainfekowane przez przedziorki uwalniaja zwiaz-
ki lotne, ktore przywabiaja drapiezcow tych stawono-
gow 1 jednoczesnie informuja sasiednie, nie zaatako-
wane rosliny o niebezpieczenstwie.

Wytwarzanie przez rosliny mechanicznej bariery
zamykajacej larwy szkodnikow w chodnikach

Waznym mechanizmem ograniczajacym liczebnos¢
niektorych gatunkéw owadow jest wytwarzanie przez
drzewa duzej ilosci zywicy, ktora zalewa larwy w chod-
nikach. Takim przyktadem jest sosna zaatakowana przez
przyptaszczka granatka, ktéra wytwarza duze ilosci zy-
wicy 1 zalewa nig Zerujace larwy tego gatunku (Gu-
towski et al. 1992).
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