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POTENCIJAL ISKORISTAVANJA PRIRODNE OTPORNOSTI BILJAKA NA
POLJOPRIVREDNE STETNIKE

SAZETAK

Biljke se brane od napada herbivora razli¢itim mehanizmima. Poljoprivredne
kulture posjeduju razlic¢ite anatomsko - morfoloske strukture koje predstavljaju
fizikalno - kemijske prepreke za napad Stetnika. Takoder, proizvode neiscrpan
broj metabolita te posjeduju ogroman rezervoar potencijalno obrambenih
kemijskih spojeva, od kojih su mnogi opisani u kontekstu interakcije biljaka s
drugim organizmima. Mehanizmi obrane bilo da su inducirani napadom ili
konstitutuvni, mogu djelovati izravno ili neizravho na napad herbivora.
Medutim kako bi obrana biljke bila uspjeSna mehanizmi djeluju kao mreza
isprepletenih sloZenih odgovora ovisno o biljnoj vrsti i herbivoru. U radu su
prikazane posljednje spoznaje o obrambenim odgovorima i otpornosti
poljoprivrednih kultura prema Stetnicima.

uvobD

Kako bi se zastitile od napada herbivora biljke su prilagodile svoje obrambene
mehanizme. Evolucija kopnenih biljaka usko je povezana s evolucijom kukaca,
Sto je rezultiralo razvojem obrambenog sustava biljaka protiv herbivornih
kukaca, a istovremeno su se kukci prilagodili novim uvjetima svojih domacina.
Biljke su razvile i obrambene mehanizme usmjerene na obranu od kraljeznjaka,
poput ptica i sisavaca. PoCetkom 1920-tih, Reginald Henry Painter, americki
entomolog i agronom, proucavao je interakcije biljaka i kukaca te se smatra
pionirom u istrazivanju otpornosti (rezistentnosti) biljaka prema kukcima. Prvu
knjigu ove tematike Insect resistance in crop plants, Painter je objavio 1951.
godine u kojoj je opisao tri nacina obrane biljke od kukaca. Desetlje¢ima je to
bila kljuéna literatura za tu temu. Danas u traZilici Google Scholar uz klju¢ne
rijeCi plant + defense + against + insect + herbivory pronaéi ¢emo oko 56300

VOI.Zl/Br.S ©©00000000000000000000000000000000000600000000000000 495



Glasilo biljne zastite 5/2021

rezultata (https://scholar.google.hr). Mehanizmi kojima biljke komuniciraju sa
susjednim biljkama, simbiontima, patogenima, herbivorima i prirodnim
neprijateljima joS uvijek nisu u potpunosti razjasnjeni. Interdisciplinarnim
pristupom nastoji se objasniti na¢in na koji biljke komuniciraju s okolinom.
Obrambeni mehanizmi biljke izravno utjeu na uspjeSnost proizvodnje
kultiviranih biljaka, odnosno utjeCu na ucinkovitost mjera integrirane zastite
biljaka od Stetnika. Obiljezja obrane biljaka od herbivora uglavnhom su bila
zanemarena tijekom oplemenjivanja i kultiviranja divljih biljnih vrsta, Sto je
rezultiralo stvaranjem osjetljivih genotipova biljnih vrsta koje se danas
uzgajaju. Zbog problematike vezane uz ograni¢enu primjenu kemijskih
sredstava za zaStitu bilja u programima zastite biljaka od Stetnika, zaStitari i
oplemenijivaci se suocavaju s izazovom ,vracanja” mehanizama otpornosti
otkrivenih u divljim biljkama u elitne kultivare. U ovom preglednom radu
opisati ¢emo najznacajnije mehanizme obrane biljke od kukaca, Stetnika
poljoprivrednih kultura.

IZRAVNA | NEIZRAVNA OTPORNOST BILJAKA

Biljke su razvile morfoloki specijalizirana tkiva koja sluze u obrani od
herbivora, ili stvaraju obrambene kemijske spojeve. Mehanizam otpornosti
biljke prilagoden je biologiji kukaca, kao $to su npr. nacin ishrane, kretanje,
osjetljivost na podraZzaje iz okoline (vizualni, zvucni, mirisni, taktilni),
reproduktivna sposobnost i duzina Zivotnog ciklusa. Kukci komuniciraju s
biljkama bez kontakta tj. na daljinu, pri kontaktu s povrsinom biljke i/ili nakon
prodiranja kukca u biljne organe. Painter (1951.) je definirao tri mehanizama
otpornosti biljke: ne-preferencija ili antiksenoza, antibioza i tolerantnost.
Kogan i Ortman su termin ne-preferencija, preimenovali u antiksenoza.
Antiksenoza je niz osobina biljke kojima utjece na ponasanje herbivora bilo da
ih ne privlaci ili odbija. Antiksenoza u prostornom smislu djeluje dok herbivor
jo$ nije ostvario kontakt s domacinom i najéesSée je kemijske prirode. Kod
herbivora koji najvaznije podraZaje ostvaruju osjetilom vida, antiksenozno
djelovanje biljke moZe biti kemijske i morfolosSke prirode. Antibioza je Stetni
ucinak biljlke domacina na biologiju kukca (preZivljavanje, razvoj i
razmnozavanje) nakon ostvarenog kontakta s domacdinom. Antibioza i
antiksenoza temelje se na biokemijskim i morfoloskim osobinama biljke.
Tolerantnost je sposobnost biljke da podnese ostec¢enja herbivora tako da se
agronomski prinosi ili kvaliteta smanje u manjoj mjeri nego kod manje
tolerantnih biljka. Trihotomne definicije otpornosti biljaka danas se smatraju
nepotpunima, jer ne obuhvacaju nove spoznaje o mehanizmima otpornosti
biljaka, a kategorije antiksenoze i antibioze dvosmislene su i nejasno
razgrani¢ene u praksi (Stout 2013.; 2014.). Svrstavanje pojedinog mehanizma
otpornosti biljke u jednu od predloZenih kategorija je vrlo teSko, jer reakcija
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biljaka na herbivorne kukce ¢esto ukljucuje kombinaciju antibioze, antiksenoze
i/ili tolerantnosti. Mehanizmi otpornosti poput emisije hlapivih spojeva kod
biljaka izazvanih nakon ishrane herbivora, a koji privlace parazitoide ne mogu
se jednoznacno svrstati u nijednu od ove tri kategorije. Stoga se koristi nova
dihotomna shema, s glavhom podjelom na: otpornost (osobine biljaka koje
ogranicavaju potencijal oStecenja biljke) i tolerantnost (osobine biljaka koje
utjeCu na potencijal smanjenja gubitaka prinosa). Mehanizam otpornosti
biljaka je dalje podijelien u potkategorije izravne/neizravne i
konstitutivne/inducirane otpornosti (Stout, 2013.; 2014.).

Izravna obrana podrazumijeva razvijene fizicke barijere kod biljaka ili
stvaranje spojeva koji imaju negativan ucinak na herbivore, dok neizravna
obrana biljke odnosi se na privla¢enje prirodnih neprijatelja kako bi smanjile
napad herbivora (Flrstenberg-Hagg i sur., 2013.). Obrambeni mehanizmi biljke,
bilo da su izravni ili neizravni, klasificiraju se kao konstitutivna i inducirana
obrana. Konstitutivna obrana uvijek je prisutna u biljci i ne ovisi o napadu
herbivora. Za razliku od konstitutivnih obrana, prednost induciranih obrana je u
tome Sto ih biljka stvara samo kada je to potrebno odnosno kada je napadnuta.
Inducirane obrane potencijalno su ,jeftinije” za metabolizam biljke, pogotovo
kada je aktivnost herbivora varijabilna, a jo$ jedna prednost je Sto je kreirana
prema osobinama herbivora (Pappas i sur., 2017.). Inducirana obrana ukljucuje
sekundarne metabolite, kao i morfoloske i fizioloSke promjene. Inducirani
odgovori mogu biti lokalizirani u oSteéenom tkivu ili sistemski steceni u
neostec¢enom tkivu. Mogu se pojaviti brzo nakon napada, Sto je od iznimnog
znacCaja jer smanjuje naknadne napade i ostecenja, ili s znacajnim
zakasSnjenjem. Predstavljaju vaZan cimbenik u suzbijanju Stetnika u
poljoprivredi i iskoriSteni su za regulaciju populacije kukaca. Inducirana obrana
je vaZna i za ublaZavanje stresa biljaka nakon ostecenja. Biljke se fenotipski
mogu prilagoditi Stetnicima $to smanjuje mogucnost prilagodbe Stetnika na
sekundarne metabolite (Agrawal, 2011., War i sur., 2012.). Biljke s visokom
varijabilnoS¢u u obrambenim sekundarnim metabolitima pokazuju bolja
obrambena svojstva u usporedbi s onima s umjerenom varijabilnos¢u (War i
sur., 2011.; Ballhorn i sur., 2008.).

MORFOLOSKE ZNACAJKE BILIKE VAZNE U OBRANI OD NAPADA HERBIVORA

Biljke posjeduju razlic¢ite anatomsko - morfoloske strukture koje predstavljaju
fizikalno - kemijske prepreke za napad herbivora. Morfoloske karakteristike
biljke poput bodlji, dlaka i/ili formiranja vostane kutikule kao i mikroskopske
promjene u debljini stani¢ne stjenke prva su linija obrane biljke od herbivora.
Ovi mehanizmi zahtijevaju velike koli¢ine resursa za njihovu proizvodnju i tesko
ih je mobilizirati stoga su uglavnom konstitutivni, iako neki od njih mogu biti i
inducirani napadom herbivora (Fiirstenberg-Hagg i sur., 2013.).
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Uloga biljnih voskova u obrani biljke od herbivora

Kutikularni voskovi su lipidi koji predstavljaju hidrofobnu komponentu biljne
kutikule. Kutikula moZe biti impregnirana intrakutikularnim voskom ili se
voskovi mogu transportirati kroz kutikulu i taloZiti na povrsini - epikutikularni
voskovi. Epikutikularni voskovi u viSim biljkama prekrivaju sve nadzemne
organe biljkke i obicno tvore relativno glatke dvodimenzionalne il
trodimenzionalne strukture. Bududi da se epikutikularni voskovi nalaze izmedu
biljne kutikule i okoliSa, njihova je uloga visestruka: pridonose poboljSanju
mehanicke stabilnosti povrsine, utjeCu na transpiraciju i izmjenu plinova te
mogu utjecati na regulaciju povrSinske temperature. Vazno je istaknuti kako
prekrivanje biljnih organa voskom Sstiti biljku od napada kukaca umanjujudi
sposobnost kukaca da se pri¢vrscuju na povrsinu biljke (Gorb i Gorb, 2017.). Na
glatkim biljnim povrSinama, bez voska kukci stvaraju snazne sile prianjanja za
biljku, dok na povrsinama prekrivenim trodimenzionalnim voskovima gotovo je
uvijek primijec¢eno slabo pricvrscivanje i visestruko smanjenje sile (Rutledge i
Eigenbrode, 2003.; Gorb i sur., 2008.). Prianjanje kukaca na biljku ne ovisi samo
o prisutnosti trodimenzinalnog voska, ve¢ i o veliCini i gustodi kristala ili
raspodjeli pojedinih kristala (Gorb i sur., 2008.; 2014.). Epikutikularni vosak
biljke Brassica oleracea L. var. Capitata ima negativan utjecaj na kupusnog
buhaca (Phyllotreta spp.), crvenu kupusnu stjenicu (Eurydema ventrale) i
duhanovog resi¢ara (Thrips tabaci) u uzgoju (Znidar&i¢ i sur., 2008.). Ovipozicija
Stetnika moZe znacajno utjecati na promjene i sastav epikutikularnih voskova.
Tako ovipozicija kupusnog bijelca (Pieris brassicae) na urocnjak (Arabidopsis
thaliana) inducira promjene u sastavu epikutikularnih voskova, povecavajudi
koli¢éinu masnih kiselina tetratriakontanske kiseline, istovremeno smanjujudi
koli¢inu tetrakozanske kiseline. Ove promjene poti¢u neizravne mehanizme
obrane biljke privlaenjem parazitskih osica Trichogramma brassicae,
parazitoida jajasaca P. brassicae (Blenn i sur., 2012.).

Uloga biljnih dlaka u obrani biljke od herbivora

Biljne dlake mozemo uociti na povrsini svih biljnih organa, na liscu, stabljici i
plodovima. Razli¢itog su oblika i velicine, ali se obicno dijele u dvije skupine,
Zljezdaste i ne Zljezdaste. Prisutnost biljnih dlaka utjeCe na izbor biljke
domadina. Gustocda dlaka negativno utjeCe na ovipoziciju i hranjenje Stetnika
(War isur., 2012.). Osim toga, negativno utjece i na kretanje kukaca na povrsini
biljke, ¢ime se umanjuje njihov pristup epidermi lista. Biljne dlake uglavhom se
smatraju konstitutitvnom obranom biljke, iako je zabiljeZzeno formiranje dlaka
kao inducirani odgovor na ostecenja uzrokovana ishranom kukaca (Agrawal,
1999.). Povecanje gustoce dlaka kao odgovor na osSte¢enja nakon napada
kukaca moZe se uociti samo u listovima koji se razvijaju tijekom ili nakon
napada kukaca, budu¢i da se gustoéa dlaka postojeéih listova ne mijenja
(Agrawal i sur., 2009.). Ostecenje listova vrbe (Salix cinerea) ishranom Stetnika
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Phratora vulgaris i drugim kornjaSima rezultira povecanjem gustoée dlaka u
novim listovima koji su se razvili nakon napada Stetnika (Dalin i Bjorkman,
2003.; Bjorkman i Ahrné, 2005.). Povedanje gustoée dlaka nakon ostecenja
kukaca zabiljeZzena je i kod nekih korova (Lepidium virginicum i Raphanus
raphanistrum) (Agrawal, 1999.). To povecéanje u gustodi dlaka kao mehanizam
obrane biljaka naj¢esS¢e je od 25 do 100%, a zabiljezeno je kod nekih biljnih
vrsta i od 500 do 1000%. Ocekivane promjene u gustodi dlaka nakon oStecenja
od kukaca javljaju se unutar jednog dana ili tjedna (Agrawal, 1999.; Dalin i
Bjorkman, 2003.; Bjorkman i Ahrné, 2005.). Nadalje, promjene u udjelu
Zljezdastih i ne-Zljezdanih dlaka takoder su potaknute hranjenjem herbivora
(Agrawal, 1999.). Xing i sur. (2017.) utvrdili su da dlake na grahu (Phaseolus
vulgaris) imobiliziraju usni ustroj, noge i leglicu lisnog minera (Liriomyza trifolii)
$to umanjuje sposobnost Stetnika da se hrani, krece i odlaze jaja.

Uloga debljine i tvrdoce lista u obrani biljke od herbivora

Vazne komponente mehanicke obrane biljke od herbivora su debljina i
tvrdoda lista. Tvrdoda lista ima znacajnu ulogu u obrani biljke od kukaca jer
ometa prodiranje usnog ustroja za bodenje i sisanje, te povecdava trosenje
mandibule kod kukaca s usnim ustrojem za grizenje i Zvakanje (Roitberg i sur.,
2005.; Clissold, 2007.). Kako bi izbjegli negativan utjecaj tvrdoce i debljine lista
herbivori se hrane mladim listovima, iako mladi listovi sadrze viSe razine
kemijske obrane (Read i Stokes, 2006.). Istrazivanjem pet razlicitih kultivara
kukurza (Zea mays) zabiljezene su znacajne negativne korelacije izmedu
tvrdoce lista i Steta nastalih prilikom hranjenja Ostrinia nubilalis (Bergvinson i
sur., 1994.). Santiago i sur. (2013) istrazZili su utjecaj sastava primarne i
sekundarne stani¢ne stijenke kukuruza na otpornost prema Stetnicima i
bolestima. Navode kako neke od komponenti stanicne stijenke, poput lignina,
imaju vaznu ulogu u otpornosti kukuruza na Stetnike i bolesti. Sinteza lignina
inducirana napadom herbivora ili patogena, utjeCe na plodnost biljojeda ili
umanjuje rast patogena (Johnson i sur., 2009.). U jednoj od prvih studija u
prirodnim ekosustavima, McNaughton i Tarrants (1983.) predloZili su ulogu
silicija u obrani biljke od herbivora. Utvrdili su da su oStecene biljke akumulirale
viSe silicija od neostecenih biljaka. Silicijska obrana biljke ocituje se u vidu
fitolita ili drugih amorfnih modifikacija silicijevog dioksida u lis¢u, bodljama ili
dla¢icama na povrsini lista (Hartley i sur., 2015.; Strémberg i sur., 2016.). Ove
strukture cine lis¢e Zilavim i abrazivnim Sto odbija biljojede od hranjenja
(Massey i Hartley, 2006.; 2009.). Utjecaja silicija na kukce herbivore istraZivala
je nekolicina autora (Massey i sur., 2006.; Massey i Hartley, 2009.; Reynolds i
sur., 2009.; Keeping i sur., 2014.). Tvrdoca lista ima utjecaj i na oviopoziciju
kukaca, prirodnih neprijatelja. Na meksim listovima peralgonije (Pelargonium
peltatatum) zabiljeZzen je veci broj odloZenih jaja grabeZljive stjenice
(Macrolophus caliginosus), dok su tvrdi listovi s vrijednostima izmjerenim na
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pentometru iznad 0,2 N imali manji broj odloZenih jaja (Constant i sur., 1996.).
U obrani biljke od herbivora vaznu ulogu ima i debljina lista. Zajedno s razinom
dusika i sadrzajem vode, debljina lista rajCice i donje epiderme utje¢u na
prezivljavanje cvjetnog stitastog moljca (Trialeurodes vaporariorum) (Jauset i
sur., 2000.). Debljina plojke lista pozitivno je korelirala s brojem odloZenih jaja i
odraslih oblika Bemisia tabaci u razlicitim kultivarima patlidzana
(Hasanuzzaman i sur., 2016.). Prema autorima, tanji listovi su manje socni
stoga i slabije privlacni B. tabaci. Zabiljezeni su sli¢ni rezultati o pozitivnoj
korelaciji debljine lista i brojnosti Stitatstih moljaca na drugim biljnim vrstama
primjerice kod zlatnog graha Vigna radiate (L.) (Lakshminarayan i sur., 2008.),
crnog graha Vigna mungo (Taggar i Gill, 2012.) i krastavca Cucumis sativus
(Shibuya i sur., 2009.). Suprotno navedenom, Ayyasamy i Baskaran (2005.) su
izvijestili da je debljina lista negativnho povezana s pojavom B. tabaci na
patlidzanu. Hasanuzzaman i suradnici (2016.) uz pozitivhu korelaciju debljine
lista i brojnosti B tabaci su zabiljezili i veliku privlacnost pojedinih kultivara s
tanjim lis¢em za B. tabaci, $to objasnjavaju utjecajem drugih morfoloskih
karakteristika lista poput gustoce i duljine dlaka.

KEMUSKI SPOJEVI U OBRANI BILJKE OD HERBIVORA

Biljke proizvode mnosStvo metabolita te posjeduju ogroman rezervoar
potencijalno obrambenih spojeva, od kojih su mnogi opisani u kontekstu
interakcije biljaka s drugim organizmima. Metabolizam biljke dijelimo na
primarni i sekundarni. Pod primarnim metabolizmom podrazumijevaju se
metabolicke aktivnosti esencijalne za rast i razvoj biljke. Procesi i spojevi
primarnog metabolizma su univerzalni, uniformni, konzervativni i nuzni za
funkcioniranje biljke. Suprotno primarnom, sekundarni metabolizam se odnosi
na kemijsku interakciju izmedu organizama i njihove okoline. Kako je ranije
navedeno sekundarni metaboliti mogu biti konstitutivni, pohranjeni kao
i sur., 2012.). Sekundarni biljni metaboliti dijele se na tri velike skupine: fenole,
terpene te spojeve s dusSikom (alkaloide, glukozinolate i cijanohidrate).
Navedni, ali i drugi skekundarni metabolit ukljuéeni su u slozeni arsenal
kemijske obrane biljke od herbivora (Howe i Jander, 2008.). Obrana biljke od
herbivora ukljuuje promjene u transmembranskom potencijalu neposredno
nakon oStecenja biljnog tkiva, a slijede ih promjene u unutar stani¢noj
koncentraciji Ca* i stvaranju H,0,. Kinaze, fitohormoni tj. jasmonska kiselina,
etilen, salicilna kiselina i dusikov oksid mogu se otkriti u roku od nekoliko
minuta nakon napada kukaca. Nakon otprilike sat vremena, aktiviraju se geni,
$to u konacnici dovodi do metabolickih promjenama (Flirstenberg-Hagg i sur.,
2013.).
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Fenoli

Fenoli predstavljaju veliku skupinu sekundarnih metabolita. Sastoje se od
jednog ili vise aromatskih prstena koji posjeduju jednu ili vise hidroksilnih
grupa. Mogu se podijeliti u dvije kategorije. Prva kategorija sastoji se od
topljivih spojeva poput flavonoida, kinona, fenilpropanoida koji se mogu otkriti
u vakuoli biljnih stanica, a druga kategorija sastoji se od netopljivih spojeva
poput lignina, kondenziranih tanina i hidroksilcimetne kiseline koji se mogu
otkriti u stanicnoj stijenci (Dai i Mumper, 2010.; Pereira i sur., 2009.). Fenolni
spojevi u biljkama imaju visestruke funkcije, ali ovdje je stavljen naglasak na
obrambene funkcije fenolnih spojeva protiv herbivornih kukaca. Biljke se
pojadanom sintezom pojedinih fenolnih spojeva koji djeluju odbijajuce,
inhibitorno ili toksi¢cno brane od napada herbivornih kukaca (Zhang i sur.,
2017.). Primjer iskoriStavanja ovog obrambenog mehanizma je sijanje sorti
psenice koje sadrze fenole pa su manje privlacne za lisne usi (Rhopalosiphum
padi) (Leszczynski i sur., 1985.). Listovi jagode (Fragaria x ananassa) sadrie
fenole na bazi katehina koji pruzaju otpornost na korpivinu grinju (Tetranychus
urticae), jer se fenoli kovalentno vezu na probavne enzime grinja i inaktiviraju
ih  (Luczynski i sur.,, 1990.). Zabiljezen je dulji razvoj li¢inki, krace
razmnozavanje, smanjena plodnost i smanjena populacija lisnih usi na biljkama
lucerne koje sadrze visoke razine fenola (Gotawska i tukasik 2009.). Luan i sur.
(2013) izvijestili su da se sadrzaj terpena (a-cedren i B-cedren) povecava u
biljkama duhana napadnutim s Bemisia tabaci MEAM1. Takoder su izvjestili
kako povisene razine razine terpena kroz egzogene primjene znacajno
smanjuju prezivljavanje i plodnost oslraslih kukaca. Ishrana Stetnika
Spodoptera litura na biljkama pamuka (Gossypium hirsutum) rezultirala je
povecanim koncentracija ukupnih fenola i proteina te smanjenim koli¢ina
ugljikohidrata i aminokiselina. ZabiljeZene su razlike u poveéanim
koncentracijama galne kiseline, katehina i kofeinske kiseline. Nakon
provedenih biotestova hranjenja S. litura ovim spojevima otkriveni su aktivirani
detoksikacijski enzimi u crijevima kukaca, ukljuéujuci B-glukozidazu, karboksil
esterazu i glutation-S-transferazu $to ukazuje na toksi¢nost ovih spojeva (Usha
Rani i Pratyusha, 2013.). Nedavne studije ukazuju na prilagodbu kukaca na
biljnu obrnu putem fenolnih spojeva. Genetskom transformacijom biljaka
rajCice tj. utiSavanjem BtPMaT1l gena koji omogucuje Stitastim moljcima da
neutraliziraju fenolne glukozid, smanjena je sposobnost detoksikacije B. tabaci.
Ovaj gen kukac preuzima od biljke domacina i koristi ga za neutralizaciju
toksi¢nih fenolnih spojeva (Xia i sur., 2021.). Ovim istraZzivanjima potvrduje se
paralelna evolucija biljaka i kukaca, ali i otvaraju mogucénosti za primjenu
genetski alata u zastiti bilja.
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Alkaloidi

Alkaloidi predstavljaju znacajnu skupinu sekundarnih ectarite raznolike i
slozene ectarit. To su organski spojevi koji u svojim strukturama sadrze atom
ectarit, koji uzrokuju alkalnost ovih spojeva. Atomi dusika obi¢no su smjesteni
u prstenastom (ciklickom) sustavu (Kurek, 2019.). Na temelju njihove ectarit
dijelimo ih u razli¢ite klase poput indola, kinolina, izokinolina, pirolidina,
piridina, pirolizidina, tropana, terpenoida i steroida. Dok je drugi sustav
klasifikacije povezan s porodicama biljnih vrsta u ectar se nalaze ovi spojevi.
Biljke iz porodice Solanaceae, Papaveraceae, Apocynaceae i Ranunculaceae
bogate su alkaloidima, a viSe od 3000 alkaloida poznato je u preko 4000 biljnih
vrsta (Kurek, 2019.). Vecina alkaloida su fizioloski aktivni spojevi i njihova uloga
u prirodi moZze biti viSestruka, pozitivna ili negativna, ovisno o interakcijama u
ectar se promatra njihovo djelovanje. EkoloSka uloga alkaloida vidljiva je iz
njihovog sudjelovanja u interakcijama biljka-herbivor, biljka-parazit, biljka-
patogen i biljka-biljka (Goyal, 2013.). Mnogi alkaloidi djeluju toksi¢no ili
repelentno na herbivore ecta taj nacin Stite biljku od napada. Utje¢u na
razli¢ite metabolicke sustave herbivora; primjerice mogu utjecati na ectar i na
taj nacin mijenjati razliCite fizioloske procese; neki se interkaliraju s nukleinskim
kiselinama, ¢ime inhibiraju sintezu i popravak DNA; a drugi imaju snazne ucinke
na Ziv€ani sustav (Wink i sur., 1998.). Alkaloidi ¢esto potjecu od istog biogenog
prekursora kao i neurotransmitori i strukturno ih oponasaju. Jedan od najbolje
proucenih primjera je nikotin. Nikotin i njegovi srodni spojevi pokazuju
toksi¢nost vezanjem na nikotinski acetilkolin receptor u Ziv€anom sustavu
kukca. Vezanje inducira konformacijski pomak receptora koji omogucuje priljev
kationa u stanicu, remeteci funkciju Zivéanog sustava (lhara i sur.,2017). U
poljskim istraZivanjima transgenicnih biljaka duhana Nicotiana ectarit kod kojih
je inhibirano stvaranje nikotina bile su c¢es¢e napadnute, u usporedbi s divljim
biljkama. Ovime se dokazuje ucinkovito djelovanje nikotina u obrani biljke
duhana te autori istiCu vrijednost transgenih tehnika za ekoloska istraZivanja
(Steppuhn i sur. 2004.). Nedavne studije ukazuju na ulogu alkaloida tropana u
otpornosti biljke Datura stramonium prema herbivorima (Castillo i sur., 2014;
Bustos-Segura i sur. 2014; Miranda-Pérez i sur. 2016) i na to da utjecaj
alkaloida u otpornosti biljke ovisi i o vrsti herbivora (specijalisti ili ectarite)
(Castillo I sur. 2014.). Pirolizidinski alkaloidi glavni su obrambeni spojevi biljaka
iz roda Senecio. Leiss i sur. (2009.) izvijestili su kako je otpornost hibrida
Senecio na Frankliniella occidentalis izmedu ostalog povezana i s
koncentracijom pirolizidinskih alkaloida. Stetnost F. occidentalis negativno je
korelirana s koncentracijom pirolizidinski alkaloida i u lis¢u S. jacobaea.
Takoder zabiljezene su i razlike u ucincima pirolizidinskih ectaritea pet
polifagnih Stetnika (Macel i sur., 2005.). Zbog ucinkovitog djelovanja alkaloida i
njihove primjene u poljoprivredi ili drugim granama industrije znanstvenici
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nastoje dizajnirati i sintetizirati sve viSe i viSe polusintetskih i sintetskih
alkaloida dobivenih iz prirodnih izvora te ih implementirati u praksi.

Glukozinolati

Glukozinolati predstavljaju grupu sloZenih kemijskih spojeva. Po kemijskoj
strukturi su B-tioglukozid-N-hidroksisulfati, kod kojih su sulfatna skupina i
glukoza vezane na aglukon koji se sintetizira iz aminokiselina. Medusobno se
razlikuju po strukturi promjenjivog bocnog lanca i dijele se na alifatske,
aromatske i indolne glukozinolate (Mithen, 2001.; Hopkins i sur., 2009.). U
prirodi je utvrdeno najmanje 120 razli¢itih glukozinolata, uglavnom u biljnim
vrstama iz porodice Brassicaceae, ali nalazimo ih u preko 16 botanicki razlicitih
biljnih porodica (Fahey i sur., 2001.; Hopkins i sur., 2009.). Glukozinolati su
stabilni i bioloSki neaktivni spojevi koji utjeCu na otpornost biljaka prema
herbivorima. Medutim, njihova obrambena svojstva pojacavaju se hidrolizom
glukozinolata. Nakon oSteéenja biljnog tkiva od strane herbivora dolazi do
kontakta enzima mirozinaze i glukozinolata sto dovodi do hidrolize te ovisno o
strukturi glukozinolata nastaje niz bioloski aktivnih produkata kao Sto su ectar,
izotiocijanati, oksazolidintioni (Elbaz i sur., 2012.; Hopkins i sur., 2009.). Nastale
produkte reakcije karakterizira Citav niz bioloSkih svojstava. Nastali produkti
mogu djelovati antinutritivno i/ili repelentno, inhibirati rast ili djelovati
toksi¢no prema velikom broju polifagnih kukaca (Halkier i Gershenzon, 2006.).
Kroz evoluciju, neki kukci su se specijalizirali i prilagodili biljkama koje sadrze
glukozinolate te u tom slucaju glukozinolati i produkti hidrolize djeluju kao
signal koji ih privlaci, stimulirajuéi njihovo hranjenje ili ovipoziciju (Mithen,
2001.). Poznati su primjeri gusjenice reda Lepidoptera, Pieris rapae ili Plutella
xylostella koje odredenim biokemijskim prilagodbama zaobilaze stvaranje
toksi¢nih izotiocijanata. Za razliku navedenih, polifagne gusjenica istog reda
primjerice Trichoplusia ni ili Mamestra brassicae nemaju razvijen mehanizam
prilagodbe na glukozinolate (Schramm i sur., 2012.). Biljke porodice
Brassicaceae sadrie nekoliko kemijskih skupina sekundarnih ectarite
potencijalno vaznih za industrijsku primjenu, ali znanstveno istrazivacki interesi
preteZzno su usmjereni na istraZivanje glukozinolata (Avato i sur., 2015.).
Sadrzaj glukozinolata u kupusnjadama negativno utjeCe na odabir biljke
domacina i razvoj Stitastih moljaca (Elbaz i sur., 2012.). Prijavljena je i razli¢ita
osjetljivost sorti kupusa na napad Mamaesta brassicae. Lokalne sorte su za
razliku od komercijalnih hibrida su osjetljivije na napad Stetnika Sto autori
povezuju s nizZim sadrzajem glukozinolata u istraZivanim lokalnim sortama
(Cartea i sur., 2010.). Prepoznat je i iskoristen pozitivan ucinak primjene biljaka
bogatih glukozinolatima u biofumigaciji tla. Biofumigantni potencijal biljaka
Brassicaceae potvrden je u suzbijanju Zicnjaka (Agriotes brevis, Agriotes
sordidus i Agriotes ustulatus) u kontroliranim uvjetima laboratorija kao i u
poljskim uvjetima nakon precizne inkorporacije biljnih dijelova (Furlan i sur.,
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2010.). Visoka smrtnost li¢inki Zi¢njaka zabiljezena je kod tretmana sa
sjemenom Brassica carinata za razliku od tretmana s usitnjenim cijelim
bilikama B. juncea. Danas su komercijalno dostupni gotovi proizvodi od
gorusice za biofumigaciju tla u obliku peleta (npr. Proizvod Biofence, Triumph
Italia), medutim potreban je oprez prilikom primjene zbog moguée pojave
fitotoksi¢nosti.

NEIZRAVNA OBRANA BILIKE

Lu¢enjem hlapivih spojeva, ekstrafloralnog nektra, osiguravanjem hrane i
mjesta za razmnozavanje ili skloniste biljke privlace druge organizme kako bi
smanjile napad herbivora. Neizravna obrana biljke od herbivora moze biti
konstitutivna ili inducirana nakon ishrane Stetnika. Inducirane neizravne
obrane u posljednje vrijeme dobivaju sve veéu pozornost te su prouc¢avane na
genetskoj, biokemijskoj, fizioloskoj i ekoloskoj razini (War i sur., 2012;
Flirstenberg-Hagg i sur., 2013.). Biljne hlapive tvari koje se luce nakon napada
herbivora igraju vaznu ulogu u obrani biljaka privlaceéi prirodne neprijatelje
Stetnika ili djelujuéi kao repelenti hranjenja i/ili ovipozicije. Specifiéne hlapive
kombinacije karakteristicne su za svaku interakciju kukaca i biljaka, ukljuc¢ujudi
prirodne neprijatelje i susjedne biljke. Takoder, hlapive tvari koje biljka ispusta
razlikuju se ovisno o vrsti biljke, herbivora kao i o stupnju razvoja
biljke/herbivora. Ovisno o nacinima hranjenja Stetnika, aktiviraju se razliciti
obrambeni signalni putovi koji poti¢u proizvodnju specifi¢nih hlapivih spojeva.
Osim biljnih hlapljivih tvari koje se oslobadaju iz nadzemnih dijelova biljke,
utvrdeno je i da korijen oslobada razli¢ite hlapive sastojke koji stite biljku od
podzemnih herbivora djeluju¢i antimikrobno i antiherbivorno, a takoder
privlacedi prirodne neprijatelje kukca (War i sur., 2012.). Primjerice, korijenje
Zea mays napadnuto licéinkama Diabrotica virgifera oslobada seskviterpen I--
kariofilen, kao i male koli¢ine a-humulena i kariofilen oksida (Rasmann i sur.,
2005.). S druge strane, lis¢e kukuruza napadnuto S. littoralis ili Euscelidius
variegatus izlucivalo je preko 30 razlic¢itih spojeva, ukljuc¢ujuéi hlapive spojeve
zelenog lista, homo-, mono- i seskviterpeni, pri ¢emu su I-B-farnesesen i I-a-
bergamoten najdominantniji (Erb i sur., 2010.). Studije su pokazale da
grabeiljivci hlapive organske spojeve, posebno terpenoide, povezuju s
prisutno$éu plijena (Mumm i sur.,, 2003.). Na primjer |-B-farnesene i I-a-
bergamoten koji se oslobadaju iz biljaka Z. mays napadnut S. littoralis privlace
parazitnu glistu Cotesia marginiventris (Cresson). Transgeni¢na ekspresija
herbivorno induciranog gena terpensinteza TPS10 , odgovornog za stvaranje
ovih seskviterpena u A. thaliana, dala je isti rezultat (Schnee i sur., 2006.).
Ekstrafloralni ectar pojavljuje se u vise od 70 biljnih vrsta koje obuhvacdaju
kritosjemenjace, golosjemenjace i papratnjace, sto ukazuje da je evolucijski
drevniji od cvjetnog nektara. Za razliku od cvjetnog nektara koji se koristi za
privlacenje oprasivaca, ekstrafloralni ectar se izluCuje na lis¢u i izbojcima kako
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bi privukao grabeiljivce i parazitoide, ali raspravljalo se i o njegovoj odbijajuéoj
funkciji. Primjeri usjeva koji nose ekstrafloralni ectar su Gossypium herbaceum,
Anacardium occidentale, Passiflora spp., Ricinus communis, Prunus spp., te
vecéina leguminoza. Ekstrafloralni ectar Cine Secer (90%), ali i aminokiseline,
lipidi, proteini, antioksidansi, mineralnih hranjivi sastojci i bioaktivni prirodni
proizvodi kao Sto su alkaloidi, fenoli i hlapivi organski spojevi. Medutim, sastavi
se vrlo razlikuju medu vrstama, pa ¢ak i izmedu razlicitih vrsta nektara unutar
iste biljne vrste. lako ekstrafloralni ectar sadrzi bioaktivne prirodne proizvode,
nije uvijek toksican, a ekstrafloralni ectar toksican za jednu vrstu kukca mozZda
nece utjecati na drugu. Proizvodnja ekstrafloralnog nektra povecava se pri
hranjenju herbivora, a smanjuje se u njihovom odsustvu. Takoder, izluéivanje
ekstrafloralnog nektra se povecava kao odgovor na hlapive organske spojeve iz
biljaka osteéenih herbivorima (Flrstenberg-Hagg i sur., 2013.).

ZAKLJUCAK

Biljke su tijekom evolucije, radi opstanka, razvile optimalnu strategiju kako bi
dovele u ravnoteZu razliCita funkcionalna svojstva, poput rasta, obrane,
oplodnje i Sirenja. Strategiju su razvile prema uspjesnosti interakcija s Zivim i
nezivim organizmima. Klimatske promjene utjeCu na uspjeSnost ovih
evolucijskih procesa, pa je ubrzana invazija kukaca na nova stanista. Kao
rezultat toga, biljka ima kratak period prilagodbe, a ishod interakcija biljaka i
kukaca postao je manje predvidiv u postoje¢im i u novim sustavima biljaka i
kukaca. Ovim radom smo nastojali prikazati trenutne spoznaje o funkcioniranju
obrambenog sustava biljaka prema poljoprivrednim Stetnicima. Prikazali smo
znacaj morofologije biljaka te fitokemikalija koje utjecu na ponasanje kukaca
(npr. odabir biljke hraniteljici), kao i potrebu za utvrdivanjem sli¢nosti i razlika u
kemiji kod potencijalnih novih i kroz povijest ve¢ potvrdenih biljki domacina.
Kvalitativne i kvantitativne razlike u fitokemikalijama indikatori su otpornih i
osjetljivih biljnih vrsta. U uvjetima klimatskih promjena, takve spoznaje su
nuzne kako bi oplemenijivaci u Sto kraéem roku mogli procjeniti i stvoriti novi,
otporniji sortiment, a poljoprivrednicima bi se omogucio dodatni alat u zastiti
biljaka koji je ekoloski prihvatljiv. Radi potpunog razumijevanja interakcije
biljke s poljoprivrednim Stetnicima potrebna su dodatna istraZivanja.
Zabiljezene su znacajne razlike u odgovoru biljaka iste vrste nakon napada
Stetnika, iako su biljke bile morfoloski potpuno jednake, pa je potrebno
odrediti kemotipske varijacije biljaka. Rezultati buducih istrazivanja trebaju
omoguciti realnije predvidanje odgovora biljke pri napadu poljopivrednih
Stetnika.
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