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ROSLINNE SUBSTANCJE LOTNE — BUDOWA, BIOSYNTEZA I ROLA W
ODDZIALY WANIACH SRODOWISKOWYCH

WSTEP

Adaptujac sie do ciaglych zmian w Srodo-
wisku, broniac si¢ lub szukajac sprzymierzen-
cOw, pozbawione mozliwosci ruchu rosli-
ny staly sie ,mistrzami syntezy chemiczne;j”,
a wytwarzane przez nie réznorodne lotne
substancje organiczne (ang. volatile organic
compounds, VOCs) stanowia specyficzna, ale
efektywna forme¢ wymiany informacji. Bio-
synteza substancji lotnych w roSlinach za-
chodzi praktycznie we wszystkich organach:
kwiatach, owocach, lisciach, todygach, a na-

wet korzeniach i klaczach. Substancje lotne
wydzielane przez kwiaty i owoce stuza jako
atraktanty dla zwierzat zapylajacych i roz-
noszacych nasiona, za$§ wydzielane z czeSci
wegetatywnych spelniaja najczeSciej funkcje
obronne. W niniejszym artykule przedsta-
wiono kilka najbardziej typowych relacji Sro-
dowiskowych z udzialem roslin, w ktoérych
najwicksza role odgrywaja lotne substancje
organiczne.

RELACJE Z OWADAMI ZAPYLAJACYMI

Sukces rozrodczy roSlin niewiatropyl-
nych, czyli przewazajacej wiekszoSci okryto-
nasiennych, zalezy od efektywnych strategii
wabienia zwierzat zapylajacych. Cho¢ te role
moga czasami odgrywacl ptaki, nietoperze,
male torbacze czy gryzonie, to jednak wigk-
szoS¢ roslin kwiatowych jest przystosowana
do roznoszenia pylku przez owady. Owady
reaguja na sygnaly wizualne, ale sa takze mi-
strzami percepcji substancji lotnych, ktory-
mi postuguja sic w swoim zyciu plciowym
i spotecznym, znakowaniu szlakow, tworze-
niu skupisk, sktadaniu jaj. Obok wspaniatych
ksztattow i kolorow, kwiaty roslin owado-
pylnych zostaly zatem wyposazone w jesz-
cze jeden necacy atrybut, zapach. Aromaty
kwiatowe to jedne z najbardziej zlozonych

mieszanin zwiazkéw chemicznych wystepu-
jacych w naturze. Najprostsze skladaja si¢ z
co najmniej kilkunastu, a najczeSciej kilku-
dziesieciu sktadnikow, a s3 i takie, ktore za-
wieraja trzysta roznych substancji. Wiekszos¢
zwiazkoéw chemicznych tworzacych zapachy
kwiatowe to lipofilowe substancje lotne o
stosunkowo niewielkich masach czasteczko-
wych (Srednio 100-250 daltonéw), naleza-
ce do kilku gtownych grup, miedzy innymi
terpenoidow, fenylopropanoidéw i pochod-
nych kwasow tluszczowych (DUDAREVA i PI-
CHERSKY 2000, VAINSTEIN i wspoétaut. 2001,
Das i wspotaut. 2013). Dotychczas zidentyfi-
kowano i poznano struktur¢e chemiczna po-
nad 1700 substancji lotnych wydzielanych
przez kwiaty roSlin okrytonasiennych (MUH-

Stowa kluczowe: fenylopropanoidy, kwasy tluszczowe, substancje lotne, systemy trojtroficzne, terpenoidy
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Ryc. 1. Niektore substancje lotne wydzielane przez kwiaty roslin okrytonasiennych.

1, geraniol; 2, limonen; 3, linalool; 4, myrcen; 5, nerolidol; 6, germakren D; 7, eugenol; 8, metyloeugenol; 9,

benzoesan metylu; 10, octan benzylu.

LEMANN i wspoélaut. 2014). Lotne terpenoidy
to zazwyczaj mono- i seskwiterpenoidy (czy-
li zwiazki zbudowane z dziesi¢cio- i pi¢tna-
stoweglowych szkieletow), syntetyzowane z
piecioweglowych prekursoréow powstajacych
na dwoch alternatywnych szlakach: wystepu-
jacym w cytozolu szlaku kwasu mewalono-
wego (MVA) lub wystepujacym w plastydach
szlaku fosforanu metyloerytrytolu (MEP).
Wydaje sie, ze w biosyntezie monoterpeno-
idow dominuje szlak MEP, zas w biosyntezie
seskwiterpenow szlak MVA, jednakze wiele
wspolczesnych badan wskazuje na mozli-
wos¢ wspotpracy obu szlakoOw i powstawania
zwiazkoOw mieszanego pochodzenia (OKADA
2011). Kondensacja dwoch jednostek piecio-
weglowych prowadzi do powstania prekur-
sora monoterpenoidow, geranylodifosforanu
(GPP), a trzech, do prekursora seskwiterpe-
noidow, farnezylodifosforanu (FPP). Rozno-
rodnos¢ pochodnych GPP i FPP jest wyni-
kiem specyficznych przeksztalcefi katalizowa-
nych przez enzymy zwane syntazami mono- i
seskwiterpenoidow. Wiele terpenoidow,
np. geraniol, limonen, myrcen, nerolidol, to
sktadniki wystepujace doS¢ powszechnie w
mieszaninach zapachowych kwiatow wielu
gatunkow roSlin (Ryc. 1). Kolejna grupa lot-
nych zwiazkoéw syntetyzowanych w kwiatach
sa fenylopropanoidy. Powstaja one w wyniku
wspoldziatania kilku szlakow metabolicznych,
wsrod ktorych kluczowym jest szlak kwasu
szikimowego, prowadzacy do powstania pier-
Scienia aromatycznego fenyloalaniny. Wiele
znanych roSlinnych fenylopropanoidow, na

przyklad flawonoidy (o szkielecie C-C,-C))
czy taniny (o szkielecie (C) ), nic ma wia-
Sciwosci lotnych ze wzgledu na zbyt duza
hydrofilowo$¢ lub zbyt wysoka mase¢ cza-
steczkowa i pelni w roSlinach inne funkcje.
Natomiast nalezace do fenylopropanoidow
zwiazki lotne maja budowe oparta na szkie-
lecie C-C, lub C-C,, a ich biosynteza wyma-
ga na ogot dodatkowej redukcji istniejacych
w czasteczce tlenowych grup funkcyjnych
(zwlaszcza grupy karboksylowej) i wprowa-
dzenia lipofilowych ugrupowan alkilowych,
najczesciej przez wiazanie estrowe lub etero-
we do grup hydroksylowych. Réznorodnosc
lotnych fenylopropanoidow zalezy w duzym
stopniu od enzymow zwanych transferazami,
ktore katalizuja koncowe przeksztalcenia
czasteczek decydujace o ich witaSciwosciach
fizyko-chemicznych. W mieszaninach
substancji zapachowych wydzielanych przez
kwiaty czesto obecne sa takie fenylopropa-
noidy jak: eugenol, metyloeugenol czy pro-
ste estry kwasoOw aromatycznych (Ryc. 1).
Trzecia grupa skladnikow zapachow kwia-
towych sa pochodne krotkotancuchowych
(zazwyczaj szeScioweglowych) alkoholi i al-
dehydow, powstalych w wyniku degradacji
lub konwersji osiemnastoweglowych niena-
syconych kwasow tluszczowych (linolowego
i linolenowego) poddanych dzialaniu lipook-
sygenazy (LOX) i liazy wodoronadtlenkowej
(HPL), a nastepnie réznych izomeraz i dehy-
drogenaz (DUDAREVA i wspotaut. 2004, DAS
i wspotaut. 2013). Tego typu zwiazki lotne
najczesciej powstaja w czeSciach wegetatyw-
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nych roSlin i spetniaja raczej funkcje obron-
ne, ale u niektérych gatunkow, np. gozdzika
Dianthus caryophyllus i dzikiej lwiej paszczy
Antirrhinum majus, bywaja takze istotnymi
sktadnikami zapachéw kwiatowych (MUHLE-
MANN i wspotaut. 2014).

Pierwszym wyizolowanym i scharakte-
ryzowanym enzymem zaangazowanym w
biosynteze kwiatowej substancji lotnej byla
syntaza linalolu (LIS), katalizujaca przeksztal-
cenie GPP w acykliczny monoterpenoid lina-
lol w kwiatach klarkii kalifornijskiej Clarkia
breweri. 7 kwiatOw tej roSliny wyizolowa-
no tez kilka innych enzymow, m.in. O-mety-
lotransferaze S-adenozylo-L-metionina:(izo)
eugenol (IEMT) i acetylotransferaze acetylo-
-CoA:alkohol benzylowy (BEAT), katalizuja-
cych koncowe reakcje syntezy lotnych feny-
lopropanoidéw: izometyloeugenolu i octanu
benzylu. Natomiast z kwiatow lwiej paszczy
Antirrhinum majus wyizolowano Kkarbok-
sylometylotransferaze S-adenozylo-L-metio-
nina:kwas benzoesowy (BAMT), katalizujaca
powstawanie glownej substancji lotnej cha-
rakterystycznej dla kwiatow tego gatunku:
benzoesanu metylu (DUDAREVA i PICHERSKY
2000). Badania nad ekspresja genow koduja-
cych te enzymy dowiodly, ze jest ona tkan-
kowo-specyficzna i zachodzi jedynie w ko-
morkach epidermy platkow kwiatéw. Tak
wiec powstajace substancje lotne moga by¢
uwalniane do atmosfery natychmiast po ich
syntezie. W ostatniej dekadzie scharakteryzo-
wano wiele genéw kodujacych enzymy zaan-
gazowane w biosynteze substancji lotnych, w
tym rodzin¢ syntaz terpenow (ang. terpene
synthase, TPS) odpowiedzialnych za powsta-
wanie réznych mono- i seskwiterpenoidow
oraz wiele O-metylotransferaz i karboksyme-
tylotransferaz syntezujacych lotne fenylopro-
panoidy (MUHLEMANN i wspoétaut. 2014).

Kwiaty wydzielaja najwicksze iloSci zwiaz-
koéw lotnych, gdy sa gotowe do zapylenia.
Biosynteza i emisja substancji lotnych bar-
dzo czesto jest skorelowana z pora aktywno-
Sci owadow zapylajacych, na przyktad motyli
dziennych lub ciem latajacych noca, tak wiec
regulacja ekspresji odpowiednich genéw za-
lezy od rytmOw cyrkadialnych lub intensyw-
noSci Swiatla (KOLOSOVA i wspotaut. 2001).
Precyzyjna regulacja czasu emisji lotnych
zwiazkoéw, czyli ich intensywne, lecz krotko-
twale wydzielanie dostosowane do momentu
najwickszej aktywnosci owadow zapylajacych
moze miec¢ takze istotne znaczenie dla ochro-
ny kwiatow przed ich uszkodzeniem lub zje-
dzeniem przez niektore owady roslinozerne,

ktére chetnie zywia sie kwiatami i dla kto-
rych ich zapach jest informacja o dostepno-
Sci pokarmu (DAS i wspotaut. 2013). Po 24-
96 godzinach od zapylenia (w zaleznosci od
gatunku rosliny) nastepuje gwattowny spa-
dek intensywnoSci biosyntezy substancji lot-
nych, ktéremu czesto towarzyszy takze rady-
kalna zmiana skladu chemicznego emitowa-
nej mieszaniny, by unikna¢ ponownej wizyty
owadow zapylajacych, mogacej spowodowac
uszkodzenie kwiatu i zaburzy¢ proces rozwo-
ju nasienia (MUHLEMANN i wspotaut. 2014).
Wiele substancji lotnych wystepuje dos¢
powszechnie u roznych roSlin, wydaje si¢
jednak, ze zapach kwiatow jest w duzym
stopniu charakterystyczny dla gatunku, a za
jego specyficznos¢ odpowiadaja odpowied-
nie proporcje poszczegolnych skladnikow.
Na przyktad monoterpenoid geraniol jest wy-
twarzany w kwiatach ponad 250 gatunkow
roSlin, w tym ro6zy Rosa spp. i jaSminowca
wonnego Philadelphus coronarius, a wi€c
jest sktadnikiem zapachow odbieranych jako
zupetnie odmienne (VAINSTEIN i wspotaut.
2001). Owady szybko ucza si¢ rozpoznawac
zapachy i kojarzy¢ je z kwiatami poszczegol-
nych gatunkow roslin. Staranie o atrakcyj-
noS¢ zapachu jest zatem istotnym elementem
strategii rozrodczej rosliny, a emitowana mie-
szanina substancji lotnych czesto bywa adre-
sowana do konkretnego gatunku owadow,
ktorych rozmiary i budowa ciala umozliwiaja
zapylenie kwiatu o danych cechach morfo-
logicznych. Generalnie, dla owadow zapyla-
jacych nalezacych do tuskoskrzydtych Lepi-
doptera i blonkoskrzydtych Hymenoptera (a
wiec na przyklad motyli i pszczol) atrakcyj-
ne sa mieszaniny terpenoidow i fenylopro-
panoidow odbierane przez czlowieka jako
zapachy przyjemne. Natomiast owady nale-
7zace do muchowek Diptera i chrzaszczy Co-
leoptera sa wabione substancjami o zapachu
zgnilizny, padliny, odchodéw. Kwiaty wielu
gatunkow roslin nalezacych do pieciu rodzin
(flaszowcowatych ~ Annonaceae, toinowa-
tych Apocynaceae, obrazkowatych Araceae,
storczykowatych Orchidaceae i bukietnico-
watych Rafflesiaceae), np. obrazki plamiste
Arum maculatum, patczycha Sauromatum
guttatum czy stapelie Stapelia spp., Orbea
spp., obok typowych mono- i seskwiterpe-
noidow syntetyzuja takze fenole, m.in. p-kre-
zol, oraz lotne zwiazki zawierajace azot lub
siarke, np. indol, skatol, putrescyne, kadawe-
ryne, disiarczek dimetylu, czyli substancje o
zapachu kojarzacym si¢ z rozkladem materii
organicznej. LotnoS¢ tych zwiazkOow czesto
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bywa potegowana przez wysoka temperatu-
re, wytwarzana w kwiatach okreslanych jako
L<termogeniczne”. Swoistym rekordzista w tej
dziedzinie jest jeden z filodendronow, Phi-
lodendron selloun, w ktoérego kwiatach tem-
peratura moze wzrasta¢ do 46°C, co czesto
oznacza nawet 30°C wiecej niz wynosi tem-
peratura otoczenia (PINEDA 2000, JURGENS i
wspotaut. 2000).

Na ogot substancje lotne wydzielane
przez kwiaty sa dla owadow zaproszeniem
na uczte, za wykonywana ,ustluge” zosta-
ja one nagrodzone pylkiem lub pozywnym
nektarem. Jednak niektore rosliny wyksztal-
cily bardziej wyrafinowane mechanizmy wa-
bienia owadow; wydzielane substancje sa w
tym wypadku zaproszeniem na gody. Dhugo
uwazano, ze obserwowana atrakcyjnosS¢ nie-
ktorych kwiatow dla samcow zapylajacych
je gatunkow owadow jest oparta gtownie
na koewolucyjnie nabytym wizualnym podo-
biefistwie do samic. Okazuje si¢ jednak, ze
to ,seksualne oszustwo” jest daleko bardziej
zaawansowane, kwiaty te bowiem nie tylko
wygladaja, ale takze pachna jak samice. Jed-
nym z lepiej poznanych przykladow takiej
szczegoOlnej relacji roSlina-owad zapylajacy
jest storczyk, dwulistnik pajeczy Ophrys sphe-
godes, i jeden z gatunkOow pszczot samotnic,

pszczolinka Andrena nigroaenea (PICHERSKY
i GERSHENZON 2002). Analiza wydzielanych
przez rosline substancji lotnych wykazata,
ze sa one imitacja feromonow wydzielanych
przez samice tego gatunku owada bedace w
roznych fazach rozrodczych, co wiecej, emi-
sja tych zwiazkow jest SciSle skorelowana z
fazami rozwoju kwiatu. Gotowe do zapylenia
kwiaty storczyka syntetyzuja i wydzielaja do
otoczenia mieszanine weglowodorow (alka-
now i alkenéw o dhugoSci tancucha CZI-C29),
jaka wydzielaja gotowe do godow samice
A. nigroaenea, prowokujac u samcow tego
gatunku ,pseudokopulacyjne” zachowanie
godowe w stosunku do kwiatow. W efek-
cie kwiaty storczyka zostaja zapylone mimo
braku nektaru i pomimo tego, ze samice nie
odwiedzaja tych kwiatow w ogole (SCHIESTL
i wspotaut. 1999). Biosynteza i wydzielanie
charakterystycznej mieszaniny weglowodo-
row ustaje po zapyleniu, natomiast rozpo-
czyna sie emisja innego lotnego zwiazku,
kaprylanu (heksanianu) farnezylu, ktory jest
wydzielany przez samice A. nigroaenea nie
gotowe do godow. Taka ,zmiana sygnalu” ma
zapobiec uszkodzeniu rozwijajacego si¢ na-
sienia oraz skierowal zainteresowanie sam-
cOw na kwiaty jeszcze nie zapylone (SCHIESTL
i AYASSE 2001).

BEZPOSREDNIE ODDZIALY WANIA ROSLINA-ROSLINOZERCA

Rosliny sa podstawa tancucha pokarmo-
wego, musialy zatem wyksztalci¢ réznorod-
ne mechanizmy obronne pozwalajace im
unikna¢ catkowitego wyniszczenia. ,Uzbro-
jenie chemiczne” jest najbardziej znaczacy i
efektywna strategia obrony, jaka moga zasto-
sowac¢ nieruchome organizmy pozbawione
mozliwosci ucieczki. WiekszoS¢ roslin pro-
dukuje réznego typu zwiazki chemiczne o
charakterze obronnym, w tym substancje lot-
ne, w celu bezposSredniego odstraszenia lub
zniechecenia roSlinozercy. Roslinozercami sa
rozne zwierzeta z kazdego typu systematycz-
nego, jednak wbrew pozorom presja duzych
roslinozernych zwierzat kregowych jest w
0g0lnym rozrachunku mniej grozna dla ro-
slin niz na przyklad atak rosSlinozernych owa-
dow i ich zartocznych larw, a trzeba zazna-
czyC, ze wsrod wystepujacych na Ziemi sze-
Sciu milion6w gatunkéw owadow polowa to
roSlinozercy (PIETERSE i DICKE 2007). W od-
roznieniu od substancji wabiacych owady za-
pylajace, substancje odstraszajace sa syntety-
zowane glownie w wegetatywnych czesciach

roSliny. Obrone¢ oparta na substancjach pro-
dukowanych stale, niezaleznie od tego, czy
zagrozenie atakiem roSlinozercy wystepuje
czy nie, okreslamy jako konstytutywna (DAs
i wspotaut. 2013). Znanym przykladem ta-
kiej obrony konstytutywnej jest gromadzenie
substancji lotnych, gléwnie terpenoidow i
niektorych fenylopropanoidow, w wyspe-
cjalizowanych komorkach epidermy, przede
wszystkim wloskach gruczotowych (np. liSci
bazylii Ocimum basilicum, melisy Melissa of-
ficinalis, macierzanki Thymus spp., bodziszka
Geranium spp., dzikiego pomidora Lycoper-
sicon hirsutum) i ich wydzielanie w odpo-
wiedzi na rozpoczecie zerowania lub nawet
zwykle mechaniczne podraznienie liSci rosli-
ny (PICHERSKY i GERSHENZON 2002). Niektore
takie substancje sa bardzo skuteczne, np. ali-
fatyczny keton 2-tridekanon i seskwiterpen
zingiberen. Syntetyzowane we wloskach gru-
czotowych lisci réznych gatunkow dzikiego
pomidora sa juz w niewielkich stezeniach
toksyczne dla larw stonki ziemniaczanej Lep-
tinotarsa decemlineata. Terpenoidy, takie
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jak p-ocimen i epoksyd p-kariofilenu, sa z
kolei waznymi substancjami odstraszajacymi
mrowki tnace liScie Atta cephalotes (HARBOR-
NE 1997a). W wyniku koewolucji niektore
owady moga jednak wyksztatci¢ mechanizmy
biochemicznej i anatomicznej adaptacji do
zwiazkow obronnych produkowanych przez
rosliny, polegajace najczeSciej na detoksyka-
¢ji lub sktadowaniu substancji toksycznych w
wyspecjalizowanych tkankach w ciele owada.
Tak wiec dotychczasowy repelent pokarmo-
wy moze si¢ przeksztalcic w atraktant. Naj-
bardziej znanymi substancjami lotnymi, ktore
staly sie atraktantami pokarmowymi dla przy-
stosowanych owadow sa:

* olejki gorczyczne (glukozynolany i po-
wstajace z nich izotiocyjaniany) roslin krzy-
zowych Cruciferae dla bielinka kapustnika
Pieris brassicae i mszycy kapuScianej Brevi-
coryne brassicae;

* mieszanina monoterpenéw (m.in. cytralu,
linalolu, octanu terpinylu) morwy czarnej i
morwy bialej Morus nigra i M. alba dla je-
dwabnika Bombyx mori;

* mieszanina fenylopropanoidow (m.in.
metyloizoeugenolu i F-asaronu) marchwi
Daucus carota dla polySnicy marchwianki
Chamaepsila rosae (HARBORNE 1997a, GOLS
2014).

Lotne monoterpeny bedace skladnikami
zywic drzew iglastych, m.in. o- i fB-pinen,
3-karen i myrcen, s3 substancjami odstrasza-
jacymi wiele gatunkéw owadow, ale atrakcyj-
nymi dla kornikowatych, np. Dendroctonus
brevicomis i Ips paraconfusus, ktore wy-
korzystuja te substancje do biosyntezy wila-
snych feromonow (HARBORNE 1997a).

Jak wspomniano w poprzednim rozdzia-
le, kwiaty takze moga sta¢ sie celem roSlino-
zercOw i dlatego niektore substancje lotne
przez nie wydzielane stuza odstraszaniu ,nie-
pozadanych gosci”. Taka funkcje petnia np.
linalol i B-kariofilen w stosunku do chetnie
zerujacego na kwiatach gatunku pasikoni-
kowatych Metrioptera bicolor (MUHLEMANN
i wspotaut. 2014). Wydzielane przez kwiaty
mieszaniny lotnych terpenoidow maja takze
zniecheca¢ mrowki, ktore sa na ogoét bardzo
niezreczne przy przenoszeniu pytku, czesto
uszkadzaja kwiaty, a takze wykazuja agre-
sywne zachowania w stosunku do owadow
zapylajacych. Delikatnos¢ budowy, brak me-
chanicznych zabezpieczen, duza wilgotnosc
i obecnos¢ tatwo dostepnych substancji od-
zywczych sprawiaja, ze kwiaty sa latwym
celem takze dla patogendéw. Wykazano, ze
niektore substancje lotne, np. p-kariofilen,

maja wlaSciwosci bakteriobojcze i ogranicza-
ja rozwoOj patogennych mikroorganizmow na
shupkach i platkach kwiatéw (MUHLEMANN i
wspotaut. 2014). Mechanizmy konstytutyw-
nej obrony bezpoSredniej nie sa ograniczo-
ne do czeSci nadziemnych roSliny. Korze-
nie takze moga w podobny sposoéb bronic¢
si¢ przed atakami roSlinozercOw zyjacych w
glebie, m.in. niektorych owadéw i nicieni.
Znanymi przykltadami sa korzenie kozika Va-
leriana pancicii, imbiru Zingiber officinale,
kurkumy Curcuma longa, wetiwerii pach-
nacej Vetiveria zizanoioides, ktore syntety-
zuja i wydzielaja do gleby charakterystyczne
mieszaniny lotnych mono- i seskwiterpeno-
idow (PE UELAS i wspotaut. 2014). Jednak nie
tylko korzenie roSlin tradycyjnie uwazanych
za bogate w olejki eteryczne syntetyzuja sub-
stancje lotne do bezposredniej obrony przed
roSlinozercami. Stwierdzono na przyktad, ze
korzenie rzodkiewnika Arabidopsis thaliana
syntetyzuja monoterpen 1,8-cineol, ktorego
wydzielanie ogranicza zerowanie i skladnie
jaj przez wciornastka Thrips tabaci (DAS i
wspotaut. 2013).

Syntetyzowanie przez roSliny substancji
odstraszajacych lub toksycznych dopiero po
ataku roSlinozercy i rozpoczeciu przez nie-
go zerowania to mechanizm zwany obrona
indukcyjna. Obrona indukcyjna jest wieloeta-
powa i moze przebiega¢ odmiennie u roz-
nych gatunkow roSlin. Jesli jednak atak rosli-
nozercy dotyczy liSci, pierwszy etap jest dos¢
uniwersalny: u wszystkich roslin juz w kilka
sekund po uszkodzeniu zostaja uwolnione
lotne pochodne kwasow ttuszczowych, zwa-
ne GLVs (ang. green leaf volatiles). Zwiazki
te powstaja z powszechnie wystepujacych
w roSlinnych lipidach btonowych nienasyco-
nych kwasow thuszczowych, gtownie linolo-
wego i linolenowego. Pierwszymi, trwalymi
produktami powstajacymi po utlenieniu tych
kwasow przez lipooksygenaze (LOX) i rozsz-
czepieniu katalizowanym przez liaze wodoro-
nadtlenkowa (HPL) sa szeScioweglowe alde-
hydy: n-heksanal i (Z£)-3-heksenal, powstale
odpowiednio z rozpadu kwasu linolowego i
linolenowego. Aldehydy te sa nastepnie prze-
ksztalcane przez dehydrogenazy do alkohol,
n-heksanolu i (Z)-3-heksenolu, po czym ace-
tylowane do odpowiednich octanéw przez
acylotransferazy (Ryc. 2). Po uszkodzeniu
lisSci rzodkiewnika A. thaliana najintensyw-
niejsze wydzielanie aldehydow nastepowa-
to po 30-45 sekundach, za§ powstawanie
octanéw odnotowano po okolo 5 minutach
(ARIMURA i wspotaut. 2009). Dos¢ intrygujaca
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Ryc. 2. Niektore substancje lotne powstajace
po uszkodzeniu lisci (GLVs) i typowe homoter-
peny indukowane po ataku roSlinozercy.

1, (Z)-3-heksenal; 2, octan (Z£)-3-heksenylu; 3, DMNT;
4, TMNT.

obserwacja jest, ze proporcje poszczegolnych
sktadnikOw mieszaniny lotnych pochodnych
kwasow thuszczowych moga réznic¢ siec w za-
leznosci od przyczyny uszkodzenia liSci. Po
ataku roslinozernych owadoéw liScie bawel-
ny Gossypium hirsutum wydzielaly glownie
octan heksenylu, podczas gdy po ich ekspe-
rymentalnym, mechanicznym uszkodzeniu
powstawata petna mieszanina zwiazkow lot-
nych zlozona z aldehydow, alkoholi i estrow
(ARIMURA i wspoOlaut. 2009). Emisja lotnych

pochodnych kwasow ttuszczowych prowadzi
nastepnie do wzmozonej syntezy jednego z
hormonow roslinnych, kwasu jasmonowego
(JA), oraz stuzy jako sygnat do uruchomienia
innych mechanizmoéw obrony indukcyjnej,
np. syntezy toksycznych alkaloidow lub spe-
cyficznych bialek (np. inhibitoréw proteaz)
obnizajacych strawnoS$¢ pokarmu pobierane-
g0 przez zerujacego roslinozerce (HOLOPA-
INEN 2004). Wydzielanie lotnych pochodnych
kwasow thuszczowych moze tez stuzy¢ do
obrony bezposredniej, na przyklad miesza-
nina GLVs wydzielana z liSci pomidora Ni-
cotiana tabacum dziala odstraszajaco na sa-
mice ¢my Heliothis virescens skladajace jaja
na liSciach tej rosliny, a wydzielana z liSci
ziemniaka Solanum tuberosum odpowiada
za obrone przeciw mszycom Myzus persicae
(PICHERSKY i GERSHENZON 2002, DAS i wspot-
aut. 2013). Po mechanicznym uszkodzeniu
lub w wyniku zerowania roSlinozercow lot-
ne pochodne kwasow ttuszczowych powstaja
takze w korzeniach roslin, gdzie moga pelnic
podobne funkcje jak w czeSciach nadziem-
nych. Korzenie niektorych gatunkéw roslin
nalezacych do rodziny astrowatych Asterace-
ae, np. aksamitka Tagetes spp., po uszkodze-
niu wydzielaja lotne zwiazki siarkowe zwane
tiofenami, bedace pochodnymi wystepuja-
cych konstytutywnie w tych roslinach polia-
cylenow i wywierajace silne dzialanie odstra-
szajace na roSlinozerne nicienie (PENUELAS i
wspotaut. 2014).

ODDZIALY WANIA POSREDNIE ROSLINA-ROSLINOZERCA-WROG ROSLINOZERCY

Z pewnoscia najbardziej niezwyklym z za-
obserwowanych do tej pory mechanizmow
obrony roSlin jest wydzielanie substancji
bedacych atraktantami dla naturalnych wro-
gow (pasozytow lub drapieznikéw) zeruja-
cego roslinozercy, czyli swoiste ,wotanie o
pomoc” (ARIMURA i wspotaut. 2009, MAFFEI
i wspotaut. 2011, KAPLAN 2012). Wydaje sie,
ze opisywany mechanizm wystepuje zwlasz-
cza u roslin z relatywnie slaba obrona bez-
posrednia. Strategia obrony poSredniej moze
by¢ uwazana za pewien rodzaj oszczednoSci
metabolicznej, gdzie brak nakladow na stala
synteze duzych iloSci substancji toksycznych
jest kompensowany jednorazowym, induko-
wanym przez atak roSlinozercy wytworze-
niem lotnych atraktantow dla jego natural-
nych wrogow. Sktad emitowanych substancji
lotnych jest w tym przypadku na ogot bardzo

specyficzny dla wszystkich trzech elementow
uktadu, czyli gatunku roSliny, gatunku roSli-
nozercy (stawonoga: owada lub pajeczaka)
i wabionego pasozyta lub drapieznika (DAS
i wspotaut. 2013). W ciagu ostatniego trzy-
dziestolecia przeprowadzono wiele badan
nad kilkoma takimi modelowymi systemami
trojtroficznymi, na ktore najczeSciej sktadaja
sie roslina-roslinozerny przedziorek-drapiez-
ne roztocze albo roSlina-rosSlinozerna larwa
owada (gasienica)-drapiezny lub pasozytniczy
owad. Przykltadem pierwszego uktadu jest fa-
sola polksiezycowata (limenska) Phaseolus
lunatus, ktorej liScie kolonizowane przez
przedziorka chmielowca Tetranychus urti-
cae rozpoczynaja wydzielanie mieszaniny lot-
nych terpenoidow (m.in. linalolu, p-ocimenu,
B-kariofilenu oraz pochodnych nerolidolu
i geranylolinalolu), bedaca atraktantem dla
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drapieznego roztocza Phytoseiulus persimi-
lis (ARIMURA i wspotaut. 2009). Przyktadem
drugiego uktadu trojtroficznego jest kukury-
dza Zea mays zaatakowana przez gasienice
¢my sOwki Spodoptera frugiperda lub sowki
bawelnowki S. littoralis i wydzielajaca mie-
szanine terpenoidow i indolu przywabiajaca
pasozytnicza os¢ Cotesia marginiventris (Ta-
KABAYASHI i DICKE 1996). Ostatnio wykazano
takze, ze podobne interakcje miedzy roslina-
mi, roslinozercami i drapieznikami lub paso-
zytami wystepuja w glebie, np. miedzy tuja
Thuja occidentalis, roSlinozerna larwa opu-
chlaka truskawkowca Otiorhynchus sulcatus
i pasozytniczym nicieniem Heterorhabditis
megidis (ARIMURA i wspotaut. 2009).

W odroznieniu od tych substancji lot-
nych, ktorych biosynteza i wydzielanie za-
chodzi w roSlinach w sposob konstytutywny
lub jest zwiazana z organogeneza kwiatow
lub owocow, substancje lotne wydzielane
w odpowiedzi na atak roSlinozercy czesto
klasyfikuje sie oddzielnie, jako HIPVs (ang.
herbivore-induced plant volatiles), czyli sub-
stancje lotne indukowane atakiem roSlino-
zercy lub, bardziej ogolnie, jako IVOCs (ang.
inducible volatile organic compounds), czyli
indukowane substancje lotne (HOLOPAINEN
2004). Wsrod indukowanych substancji lot-
nych zdecydowanie dominuja dwie Kklasy:
lotne pochodne kwaséw tluszczowych oraz
terpenoidy. Jak wspomniano w poprzednim
rozdziale, lotne pochodne kwaséw ttuszczo-
wych emitowane sa juz w kilka sekund po
ataku roslinozercy lub mechanicznym uszko-
dzeniu roSliny, natomiast lotne terpenoidy
pojawiaja si¢ dopiero kilka godzin pozniej,
co Swiadczy o tym, ze ich synteza zachodzi
de novo, jako wynik aktywacji odpowiednich
genow. Pochodne kwasow tluszczowych nie
sa specyficzne dla gatunku roSliny i powsta-
ja przy udziale lipoksygenazy (LOX). Enzym
ten dostarcza takze substratow do biosyn-
tezy hormonu roSlinnego, kwasu jasmono-
wego i jego pochodnej o zwigkszonej lot-
nosci, estru metylowego kwasu jasmonowe-
go (MeJA), ktore aktywuja w roSlinie wiele
reakcji obronnych, w tym wlasnie synteze
specyficznych dla niej lotnych terpenoidow.
Sktad indukowanych mieszanin terpeno-
idow rozni si¢ w istotny sposob od skladu
mieszanin konstytutywnych wydzielanych
normalnie przez dana roSline. Bardzo czesto
w mieszaninach konstytutywnych dominuja
dziesiecioweglowe monoterpenoidy, np. sta-
nowia one blisko 100% mieszaniny zwiaz-
kéw lotnych wydzielanych przez nieuszko-

dzona kapuste Brassica oleracea. Po ataku
roSlinozercoOw  wydzielanie  terpenoidow
gwaltownie wzrasta, ale monoterpenoidy sta-
nowia niespelna 60% tej mieszaniny, gdyz
pojawiaja si¢ w niej nowe zwiazki, glownie
seskwiterpenoidy i ich pochodne (HOLOPA-
INEN 2004). Do najbardziej typowych seskwi-
terpenoidow, ktorych synteza jest indukowa-
na po ataku roslinozercy naleza f-kariofilen i
o-farnezen, oraz pochodna nerolidolu (E)-4,8-
-dimetylo-1,3,7-nonatrien (DMNT). Stwier-
dzono takze, ze na ogot synteza konstytu-
tywnych seskwiterpenoidow przebiega przy
udziale szlaku MVA, podczas gdy w powsta-
waniu indukowanych seskwiterpenoidow
w znacznie wiekszym stopniu uczestniczy
szlak MEP (ARIMURA i wspotaut. 2009). Typo-
wym skladnikiem mieszanin indukowanych
jest takze pochodna diterpenoidu geranylo-
linalolu (E,E)-4,8,12-trimetylotrideka-1,3,7,11-
tetraen (TMTT). Oba te charakterystyczne
zwiazki, DMNT i TMNT (Ryc. 2), naleza do
tzw. homoterpenow, bedacych niecykliczny-
mi weglowodorami o liczbie atomow wegla
znacznie zredukowanej w stosunku do wyj-
Sciowych prekursoréw, czyli piectnastoweglo-
wego nerolidolu, prekursora jedenastoweglo-
wego DMNT, i dwudziestoweglowego gera-
nylolinalolu, prekursora szesnastoweglowego
TMNT. Obok terpenoidow bardzo czesto wy-
stepujacymi sktadnikami mieszanin zwiaz-
kow lotnych indukowanych po ataku roslino-
zercy sa lotne hormony roSlinne: etylen oraz
ester metylowy kwasu salicylowego (MeSA).
Uwaza sie, ze uczestnicza one glownie w re-
gulacji specyficznych mechanizméw obron-
nych, ale moga takze stuzy¢ (zwlaszcza MeSA
oraz pochodna kwasu jasmonowego, MeJA)
jako czasteczki sygnalizujace uszkodzenie ro-
Sliny i odbierane przez naturalnych wrogow
roSlinozercOw (HOLOPAINEN 2004, ARIMURA i
wspoétaut. 2009).

Czesto obserwowano istotne réznice w
skladzie mieszaniny zwiazkow lotnych emi-
towanych przez dana roSline po jej zwyklym
mechanicznym uszkodzeniu, np. rozdarciu
lub nakhluciu liScia, i po ataku roSlinozer-
cy (Das i wspotaut. 2013). Uwaza sie, ze ta
specyficznoS¢ biosyntezy i emisji substancji
lotnych jest uwarunkowana mozliwoscia de-
tekcji charakterystycznych elicytorow, czyli
zwiazkoOw pochodzacych od zerujacego rosli-
nozercy lub atakowanej rosliny. Takimi elicy-
torami moga byc substancje obecne w Slinie
lub wydzielinach trawiennych roslinozercow,
albo produkty wstepnego trawienia tkanek
roSlinnych, ktorych pojawienie sie Swiadczy
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o postepujacej destrukcji (HEIL 2009). Do-
tychczas wyizolowano i opisano kilka cha-
rakterystycznych elicytorow z obu grup. W
Slinie i wydzielinach trawiennych roslinozer-
cow, zwlaszcza ,zujacych” liScie (jak np. ga-
sienice bielinka kapustnika i innych motyli z
gromady Lepidoptera), wystepuja specyficz-
ne enzymy, takie jak p-glukozydaza i fosfataza
alkaliczna. Z kolei ze Sliny pasikonika Schisto-
cerca americana wyizolowano tzw. kalifery-
ny, disulfo-oksypochodne o-hydroksykwasow
thuszczowych, ktore indukuja emisje lotnych
substancji u kukurydzy. Natomiast nie udalo
si¢ do tej pory wyizolowac elicytorow specy-
ficznych dla stawonogoéw ,ssacych”, czyli np.
przedziorkow i mszyc. Wydaje sie, ze w tym
przypadku role elicytorOw odgrywaja charak-
terystyczne fragmenty réznych zwiazkow che-
micznych pochodzenia roSlinnego, powstate
w wyniku dzialania egzogennych enzymow
trawiennych, lub specyficzne zwiazki poja-
wiajace si¢ poza organellami komorkowymi,
w ktorych byly pierwotnie zlokalizowane, co
Swiadczy o zachodzacym procesie destrukcji
komorek i tkanek roSliny. Do tej grupy elicy-
torow zalicza sie fragmenty roslinnych Scian
komorkowych (pektyny, oligogalakturoniany,
fragmenty glikopeptydowe) oraz inceptyny,
czyli oligopeptydy powstate z regulatorowe;j
podjednostki chloroplastowej syntazy ATP.
Inceptyny zidentyfikowano po raz pierwszy
w wydzielinach trawiennych gasienicy ¢my
S. frugiperda zerujacej na liSciach fasolnika
chinskiego Vigna unguiculata i wykazano,
ze wywoluja one u rosliny sekwencyjna bio-
synteze kwasu jasmonowego, etylenu i kwa-
su salicylowego (SA), a nastepnie terpenoidu
DMNT (ARIMURA i wspoétaut. 2009). Niektore
elicytory moga by¢ mieszanego pochodze-
nia, np. charakterystyczne koniugaty kwa-
sow thuszczowych i aminokwasow (ang. fatty
acid-amino acid conjugates, FACs), do kto-
rych zalicza sie wolicytyne, N-[17-hydroksy-
linolenoilo]-L-glutamine, wyizolowana z wy-
dzielin trawiennych wielu gasienic Lepidop-
tera i innych larw owadoéw. Wchodzacy w
sktad wolicytyny kwas tluszczowy pochodzi

z trawionych roslinnych bton komoérkowych,
po czym jest hydroksylowany i sprzegany z
aminokwasem w jelicie zerujacej larwy (HEIL
2009). Wykonano szereg doSwiadczenn pole-
gajacych na zaaplikowaniu wyizolowanego
elicytora, np. wolicytyny lub p-glukozydazy,
na mechanicznie zranione miejsce rosliny,
po czym zaobserwowano wydzielanie miesza-
niny zwiazkoéw lotnych identycznej z miesza-
ning emitowana po ataku roSlinozercy (DAS i
wspotaut. 2013). Co wiecej, stwierdzono, ze
niektore roSliny, np. bawelna, kukurydza i
tyton,, wydzielaja odmienne mieszaniny sub-
stancji lotnych po ataku przez réznych, choc
blisko spokrewnionych, roSlinozercow, np.
stonecznic Heliothis virescens i Heliothis zea,
i te roznice stanowia nastepnie wazna infor-
macje dla pasozytniczej osy Cardiochiles ni-
griceps o obecnosci potencjalnej ofiary, ktora
jest H. virescens a nie H. zea (DE MORAES i
MESCHER 1998). Podobnie Sciste zaleznosSci
wykazano w ukladzie trojtroficznym kapusta
Brassica oleracea-gasienica bielinka rzepnika
Pieris rapae-pasozytnicze osy Cotesia rube-
cula i C. glomerata (KAPLAN 2012). Dlatego
duzym zaskoczeniem bylo eksperymentalne
wykazanie, ze liScie fasoli P. lunatus wydzie-
laja bardzo podobne mieszaniny substancji
lotnych w odpowiedzi na zerowanie gasienic
sowki bawelnowki S. littoralis, jak i na me-
chaniczne uszkadzanie liSci przez specjalnie
skonstruowanego robota MecWorm (MITHO-
FER 1 wspotaut. 2005). Okazato si¢ jednak, ze
nie wszystkie roSliny reaguja tak samo nie-
specyficznie na ,mechaniczna gasienice” jak
P. lunatus, np. zgodnos$¢ sktadu mieszaniny
lotnych zwiazkéw wydzielanych w odpowie-
dzi na uszkadzanie mechaniczne i prawdzi-
we zerowanie roSlinozercy wynosita 90% u
bawelny, 78% u tytoniu, 60% u kukurydzy, a
tylko 43% u ziemniaka. Wyniki tych doSwiad-
czen jasno dowodza, ze nie znamy jeszcze
wszystkich czynnik6w i mechanizméw regu-
lujacych indukcje substancji lotnych synte-
tyzowanych i wydzielanych przez roSliny w
odpowiedzi na atak roslinozercy (ARIMURA i
wspoétaut. 2009).

ODDZIALY WANIA ROSLINA-ROSLINA

Substancje lotne wydzielane przez rosliny
zaatakowane przez roSlinozercow lub pato-
geny docieraja do niezainfekowanych jeszcze
czeSci tej samej rosliny, a takze do sasiednich
roSlin, przedstawicieli tego samego lub in-

nych gatunkow (BALDWIN i wspotaut. 2002,
ARIMURA i wspotaut. 2009, DAs i wspotaut.
2013). Co ciekawe, cho¢ badacze stosunko-
wo latwo zaakceptowali koncepcje ,porozu-
miewania si¢” roSlin z owadami i budowanie
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trojtroficznych uktadoéw, zapoczatkowane juz
w latach 80. ubiegtego wieku badania nad
przekazywaniem sygnalu o niebezpieczen-
stwie do wlasnych odleglych organéw i ro-
slin rosnacych w sasiedztwie spotkaly sie po-
czatkowo z ogromnym sceptycyzmem (DIC-
KE i wspolaut. 2003). Pierwsze obserwacje
wskazywaly, ze zdrowe siewki wierzby Salix
sitchensis rosniace w s3siedztwie siewek za-
atakowanych przez roSlinozercoOw sa bar-
dziej odporne na pozniejszy atak niz siewki
rosnace w wiekszych odlegtosSciach, tak jak-
by zostaly ostrzezone przed zblizajacym si¢
niebezpieczefistwem i przygotowaly sie do
odparcia ataku. Kolejne doSwiadczenia doty-
czyly siewek topoli Populus deltoides i klo-
nu cukrowego Acer saccharum, a koncepcja
»gadajacych drzew” stala si¢ sensacja prasy
popularnonaukowej. Obecnie wiadomo, ze
w przekazywaniu informacji o zagrozeniu
miedzy roSlinami uczestnicza lotne pochod-
ne kwasow tluszczowych z grupy GLVs, np.
(E)-2-heksenal, (Z)-3-heksenal czy octan (Z)-
-3-heksenylu, oraz terpenoidy, zwlaszcza
B-ocimen, DMNT, TMNT i linalol (ARIMURA i
wspolaut. 2009, HEIL i KARBAN 2010). Ro-
Slina, ktora otrzymatla taki chemiczny sygnat
o niebezpieczefistwie wchodzi w ,stan przy-
gotowania” (ang. priming), powalajacy przy-
spieszy¢ mechanizmy obronne w razie ataku
roslinozercy lub patogena. Zjawisko ,primin-
gu” zostalo ostatnio szczegdélowo opisane w
literaturze polskojezycznej (PIESIK 2015).
Wizja roSlin przekazujacych sobie sygna-
ly o niebezpieczenstwie moze stwarza¢ wra-
zenie wyjatkowego altruizmu w oddzialywa-
niach Srodowiskowych, a przeciez trudno
zaprzeczy¢ istnieniu walki o byt i silnej kon-
kurencyjnoSci miedzy poszczegolnymi osob-
nikami. Wielu ewolucjonistow i ekologow
uwaza, ze przekazywanie tych sygnatow stu-
zy w pierwszej kolejnoSci przygotowaniu do
obrony wtasnych, niezainfekowanych do tej
pory organéw, a roSliny rosnace w sasiedz-
twie po prostu te informacje ,podstuchuja”.
Nie mozna tez zignorowacl faktu wykorzy-
stywania przez roSliny substancji lotnych w
rywalizacji allelopatycznej w Srodowisku.
Pierwszym dokladnie zbadanym przykladem
tych oddziatywan byl hamujacy wplyw szal-
wii Salvia leucophylla i bylicy Artemisia

californica na wzrost i rozwo0j rosnacych w
ich sasiedztwie roSlin zielnych na obszarach
makii kalifornijskiej. Zwiazkami odpowie-
dzialnymi za to zjawisko okazaly sie lotne
monoterpeny, m.in. 1,8-cyneol, kamfora, kam-
fen oraz o- i B-pinen (HARBORNE 1997b, DAs
i wspotaut. 2013). Eksperymentalnie udoku-
mentowanych przyktadow oddzialywan al-
lelopatycznych, w ktorych czynnikami ogra-
niczajacymi rozwoOj sasiadujacych roslin sa
zwiazki lotne, jest obecnie znacznie wiecej.
Wykazano na przykiad, ze benzoesan metylu
wydzielany przez lwia paszcze Antirrhinum
majus hamuje wzrost rzodkiewnika Arabi-
dopsis thaliana (DAS i wspotaut. 2013). In-
nym aspektem oddzialywan Srodowiskowych
realizowanych za pomoca zwiazkow lotnych
lub czeSciowo lotnych jest zjawisko kolo-
nizowania roSliny-gospodarza przez roSliny
pasozytnicze, np. strzygi Striga hermonthica
i S. asiatica, dla ktorych wydzielane przez
korzenie roSliny-gospodarza strigolaktony,
pochodne seskwiterpenoidow, sa sygnalem
do kietkowania nasion (HARBORNE 1997Db).
Substancje lotne uczestnicza zatem w przeka-
zywaniu roznorodnych sygnatow w Srodowi-
sku, budujac relacje ekologiczne zarowno ko-
rzystne, jak i niekorzystne dla wydzielajacej
te zwiazki roSliny.

W ostatnich latach zgromadzono wiele
nowych danych dotyczacych szlakow bio-
syntezy roSlinnych substancji lotnych i me-
chanizmow regulujacych ich powstawanie
i wydzielanie. Postep ten dokonal si¢ dzieki
rozwojowi biochemicznych i molekularnych
technik badawczych oraz zastosowaniu wie-
Iu pomystowych urzadzefi stuzacych do wy-
chwytywania i analizowania substancji lot-
nych. Cho¢ zapewne daleko jeszcze do wy-
hodowania wymarzonych roslin uprawnych
o wyjatkowych zdolnoSciach ,porozumiewa-
nia sie” ze Srodowiskiem, a wiec sprawnie
zdobywajacych symbiotycznych partnerow i
przywolujacych naturalnych wrogow atakuja-
cych je szkodnikow i patogendéw, zrozumie-
nie zjawisk wymiany informacji i réznorod-
nych mechanizmow reakcji roSlin na stres
moze przyczyni¢ sie w przysztoSci do rozwo-
ju nowych, bardziej zrownowazonych ekolo-
gicznie, strategii ochrony roSlin.
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ROSLINNE SUBSTANCJE LOTNE — BUDOWA, BIOSYNTEZA I ROLA W ODDZIALY WANIACH
SRODOWISKOWYCH

Streszczenie

Rosliny syntetyzuja i uwalniaja do otoczenia réznorodne lotne substancje organiczne. Dla nie majacych mozliwosci
przemieszczania si¢, ukorzenionych w jednym miejscu organizmoéw wydzielanie lotnych zwiazkéw daje mozliwos¢ wysyta-
nia réznych sygnaléw nawet na znaczne odleglosci. Substancje lotne wydzielane przez kwiaty stuza najczesciej jako atrak-
tanty dla zwierzat zapylajacych, zas substancje wydzielane z cze¢Sci wegetatywnych stuza odstraszaniu patogenow i roslino-
zercow, przywabianiu wrogoéw tych roslinozercoéw, a takze przekazaniu sygnatu o zagrozeniu do odleglych czesci tej samej
rosliny i roslin sasiadujacych. Wydzielane przez rosliny lotne zwiazki tworza zatem w Srodowisku niewidoczng, lecz czesto
zadziwiajaco skuteczna, sie¢ wymiany informacji.
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PLANT VOLATILE COMPOUNDS — STRUCTURE, BIOSYNTHESIS AND FUNCTION IN ENVIRONMENTAL
INTERACTIONS

Summary

Plants synthesize and emit to the environment a variety of volatile organic compounds. For these immobile, rooted
in one place organisms, the secretion of volatile substances gives the unique possibility of long-distance communication.
Floral volatiles serve as attractants to pollinators, whereas the compounds released from vegetative parts can deter patho-
gens and herbivores, attract the enemies of herbivores and transmit a signal of danger to the distant parts of the infected
plant or the neighboring plants. The emitted volatiles create an invisible but very effective net of information exchange
in the environment.



