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IZVLEČEK
Multitrofične interakcije med rastlinami, talnimi 
škodljivimi žuželkami ter entomopatogenimi ogorčicami

V kmetijskih ekosistemih lahko talni škodljivci 
povzročijo veliko gospodarsko škodo. Za njihovo zatiranje 
se največkrat uporabi kemična fitofarmacevtska sredstva, ki 
pa imajo lahko tudi negativne vplive na okolje. Raziskovalci 
zato preučujejo druge možnosti zatiranja tako nadzemskih 
kot tudi talnih škodljivih organizmov v kmetijstvu. Gibanje 
organizmov je povezano z zaznavanjem kemičnih dražljajev 
iz okolja. Študije so v zadnjih letih pokazale, da se proti 
kemičnim dražljajem lahko gibajo tudi naravni sovražniki 
škodljivcev (entomopatogene ogorčice). Govorimo o t.i. nep-
osredni obrambi rastlin pred škodljivimi organizmi. Rastli-
na, ki jo je napadel herbivor, začne v okolico sproščati 
kemične signale, ki na naravne sovražnike povzročitelja de-
lujejo privabilno. Doslej je bilo identificiranih le nekaj 
ključnih spojin, ki so odgovorne za posredovanje v tako im-
enovanih multitrofičnih interakcijah in le nekaj genov ter 
biokemičnih poti, ki so odgovorne za proizvodnjo hlapljivih 
organskih snovi (HOS). Mnoge spojine ostajajo še vedno 
neznane, toda identifikacija le-teh ima velik potencial za 
uporabo pri varstvu rastlin. Napredki v razumevanju rast-
linskih emisij in njihove vloge pri signaliziranju predstavl-
jajo enega izmed novih načinov manipulacije rastlinskih 
eksudatov, s katerimi bi izboljšali naravne obrambne last-
nosti rastlin.

Ključne besede: entomopatogene ogorčice, talni 
škodljivci, HOS, neposredna rastlinska obramba

ABSTRACT
Multitrophic interaction between plants, underground 
pests and entomopathogenic nematodes

In agricultural ecosystems, soil pests can cause great 
economic damage. Pesticides are often used for their con-
trol, but they may also have negative effects on the environ-
ment. Researchers are therefore exploring other options for 
suppressing both above-ground and soil-dwelling organ-
isms in agriculture. The movement of organisms is associ-
ated with the detection of chemical stimuli from the envi-
ronment. Studies have shown in recent years that natural 
enemies (entomopathogenic nematodes) of pests can also 
move against chemical stimuli. The term is known as an in-
direct plant defense. The plant that has been attacked by the 
herbivor starts to release chemical signals to the environ-
ment, which act on the natural enemies of the pests. To date, 
only a few key compounds have been identified that are re-
sponsible for mediation in so-called multitrophic interac-
tions and only a few genes and biochemical pathways that 
are responsible for the production of volatile organic com-
pounds (VOCs). Many compounds remain unknown, but 
their identification has great potential for use in plant pro-
tection. Progress in understanding plant emissions and their 
role in signaling is one of the new ways to manipulate plant 
exudates to improve the natural defenses of plants.

Key words: entomopathogenic nematodes, soil-dwelling 
pests, VOCs, indirect plant defense
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Multitrofične interakcije, ki se nanašajo na varstvo ra-
stlin pred herbivori opisujejo ekološke vplive treh ali 
več trofičnih ravni (slika 1). Te ravni zavzemajo rastli-
no, škodljive žuželke in naravne sovražnike škodljivih 
žuželk (Heil & Martin, 2008). Predatorji, patogeni 
organizmi in parazitoidi, ki napadejo herbivore, ime-
novani tudi naravni sovražniki v kontekstu multitro-
fičnih interakcij, koristijo rastlinam tako, da odstrani-
jo ali ovirajo prehranjevalne navade herbivorov. Znan-
stveniki menijo, da so se številne rastlinske lastnosti 
razvile kot odziv na vzajemnost (mutualističen odnos 
rastlina-naravni sovražnik), da bi postale privlačnejše 
za naravne sovražnike. Tak način rastlinske obrambe 

uvrščamo med posredne obrambne mehanizme (Heil 
& Martin, 2008).

Entomopatogene ogorčice (EO) so organizmi, ki se 
uporabljajo v programih biotičnega varstva rastlin. 
Uvrščamo jih med parazite žuželk (Laznik & Trdan, 
2011). Tla predstavljajo naravni habitat EO, ki so siste-
matično uvrščene v družini Steinernematidae in Hete-
rorhabditidae. Žuželke parazitirajo samo infektivne 
ličinke (IL) EO (slika 2), ki v črevesnih veziklih nosijo 
simbiontske bakterije. EO simbiontskim bakterijam 
predstavljajo vektor, s pomočjo katerega vstopijo v go-
stiteljevo telo, pri čemer začnejo izločati toksine, zara-
di katerih žuželka po 24 – 72 h pogine (Laznik & 

Trdan, 2011). EO se pri gibanju v 
tleh orientirajo tako, da sledijo 
kemičnemu signalu (kemotaksi-
ja). S pomočjo kemotaksije zazna-
jo gostitelja v okolju, oz. zaznajo 
področje kjer je večja verjetnost, 
da se bo le-ta nahajal (Lewis, 
2002). Dosedanje raziskave so po-
kazale, da na gibanje EO v tleh 
vplivajo tudi drugi dejavniki 
(CO2, rastlinski izločki, pH, tem-
peratura, električni potencial, 
HOS) (Burman &Pye, 1980; 
Grewal et al., 1993; Rasmann et 
al., 2005; Shapiro-Ilan et al., 
2012). 

Rizosfera predstavlja tisti del 
tal, ki obdaja koreninski sistem 
rastlin. Tu se nahaja veliko število 
organizmov (Wenke et al., 2010). 
Raziskave so pokazale, da rastline 
v rizosfero izločajo številne or-
ganske snovi, ki jih uvrščamo 
med amino kisline, fenole, slad-

1 UVOD

Slika 1: Vpliv hlapnih rastlinskih 
izločkov na talno bioto (Hiltpold in 
sod., 2011)
*Korenine rastlin izločajo različne 
vrste snovi v tla, ki omogočajo inter-
akcije med rastlinami in drugimi 
organizmi (Flores in sod., 1999). HOS 
naj bi omogočale interakcije na nivoju 
rastlina-rastlina (slika 1/1), rastlina-
mikrobi (slika 1/2), rastlina-škodljivec 
(slika 1/3) in rastlina-škodljivec-
plenilec (slika 1/4).
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korje, polisaharide, amide ter proteine višjih molekul-
ski mas (Wenke et al., 2010). Znanstveniki so dokazali, 
da se lahko rastline z rastlinskimi izločki branijo pred 
napadi žuželk, bakterij in patogenimi glivami (Bais et 
al., 2006; Hiltpold et al., 2011). Rastline se pred napa-
dom škodljivih organizmov branijo na različne načine, 
in sicer ločimo neposredne (direktne) in posredne (in-
direktne). Pri neposredni obrambi se lahko rastline 
branijo z morfološkimi lastnostmi (rast dlačic, trni) ter 
fiziološkimi lastnostmi (izločanje sekundarnih meta-
bolitov). Pri posredni obrambi, gre za mehanizem, kjer 
rastlina izloča določene hlapljive organske komponen-
te, ki lahko privabljajo ali odvračajo naravne sovražni-
ke rastlinskih škodljivcev (plenilske pršice, entomopa-
togene ogorčice). Hlapljive organske snovi (HOS) so li-

pofilne komponente z visokim parnim tlakom, ki se 
izločajo iz listov, cveta in plodov v ozračje ter v tla (Du-
dareva et al., 2006). HOS lahko izločajo poškodovane 
ali nepoškodovane rastline in jih uvrščamo med terpe-
ne, benzoide, derivate maščobnih kislin, fenil propano-
ide (Bais et al., 2006). Izločanje HOS pa je odvisno od 
vrste poškodbe (mehanska, herbivorna), kot tudi od 
vrste škodljivca. Gosset in sodelavci (2009) so ugotovi-
li, da rastlina, ki jo poškodujejo ličinke koloradskega 
hrošča, izloča druge snovi kot tiste, ki so jo napadle li-
stne uši. Seveda pa imajo rastlinski izločki tudi druge 
učinke. Rastline lahko s koreninskimi izločki spodbu-
jajo koristno simbiozo, uravnavajo mikrobiološke sku-
pnosti, inhibirajo rast sosednjih rastlin in uravnavajo 
fizikalno-kemijske lastnosti tal (Flores et al., 1999).

2 UPORABNA VREDNOST ENTOMOPATOGENIH OGORČIC V KMETIJSTVU

Ogorčice so valjasti črvi, ki jih uvrščamo v kraljestvo 
Animalia (živali) in deblo Nemata. Spadajo v razreda 
Adenophorea (podrazred Enoplia, Chromadoria) in 
Secrenentea (podrazredi Rhabditia, Spiruria, Diplo-
gasteria) (Nguyen & Hunt, 2007). Vrstno najštevilč-
nejše so fitoparazitske ogorčice (paraziti rastlin). 
Uvrščamo jih v več rodov (Ditylenchus, Anguina, He-

terodera, Globodera) (Urek & Hržič, 1998). Znane so 
tudi ogorčice, ki parazitirajo žuželke. Govorimo o 
entomopatogenih ogorčicah (EO). Beseda je sesta-
vljenka iz grških besed entomon (žuželka) in pathos 
(bolezen).

EO so učinkoviti agensi za zatiranje škodljivcev 
(Klein, 1990). Spekter uporabe EO je zelo širok, lahko 

Slika 2: Infektivne ličinke entomopatogene ogorčice vrste Heterorhabditis bacteriophora
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se jih uporablja za zatiranje škodljivcev brusnic, ar-
tičok, jablan, travne ruše in drugih gojenih rastlin 
(Gaugler, 2002). Učinkovitost uporabe EO v primer-
javi s kemičnimi sredstvi je manjša, vendar pri tem ne 
smemo zanemariti izredno pomembnega dejstva, da je 
pri uporabi biotičnih agensov stopnja tveganja za oko-
lje manjša (Ehlers, 1998). Uporaba ogorčic je varna za 
uporabnika in do sedaj še ni bilo podatkov, ki bi poro-
čali o škodljivosti EO in njihovih simbiontskih bakte-
rijah za sesalce in rastline (Boemare et al., 1982; Ak-
hurst & Smith, 2002). 

EO išče svojega gostitelja le v razvojni fazi IL. Vanj 
vstopi preko ustne in zadnjične odprtine, dihal, za 
vrste iz rodu Heterorhabditis pa je dokazano, da lahko 
v gostitelja vstopijo tudi preko njegove kutikule (Gau-
gler, 2002). Iskanje gostitelja poteka s pomočjo kemo-
taksije. Gre za zaznavanje kemičnih signalov v okolju. 
EO sledijo gradientu izločenega CO2, temperaturi, ele-
ktričnemu polju, spremembi pH, rastlinskim izločkom 
in HOS (Burman & Pye, 1980; Grewal et al., 1993; 
Rasmann et al., 2005; Shapiro-Ilan et al., 2012; La-
znik & Trdan, 2016).

3 IZLOČANJE HOS

Podobno kot ostale lastnosti rastlin, je tudi izločanje 
podzemnih HOS dedno pogojena lastnost. Raziskav na 
tem področju ni bilo veliko, zato ni neposrednih doka-
zov, ki bi kazali na to, da je naravna selekcija vplivala 
na izločanje HOS za namen obrambe (posredne in ne-
posredne) pred herbivori (Hiltpold et al., 2013). Ne-
kateri avtorji vseeno navajajo, da je proizvodnja HOS 
dedna (Ali et al., 2010; Hiltpold et al., 2013). Omenje-
ni avtorji so to dokazali na primeru citrusov in koruze. 
Pri koruzi tvorjenje E-β-kariofilena zmanjša napad 
škodljivcev in s tem tudi zmanjša količino uničenih 

korenin (Degenhardt et al., 2009). Tako tuji kot tudi 
domači raziskovalci ugotavljajo, da je večina kultivar-
jev koruze, ki jih poznamo danes, zaradi križanj in 
drugih žlahtniteljskih postopkov izgubila sposobnost 
tvorbe tovrstnih signalnih alarmov (Köllner et al. 
2008; Laznik &Trdan, 2011). Spet drugi avtorji nava-
jajo, da talni organizmi močno vplivajo na nivo popu-
lacijske variabilnosti HOS (Maron & Kauffman, 
2006). Tako lahko večji napad talnih organizmov pri-
vede do povečanega izločanja bolj toksičnih HOS.

4 LABORATORIJSKE METODE ZA DOLOČANJE HOS

Koreninski izločki so največkrat omenjeni kot tekoči 
izcedki, ki se izcedijo iz vira. Lahko so tudi hlapni. Za 
analizo HOS se lahko kot posredno metodo uporabi 
SPME (ang. solid phase microextraction). SPME je me-
toda vzorčenja hlapnih komponent brez uporabe topi-
la. Pri tej metodi se HOS vežejo na kondenzirana silici-
jeva vlakna od koder jih kasneje sprostimo in analizi-
ramo s plinsko kromatografijo (GC-MS; ang. Gas chro-
matography–mass spectrometry). Za analizo se upora-
bijo zamrznjene korenine, ki so poškodovane zaradi 
napada škodljivcev. Te se nato zmelje v prah, ki je ka-
sneje izpostavljen silicijevim vlaknom (Rasmann et 
al., 2005). Ta metoda je zelo učinkovita za analiziranje 
HOS, vendar je destruktivna saj zahteva drobljenje in 
mletje rastlinskega tkiva.

Obstajajo tudi druge nedestruktivne metode, kot 
je na primer dinamično vzorčenje s pomočjo adsorp-
cijskih pasti, pri čemer se hlapne komponente izločijo 
s pomočjo adsorbenta in topila. Adsorbcijske pasti so 
steklene cevke, ki vsebujejo adsorbent v obliki granul, 
ki se nahajajo na nerjaveči mreži s teflonskimi obroči. 
Adsorbcijske pasti se nato poveže z vakumsko črpalko, 
ki vleče zrak skozi steklene cevke. Ali in sod. (2010) so 
na ta način uspeli vzorčiti HOS »in situ«. Hlapne kom-
ponente, ki se ujamejo v adsorbcijkih pasti se nato iz-
perejo s topilom. Slednja metoda je prav tako zelo 
učinkovita saj se jo lahko uporabi za ocenjevanje inte-
rakcij »in situ«.
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Wang in Gaugler (1998) sta bila med prvimi znan-
stveniki, ki sta dokazala, da HOS, ki jih izločajo kore-
nine rastlin privabljajo EO. Ugotovila sta, da IL Stei-
nernema glaseri (Steiner, 1929) in Heterorhabditis bac-
teriophora (Poinar, 1976), privabljajo hlapljive organ-
ske komponente, ki jih izločajo korenine trav. Tol in 
sodelavci (2001) so preučevali odzivnost EO Heteror-
habditis megidis (Poinar, Jackson & Klein, 1987) na 
izločke, ki jih izločajo poškodovane korenine iglavcev 
vrste (Thuja occidentalis L.), poškodbe so nastale zara-
di ličink vrste Otiorhynchus sulcatus (Fabricius, 
1775). Podobno raziskavo so naredili tudi Boff in so-
delavci (2001), ki so ugotovili, da EO Heterorhabditis 
megidis privabljajo izločki poškodovanih korenin 
jagod, zaradi prej navedenega škodljivca.

Slovenski raziskovalci so delovanje HOS na EO 
dokazali na primeru navadnega korenja (Daucus caro-
ta L.), ki je bil predhodno napaden s strunami (družina 
Elateridae). Ključna ugotovitev v njihovi raziskavi je 
bila ta, da nepoškodovane korenine korenja izločajo 
snovi, ki na EO delujejo repelentno. To pomeni, da ra-
stlina odda preko kemičnega signala v okolje sporočilo, 
da je zdrava in ne potrebuje dodatne zaščite (Laznik & 
Trdan, 2016a). Raziskave so nadaljevali tudi na prime-
ru krompirja (Solanum tuberosum L.) (Laznik & 
Trdan, 2016b), kjer so gomolje krompirja poškodovali 
ogrci gozdnega majskega hrošča (Melolontha hippoca-
stani, Fabricius 1801). V raziskavo so vključili 7 HOS, 
ki jih izločajo poškodovani gomolji krompirja; okta-
nal, dekanal, undekan, nonanal, 6-metil-5-hepten-2-
-on, 1,2,4,-trimetilbenzen ter 2-etil-1-heksanol. Rezul-
tati raziskave so pokazali, da so EO sposobne razloče-
vati med posameznimi HOS, ki jih izločajo poškodo-
vani ali nepoškodovani gomolji krompirja. Rezultati 
raziskave so tudi pokazali, da je odziv EO na HOS vr-
stno pogojena lastnost, ki prevladuje nad strategijo is-
kanja gostitelja, ki so jo v evoluciji razvile EO (Laznik 
& Trdan, 2016b). 

Raziskave o učinkih glukozinolatov na gibanje EO 
so se lotili tudi Crespo in sodelavci (2012), ki so preu-
čevali, izločke, ki so jih izločale poškodovane korenine 
črne gorjušice (Brassica nigra L.), zaradi ličink kapuso-
ve muhe (Dellia radicum L., 1758). Napadene korenine 
so izločale številne žveplove spojine ter glukozinolate. 
Dodatne raziskave so naredili tudi slovenski razisko-
valci, kjer so preučevali učinke šestih HOS, ki jih izlo-
čajo poškodovane korenine črne gorjušice (Brassica 
nigra L.), zaradi kapusove muhe, na gibanje EO. Ugo-
tovili so, da določeni glukozinolati ter žveplove spojine 
delujejo repelentno na določene vrste EO (Jagodič et 
al., 2017).

EO so se izkazale, kot učinkoviti biotični agensi 
pri zatiranju koruznega hrošča (Diabrotica virgifera 
virgifera, LeConte, 1868), ki spada med pomembnej-
še škodljivce koruze. Prve raziskave z olfaktometri so 
pokazale, da poškodovane korenine koruze zaradi li-
čink koruznega hrošča bolj privabljajo EO Heteror-
habditis megidis, kot pa korenine koruze, ki so bile 
mehansko poškodovane ali pa nepoškodovane (Ra-
smann et al., 2005). Razlika med nepoškodovanimi 
in poškodovanimi koreninami koruze zaradi ličink 
koruznega hrošča je bila v tem, da so slednje izločale 
terpen E-β-kariofilen, ki deluje kot atraktant na EO 
H.megidis (Rasmann et al., 2005). Vrednost njihove 
raziskave je toliko večja saj so pridobljene rezultate v 
laboratorijski raziskavi potrdili tudi s poskusi na pro-
stem. Ugotovili so, da EO locirajo svojega gostitelja 
tudi na 50 cm oddaljenosti od rastline in s tem potr-
dili njihovo sposobnost lociranja gostiteljev na daljših 
razdaljah. 

Raziskave na sirski svilnici (Asclepias syriaca L.) 
so pokazale, da zaradi napada talnega škodljivca Te-
traopes tetraophthalmus (Forster, 1771) izločajo hla-
pljive organske komponente, ki privabljajo EO Hete-
rorhabditis bacteriophora (Rasmann et al., 2011). Za-
radi kompleksne sestave HOS, ki jih izloča sirska svil-
nica med napadom je težko oceniti katera sestavina 
konkretno privablja EO H. bacteriophora. Zato so v 
nadaljnjem poljskem poskusu ugotovili, da prej ome-
njena vrsta EO vpliva na preživetje ličink T. tetra-
ophthalmus, kar posledično omogoči rastlini, da si 
povrne nadzemno biomaso (Rasmann et al., 2011). Ta 
poskus spada med prve demonstracije, ki dokazujejo, 
da naravni sovražniki herbivorov prispevajo, k pozi-
tivni izbiri rastline za proizvodnjo signalov pri herbi-
voriji (hranjenje z rastlinskim materialom). 

Ali in sodelavci (2010, 2011) so ugotovili, da dolo-
čene vrste EO močno privlačijo izločki korenin citru-
sov, ki so poškodovane zaradi ličinke Diaprepes ab-
breviates (L., 1758). Ugotovili so, da korenine citrusov 
izločajo enostavno mešanico terpenoidov, tovrstni 
obrambni mehanizem je lahko pri rastlini vzposta-
vljen konstitutivno ali pa se vzpostavi samo ob napa-
du, v obeh primerih izločki privabljajo EO (ALI et al., 
2011). Ugotovili so tudi, da HOS, ki privabljajo EO 
lahko privabljajo tudi fitoparazitske ogorčice, kar 
lahko rastlini predstavlja veliko grožnjo. To je lahko 
tudi ena izmed razlag, zakaj večina preučevanih ra-
stlin izloča HOS samo ob napadu. Edini kultivar ci-
trusov, ki so jih preučevali Ali in sodelavci (2011), ki 
je izločal HOS konstitutivno je bil dokazano odporen 
na fitoparazitske ogorčice.

5 PRIMERI KI DOKAZUJEJO DELOVANJE HOS NA EO
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Hallem in sodelavci (2011) so testirali spekter raz-
ličnih rastlinskih HOS, pri čemer so ugotovili,da priva-
bljajo IL H. bacteriophora in Steinernema carpocapsae 
(Weiser, 1955). Na podlagi teh raziskav je bilo ugoto-

vljeno, da imajo EO izredno dobro razvit kemosenzori-
čen aparat, ki je zelo dovzeten za zaznavanje rastlin-
skih komponent kar učinkovito uporabljajo pri locira-
nju primernih gostiteljev (RASMANN et al., 2012). 

6 UPORABA HOS V KMETIJSTVU

EO imajo izjemen potencial za zatiranje različnih vrst 
talnih škodljivcev (Toepfer et al., 2009). Dobro pozna-
vanje hlapljivih organskih snovi, ki jih izločajo rastline 
bi lahko v prihodnje pripomoglo k izboljšanju zaščite 
kmetijsko pomembnih rastlin pred škodljivci, še pose-
bej na področju varstva rastlin s pomočjo EO (DE-
GENHARDT et al., 2003; HILTPOLD & TURLINGS, 
2012; PICKETT et al., 2006; TURLINGS & TON, 2006).

Za signale, ki jih oddajajo nadzemni deli rastlin, 
je bilo ugotovljeno, da se jih lahko izboljša oz. okrepi 
s pomočjo genske transformacije rastlin. To so doka-
zali tako v laboratoriju, kot v rastlinjakih, kjer so ugo-
tovili, da tovrstna manipulacija izboljša privlačnost 
rastlin za plenilske pršice (KAPPERS et al., 2005) in 
parazitske ose (FONTANA et al., 2011; SCHNEE et 
al., 2006). Identifikacija terpena E-β-kariofilena, ki ga 
izločajo herbivorno poškodovane korenine koruze, je 
prinesla še eno odlično priložnost za preizkušanje to-
vrstnega pristopa varstva rastlin pred škodljivci. Znan-
stveniki so za poskus uporabili ameriške kultivarje 
koruze, ki so izgubili sposobnost sproščanja E-β-
kariofilena (Degen et al., 2004; Rasmann et al., 2005; 
Köllner et al., 2008), s čimer so lahko potrdili, da se 
lahko rastlinske signale, ki se izločajo pri herbivoriji, 
uporablja pri nadaljnjem varstvu rastlin pred škodljiv-
ci. Signalizacija pri koruzi je bila obnovljena v neproi-
zvodni liniji s pomočjo genske transformacije gena za 
sintezo E-β-kariofilena, ki je bil identificiran v origanu 
(Origanum vulgare L.) (Crocoll et al., 2010). Uspešna 
transformacija rastlin koruze je povzročila, da so ra-
stline izločale seskviterpen v ekvivalentnih količinah, 
kot bi ga sicer izločale normalne rastline koruze pri 
napadu ličink koruznega hrošča. V nasprotju z ne-
transformiranimi rastlinami koruze so transformira-
ne rastline oddajale E-β-kariofilen konstitutivno ter 
sistemsko (sproščanje HOS od korenin do listov) (De-
genhardt et al., 2009). Znanstveniki so nato izvedli 
zelo obširen poljski poskus pri katerem so ugotovili, da 
so transformirane rastline prejele veliko več EO-posre-
dovane zaščite pred poškodbami korenin, ki jih pov-
zročajo ličinke koruznega hrošča, kot netransformira-
ne rastline (Degenhardt et al., 2009). Vendar pa je 
potrebno opozoriti, da konstitutivno sproščanje tovr-
stnih signalov, lahko negativno vpliva na uporabo v 

kmetijstvu. Sproščanje HOS lahko v neposredno bliži-
no tudi privablja škodljivce gospodarsko pomembnih 
poljščin ter je lahko tudi izredno energetsko potratno, 
kar lahko vpliva tudi na kakovost in količino pridelka. 
Zato so znanstveniki predvideli izboljšanje postopka z 
vstavljanjem inducibilnega promotorja pred gen za sin-
tezo E-β-kariofilena.

Poleg izboljšanja samega signala, pa je mogoče iz-
boljšati tudi samo odzivnost EO na signale. Veliko šte-
vilo IL, ki jih EO proizvajajo vsako generacijo ter kra-
tek čas trajanja ene generacije so lastnosti, ki jih uvr-
ščajo med idealne preučevalne subjekte za izboljšanje 
lociranja gostiteljev in same infektivnosti (Gaugler et 
al., 1989; Gaugler & Campbell, 1991; Griffin & 
Downes, 1994). Povečano odzivnost EO na rastlinske 
HOS so ponovno dokazali s pomočjo E-β-kariofilena 
(Hiltpold et al., 2010a). Z uporabo olfaktometra in 
razpršilnikov so za povečano odzivnost na E-β-
kariofilena (Hiltpold et al., 2010a) izbirali IL H. bac-
teriophora. V nasprotju s H. megidis, se H. bacteriopho-
ra običajno ne odziva na to spojino (Hiltpold et al., 
2010c, Rasmann & Turlings, 2008), vendar je trajalo 
le šest generacij selekcije, da bi pridobili sev z visoko 
stopnjo odzivnosti (Hiltpold et al. 2010a). V poljskem 
poskusu na Madžarskem je bil ta sev bolj učinkovit pri 
zatiranju ličink koruznega hrošča blizu koreninam ko-
ruze, ki so oddajale E-β-kariofilen, kot pa prvotni sev, 
vendar pa ni bilo opaziti razlike med sevi pri koruzi, ki 
ni oddajala E-β-kariofilen (Hiltpold et al., 2010a), 
medtem ko je bila obstojnost obeh sevov enakovredna 
(Hiltpold et al., 2010b). S poskusom so tudi dokazali, 
da odzivnost na E-β-kariofilen ni zelo specifična, saj se 
je izkazalo, da je izbrani sev pokazal odzivnost tudi na 
druga seskviterpena, kot je E-β-farnesen, vendar neko-
liko manj na monoterpen α-pinen (Hiltpold et al., 
2010a). Ti podatki, skupaj s tistimi iz študije difuzije 
(Hiltpold in Turlings, 2008), kažejo, da privlačnost 
hlapnih rastlin ni specifična, temveč je odvisna tudi od 
tega kako se spojina razprši v tleh. 

Znanstveniki so že ugotovili načine kako izboljša-
ti rastlinsko signalizacijo in odzivnosti EO na te signa-
le. Zagotovo pa ostaja ene izmed največjih ovir pri var-
stvu rastlin pred škodljivci z EO, težavna in delovno 
intenzivna aplikacija EO na terenu. Predvsem je ohra-
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njanje velikega števila EO v tleh le redko uspešno 
(Shapiro-Ilan et al., 2006). Hiltpold in sodelavci so 
tako uvedli novo metodo uporabe EO, ki temelji na 
kapsulah, ki vsebujejo entomopatogene ogorčice. Na-
tančna formulacija lupine kapsule omogoča nadzoro-
vano sproščanje EO. Teoretično bi bilo mogoče sejalni-

ce prilagoditi tako, da se kapsule lahko vstavijo med 
setvijo v tla, kar nam prihrani na času in sami inten-
zivnosti dela ter prepreči večje izgube EO. Uporaba 
kapsul je lahko še posebej učinkovita, če vsebujejo 
atraktante in stimulativne snovi, ki privabljajo ško-
dljivce do samih kapsul.

7 POMISLEKI RABE HOS V KMETIJSTVU

Na prvi pogled se zdi, da uporaba HOS predstavlja 
obetavna orodja pri biotičnem varstvu rastlin pred 
škodljivci (Kaplan, 2012a). Več znanstvenikov je po-
skušalo spremeniti rastline z gensko transformacijo, 
da bi le-te povečale svoj potencial za oddajanje HOS 
(Brillada et al., 2013). Vendar je tovrsten sistem v ka-
terem se vedenje rastlin zavestno in uspešno uporablja 
v biotičnem varstvu rastlin veliko bolj kompleksne na-
rave (Khan et al., 1997; Hassanali et al., 2008). 

Eden izmed pomembnejših omejevalnih dejavni-
kov bi lahko bil, da posredna obramba rastlin z izloča-
njem HOS ne bi bila samo stvar žlahtniteljskih postop-
kov, kar bi lahko pogosto poslabšalo koristne interak-
cije rastlin s tretjo trofično stopnjo. Na primer, komer-
cialne sorte bombaža (Gossypium hirsutum L.) spro-
ščajo sedemkrat nižje skupne količine HOS kot pa  
njegove naravne linije (Loughrin et al., 1995), prav 
tako severnoameriške sorte koruze ne sproščajo terpe-
na E-β- kariofilena iz korenin, ki privablja EO (Ra-
smann et al., 2005). Ni velike verjetnosti, da so bile 
HOS zavestno izbrane pri žlahtnjenju rastlin, drži pa, 
da količine izločenih HOS niso bile zmanjšane v neka-
terih kultivarjih Brassica in Phaseolus (Benrey et al., 
1998) ter pri nekaterih kultivarjih koruze (Gouingu-
ené et al., 2001). 

Kmetijski ekosistemi so veliko bolj zapleteni od la-
boratorijskih postavitev (Kaplan, 2012a) in za zaščito 
rastlin pred škodljivci je treba storiti še veliko več raz-
iskav, da bomo lahko v celoti razumeli delovanje tovr-
stnih sistemov. Katere so najpogostejše težave, s kateri-
mi so se znanstveniki srečevali pri integraciji HOS v 
kmetijske namene? Ugotovili so da, povečana privlač-
nost parazitoidov na HOS ni povečala stopnje parazi-
tizma herbivorov na poskusnem polju (von Merey et 
al., 2012; Vieira et al., 2013). Velikokrat se tudi zgodi, 
da parazitirani herbivori zrastejo večji in porabijo več 
kot neparazitirani (Alleyne & Beckage, 1997; Har-
vey et al., 2010). Zavedati se moramo, da HOS predsta-
vljajo informacije, ki so dostopne tudi drugim organiz-
mom in jih lahko uporabljajo tudi herbivori in hiper-
parazitoidi za lociranje svojih gostiteljev. Tako so na 
primeru rastlin koruze, ki so jih predhodno tretirali s 

hlapnimi komponentami opazili, da so se močneje 
okužile z ličinkami koruznega hrošča in gosenicami 
Spodoptera frugiperda (Smith, 1797), zato so bile bolj 
poškodovane kot kontrolne rastline (Mérey et al., 
2011). 

Znano je, da HOS predstavljajo zgolj informacijo, 
zato se lahko parazitoidi in plenilci hitro naučijo ali 
prilagodijo, da bi se izognili rastlinam, ki oddajajo 
HOS, ne da bi prenašali herbivore. Prav tako pa se je 
potrebno zavedati, da kmetijski ekosistemi preprosto 
niso vedno sposobni vzdrževati populacij koristnih 
členonožcev, ki bi bili potrebni za stabilno biotično 
varstvo škodljivcev. Nenazadnje pa bo potrebno veliko 
truda pri integraciji tovrstnih bioloških strategij, kajti 
le-te ne omogočajo 100% odstranitve škodljivcev iz sis-
tema.

V težnji po razvoju učinkovite biološke strategije 
pri varstvu rastlin, bo potrebno razširiti perspektivo, 
kjer bi lahko več pozornosti namenili neposrednim 
učinkom HOS na škodljivce in patogene. Repelentnost 
je ena izmed pomembnejših komponent v primerih, 
kjer so bili HOS uspešno uporabljeni pri kmetijskih 
poskus (Hassanali et al., 2008; Braasch & Kaplan, 
2012; Xiao et al., 2012) vsekakor pa je več pozornosti 
potrebno nameniti tudi anti-mikrobnemu delovanju 
HOS. Divje rastline se pri obrambi pred škodljivimi 
organizmi ne zanašajo samo na eno obrambno strate-
gijo, zato bi tudi biološko varstvo rastlin moralo slediti 
njihovemu vzorcu. Tako bi se lahko v bodoče v biotič-
nem varstvu rastlin poslužili tudi uporabe rastlin, ki 
izločajo nektar na drugih predelih kot je cvet (EFN; 
ang. extrafloral nectary), gre za posreden mehanizem 
obrambe, ki vključuje privabljanje os in mravelj, ki na-
dalje poskrbijo za odganjanje herbivorov (Olson & 
Wäckers, 2007; Géneau et al., 2012). Tako bi lahko 
sproščanje koristnih organizmov v kombinaciji z zasa-
janjem vrst, ki proizvajajo EFN, ustvarili zanimive 
možnosti v varstvu rastlin. V tem primeru bi EFN ra-
stline zadrževale biotične agense na stabilnih ravneh 
populacije na posevku tudi med obdobji brez škodlji-
vih organizmov, HOS pa bi jih vodile do rastlin, ki so 
napadene s strani herbivorov.
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Raziskovanja multitrofičnih interakcij s kemičnim po-
sredovanjem drastično naraščajo in niso več omejena 
zgolj na interakcije med koreninami in mikrobnimi 
simbionti, vendar vključujejo tudi številne druge orga-
nizme v tleh. Narašča pa tudi število primerov, ki kaže-
jo, da so koreninski izločki rastlin aktivni igralci v ri-
zosferi in da lahko vplivajo na oblikovanje svojega ra-
stnega okolja, s čimer zagotavljajo zaščito rastlini in 
optimizacijo njihove učinkovitosti. Dokazano je bilo, 
da kemično vplivajo na talne mikroorganizme ter talne 
koristne organizme, kot so entomopatogene ogorčice. 

Primanjkuje nam predvsem dobrega razumevanja 
ko-evolucijske perspektive pri ekologiji rizosfere in tal-
nih interakcijah. Dobro razumevanje teh procesov bi 
pripomoglo pri pristopih, ki ohranjajo dobro uvelja-

vljene koristne interakcije med domestikacijo in goje-
njem gospodarsko pomembnih kultivarjev. Pomemb-
no je predvsem poudariti, da bo potrebno pred dejan-
sko aplikativno uporabo tehnik v varstvu rastlin, o 
katerih se razpravlja v tem članku, ovrednotiti kakšne 
so lahko posledice tovrstnih manipulacij. Dejstvo je, 
da lahko najdemo na stotine vrst mikroorganizmov le 
v peščici tal in spreminjanje le enega parametra lahko 
povzroči nepričakovane posledice v uveljavljenem eko-
sistemu in ogrozi stabilnost tal. Ker so tla kompleksen 
in heterogen ekosistem, zato aplikacije različnih strate-
gij ni mogoče posplošiti in jih bo potrebno zelo na-
tančno oceniti na različnih primerih. Tovrstno prido-
bljeno zanje bi nam moralo nadaljnje omogočiti opti-
malne trajnostne kmetijske prakse.

8 ZAKLJUČEK

9 CONCLUSION

Research on multitrophic interactions with chemical 
mediation is drastically increasing and it is no longer 
limited to interactions between roots and microbial 
symbionts, but also includes many other organisms in 
the soil. There is also an increasing number of cases 
showing that plant root secretions are active players in 
the rhizosphere and that they can influence the forma-
tion of their growing environment, thereby protecting 
the plant and optimizing their effectiveness. It has 
been proven that they have a chemical effect on soil 
microorganisms and soil beneficial organisms, such as 
entomopathogenic nematodes.

In particular, we lack a good understanding of the 
co-evolutionary perspective in the ecology of rhizos-
phere and ground interactions. A good understanding 

of these processes would contribute to approaches that 
maintain well-established beneficial interactions be-
tween domestication and the cultivation of economi-
cally important cultivars. It is important to emphasize 
that before the actual application of the plant protec-
tion techniques discussed in this article, it will be nec-
essary to evaluate the consequences of such manipula-
tions. The fact is that we can find hundreds of species 
of microorganisms only in a handful of soil and chang-
ing only one parameter can cause unexpected conse-
quences in an established ecosystem and endanger the 
stability of the soil. Because soil is a complex and het-
erogeneous ecosystem, the applications of different 
strategies can not be generalized and will need to be 
very accurately assessed in different cases. 

10 ZAHVALA

Prispevek je nastal v okviru predmeta Raziskovalno delo v varstvu rastlin. 
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