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1. UVOD

Biljke su sesilni organizmi te su da bi se obramite vanjskih utjecaja, bili to okolisni
uvjeti koji uzrokuju abiotiki stres ili ostali organizmi, tj. biatki stres, razvile brojne
mehanizme obrane. OkoliS&imbenici koji uzrokuju abiotki stres kod biljaka su na primjer
manjak nutrijenata, suSa, manjak kisika, poviSdnaniZzena temperatura, cfigtenje i
ultraljubicasto zré&enje (Pevalek-Kozlina, 2003). Za razliku od alskadg, biotcki stres
uklju¢uje organizme, npr. biljke koje mogu djelovati k&onkurencija, alelopatski i
parazitski; zatim mikroorganizme — gljive, bakterij viruse; predatore — biljojede i ostale
organizme koji mogu mehatki oStetiti biljku, primjerice nagaziti na nju. Kakbi uspjesno
nadvladale biotki stres biljke koriste strukturne i kemijske preke ¢ija je uloga sprijéiti
veca oStéenja prilikom napada organizama, a mogu biti komttine ili inducirane njihovom
prisutnogu. Konstitutivha, prva linijja obrane ukfuje stantne stijenke, kutikulu,
epikutikularne voskove, koru, bodlje i trnje, teegstavlja strukturnu prepreku i daje biljci
¢vrstatu. Inducibilna obrana podrazumijeva proizvodnju sitkih ili odbijajuéih tvari,
specifenin enzima ili induciranu statnu smrt (Freeman i Beattie, 2008). Tak& |
odbijajute tvari ukljituju sekundarne metabolite kao Sto su terpenoidiolie alkaloidi.
Terpenoidi imaju relativno dobro istraZzene, bitmariogobrojne uloge u odgovoru biljaka na
stres, a dodatno su zanimljivi zbog njihove upatrebsvakodnevnom zivotu ljudi u obliku
esencijalnih ulja, lijekova, insekticida i dr. Sampm o ulozi terpenoida, posebno onih
hlapljivin, u obrani od biotkog stresa u biljaka mogu doprinijeti napretku sjaxipa
nametnika i predatora na biljkama u kulturi, pririge koriStenjem genetski modificiranih
biljaka (Beale i sur., 2006).

1.1. TERPENOIDI

Terpenoidi ili terpeni su velika skupina spojevgi kekljucuju primarne i sekundarne
metabolite, a svi patu iz prekursora od pet ugljikovih atoma, izopentetiiosfata (IPP).
Najzastupljeniji su sekundarni biljni metabolitiy§e od 25 000 poznatih spojeva (Buchanan
i sur., 2000). Prema broju ugljikovih atoma kojedr®, terpenoidi su podijeljeni na
hemiterpene (€}, monoterpene ({g), seskviterpene (), diterpene (&), triterpene (Go),

tetraterpene () i politerpene koji se sastoje od viSe od 40 lgliih atoma. Spojevi koji



djelomino potj€u od terpenoida, a sadrze i druge skupine u swgifokturi nazivaju se
meroterpeni. Uloge terpenoida u biljkama su t#elikao i njihove strukture, a ukBuju
sastojke hlapljivih spojeva kofine miris cvije&a, sastojke esencijalnih ulja ljekovitog bilja i
za&ina, smoletetinjata, epikutikularnih voskova, fitoaleksine, spojewi lodbijaju biljojede,
ali i biline hormone kao 5to su apscizinska kiselingiberelini, fitol koji je sastavni dio
molekule klorofila i prijenosnike elektrona kao &o ubikvinon i plastokvinon koji sudjeluju
u procesima staémog disanja odnosno fotosinteze (Buchanan i sGO0R Fitoaleksini su
tvari male molekularne mase i antimikrobnagnia koje se u biljaka pod napadom patogena
sintetizirajude novg a ukljwuju terpenoide, alkaloide i glikosteroide. lakorraltka skupina
spojeva, terpenoidi dijele osnovne korake biosmtezprimarnih metabolita. Prvi korak je
sinteza prekursora IPP dvama rétin metabolékim putevima — mevalonatnim u citosolu i
alternativnim putem u plastidima, slijedi slagakjestura strukture kondenzacijom IPP-a,
zatim obrada spectinim terpenoid sintazama do b&ah terpenoidnih struktura i sekundarne
enzimatske modifikacije baziih struktura (Buchanan i sur., 2000). Kako bi sesinteza
ovih spojeva odvojila od ostalih metatétdh puteva i izbjeglo tokgno djelovanje na nijih,
biljke sintetiziraju i skladiSte velike kd&ine terpenoida u spedifiim strukturama kao Sto su:
Zljezdani trihomi, sekretorne Supljine lista, Z{jana epiderma latica, smolasti kanali i
Supljine u cetinjata itd. Osim na razini biljke, metabolizam terperoiddijeljen je i u
stantnim odjeljcima pa se tako seskviterpeni i tritefpsimtetiziraju u endoplazmatskom
retikulumu i citosolu metabalkim putem mevalonske kiseline (engl. mevalonic acid
pathway, MVA) dok se monoterpeni, diterpeni i tegrpeni proizvode gotovo iskiivo u
plastidima metileritrol fosfatnim putem (engl. mg#rythritol phosphate pathway, MEP)
(Slika 1.)(Pevalek-Kozlina, 2003; Abbas i sur., 2D1
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Slika 1. Shematski prikaz dva puta sinteze terpenoidaskofidvijaju u dvama razitim
stani’nim odjeljcima, u citosolu put mevalonske kise(M&A), a u plastidima metileritrol
fosfatni put (MEP). Preuzeto iz Abbas i sur., 2017



2. ULOGA TERPENOIDA U ODGOVORU BILJAKA NA
BIOTICKI STRES

Raznolikost ove skupine spojeva dovela je do veld&enolikosti uloga terpenoida kod
biljaka. Dio skupinecine hlapljivi terpenoidi koji imaju ulogu u komurakiji biljaka s
organizmima koji ih okruzuju, a to mogu biti biljkste ili razl¢ite vrste, kukci i ostale
zivotinje te komunikaciji s vlastitim udaljenim dipvima biljke putem zraka dok nehlapljivi
terpenoidi obnaSaju ulogu strukturne barijere pkiza organizme koji napadaju biljku.

2.1. ULOGA HLAPLJIVIH TERPENOIDA

U hlapljive terpenoide spadaju monoterpeni, seekpéni te homoterpeni 4,8-dimetilnon-
1,3,7-trien (engl. 4,8-dimethylnona-1,3,7-trieneMBT) i 4,8,12-trimetiltideka-1,3,7,11-
tetraen (engl. 4,8,12-trimethyltrideca-1,3,7,1Yaehe, TMTT)ije su strukture prikazane na
Slici 2. Oni su vazni sastojci biljnih hlapljivitvari koji se otpustaju prilikom napada biljojeda
(Mumm i sur., 2008). Zljezdane dlake su strukturekajima se naje&e sintetiziraju i
skladiSte hlapljivi terpenoidi u biljaka te je mjpva brojnost direkino povezana s
koncentracijom terpenoida u mnogim biljkama (Sharmar., 2017). Terpenoidi koje biljka
otpusti mogu biti toksni ili odbojni biljojedima, mogu privi&ti prirodne neprijatelje
biljojeda koji napada biljku te sluziti signalizacunutar napadnute jedinke ili ostalim

biljkama u blizini (Holopainen i Gershenzon, 2010).
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Slika 2. Kemijske strukture nekih hlapljivih homoterpenoidenoterpenoida i
seskviterpenoida. Preuzeto i prilatgno iz Holopainen i Gershenzon, 2010



Direktna obrana od biljojeda podrazumijeva toksi djelovanje terpenoida na
biljojeda i njihovu odbojnost. Prilikom napada bjéda u biljci se pokie niz odgovora pa
tako i otpustanje hlapljivih signala, kao odgovarmehaniko oStéenje, ali i na pobiujuce
molekule koje biljojed otpusta (Slika 3.). Primj@obuiujucih molekula su konjugati masnih
kiselina, inceptin B-glikozidaza kod insekata s aparatom za grizenje.rébkcija na napad
biljojeda p&inje s onim brzim, promjenom membranskog potereijal roku sekundi do
minuta, zatim promjenom u koncentraciji biljnih hwna, tj. jasmonske (JA) i salicilne
kiseline (SA) i aktivacijom kaskade kinaza koje p&awaju transkripciju gena za biosintezu
JA, SA i etilena, a po¥ana koncentracija ovih hormona udgena posljednje u nizu
odgovora, tj. otpustanje hlapljivih spojeva, ukljjuci terpenoide, nakon nekoliko minuta do
nekoliko dana (Dong i sur., 2016). Hlapljive tvatpuStene nakon napada biljojeda sastoje se
od “hlapljivih tvari zelenog lista”(engl. green flemlatiles, GLV) i hlapljivih terpenoida.
Posto se terpenoidi, bili orde novosintetizirani ili skladisteni, otpuStaju s vremeimsk
odmakom i s cijele biljke, a ne samo @&teh dijelova, mogée je da je njihova uloga

privlacenje prirodnih neprijatelja biljojeda nadmn udaljenostima.

Fatty acid-amino acid

[~ conjugates
B-Glucosidase
Inceptin
Caeliferins
= Unidentified heat-labile
constituent
V. changes
Seconds
~ Min [Ca*],, changes
H,0,
.| Kinases activation
~HaUIS| 5 and SA changes

tes| Geneactivation _ ge novo Biosynthesis
YS! yolatile synthesjsr—‘Em'ss"’“

v and emission L
Emission of storage

Sinteza i otpuitanje
hlapljivih terpenoida
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i sur., 2016



Kao primjeri terpenoida koji sudjeluju u direktnalprani od biljojeda u literaturi se
navode monoterpen linalool i seskviterpen fHprnesen kao tvari koje odbijaju kukce
(Sharma i sur., 2017). OtpuStanje mjeSavine mopetexr i seskviterpena odvea zenke
lepidoptera od polijeganja jajaSca na bilarysanthemum morifoliurfWwang i sur., 2008).
Dok gore navedeni terpenoidi imaju odbi@juulogu, zanimljivo je da biljke sintetiziraju i
one s ozbiljnijim djelovanjem, toksiim za biljojede. Poznato je da terpenaidpinen if-
pinen inhibiraju acetilkolin esterazu te tako reenebrmalno funkcioniranje zZéanog sustava
kukaca kao i piretrini, monoterpenoidni esteri ijalia rodaChrysanthemunkoji biljkama
sluZze za obranu od biljojednih kukaca neurot@ksn djelovanjem, a u Sirokoj su upotrebi
kao prirodni insekticidi (Yeom i sur., 2012; Mahntbu Croteau, 2002). BiljkaMentha
aquaticakao odgovor na napad biljoje@drysolina herbaceaintetizira i otpusta mentofuran
(Atsbaha Zebelo i sur., 2011). Mentofuran je morp®poid koji sintetizira i paprena
metvica, a njegovo tok&io djelovanje pogta i biljojedne kukce i ljude. Kako bi smanjili
kolicinu mentoferola u esencijalnom ulju paprene metvidahmoud i Croteau (2001),
smanjili su ekspresiju enzima mentoferol sintazesketi antisense RNA. Smanjenje kihe
enzima rezultiralo je billkama normalnog izgledprinosa esencijalnog ulja, ali sa Zapno
manje mentoferola. Zanimljivo je da se smanjenjenfickhe enzima mentoferol sintaze
njegov supstrat pulgenon, taley tokstéan monoterpenoid, néekivano nije nagomilao u
transgeninim biljkama paprene metvice. Upravljanje kKolom terpenoida u biljkama
metodama metabgékog inZenjerstva trenutno je vrlo aktivno podjeuistrazivanja jer ima
potencijala za napredak u poljoprivredi, npr. pgtaoije otpornosti biljaka u kulturi na
nametnike povwsanom sintezom fitoaleksina kao i za proizvodnjpéaoida za farmaceutsku
industriju nadekspresijom gena ukignih u biosintetski put terpenoida i supresijom
kompetirajéih puteva (Slika 1.). Nedavna otéai gena i enzima uklf@nih u biosintezu
terpenoida omodiili su napredak u ovome podiju, ali joS uvijek ima izazova, npr.
produkcija seskviterpena u genetski modificiranilfkdma pokazala se izazovnijom i manje
uspjesSnom od proizvodnje monoterpena (Abbas i sR017). Takder, konstitutivha
ekspresija seskviterpena (fEXkariofilena u kukuruzu, iako povava otpornost na predatora,
ugrozava Klijanje, rast biljaka i smanjuje prind§dll, 2015). Mnogo sekundarnih metabolita
koje biljke koriste za obranu od biljojeda i patngepokazali su se toksiim i za biljke,
pogotovo u sléaju njihovog nagomilavanja kao Sto je &js transgeknim biljkama. lako
se sintetiziraju u odvojenim strukturama, npr. zd@nim trihomima, transgeime biljke ne
uspijevaju zaolgi toksiéno djelovanje svojih metabolita Sto istrazivaa postavlja izazov, a

potencijalno rjeSenje krije se u nagomilavanju woe§kih prekursora terpenoida te
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indukcijom odgovarajtih enzima tek prilikom napada na biljkBalconi i sur., 2012).
Nadalje, manipuliranje genima omdgie uvid u funkciju i biosintezu terpenoida te
mnoga pitanja u ovome zanimljivom i Siroko primjgom podriju tek biti odgovorena.

Zanimljivo je sudjelovanje terpenoida u tritdim interakcijama, odnosno
interakcijama koje opisuju ndasobno djelovanje biljaka, biljojeda i prirodnihpngatelja
biljojeda kao Sto je prikazano na Slici 4. Terpeina@udjeluju u prividenju predatora ili
parazita biljojeda ili njihovih jajaSaca i dionisu indirektne interakcije biljaka s biljojedima.
Osim obrane kada je biljno tkivo &eranjeno, biljke su razvile spedéin odgovor na
polaganje jajasSaca biljojeda koji ukdjuje posebnu mjeSavinu hlapljivih terpenoida. Pokaza
je da velike koliine metil salicilata i homoterpena TMTT koje otmjgt biljke zarazene
biljojedima vrsteTetranychus urticagriviace predatord’hytoseiulus persimilisklju¢ne su
da bi predator raspoznao odgovaéam biljojeda (De Boer i sur., 2004). Na priséaje
prirodnih neprijatelja biljojeda moZze se utjecagieinetskim modifikacijama biljaka pa je tako
u radu Shiojiri i sur.(2006) pokazano da su genetsidificirane biljkeArabidopsis thaliana
s povéanom sintezom hlapljivin spojeva koji ukduju terpenoide induciranom prisustvom
licinki Pieris rapaebile priviatnije parazitskim kukcimaCotesia glomeratae dovele do
smanjenja broja biljojednih dinki. Takoader, nadekspresija enzima odgovornog za sintezu
seskviterpena, te analogno i péaea koltina molekula seskviterpenaAithalianadovodi

do vee privlatnostiA.thalianapredatorim@hytoseiulus persimiliKappers, 2005).
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Slika 4. Shematski prikaz tritrafke interakcije: biljka, nametnik i njegov prirodméprijatel].

Preuzeto iz Schuler i sur., 1999.

Hlapljivi terpenoidi sluze i kao signalne molekula napad, koje primaju nezalkeai
dijelovi iste bilike, ali i susjedne biljke. Sigmgboslani putem zraka u obliku hlapljivih
molekula za nezahvane dijelove iste biljke z®ajni su kada je vaskularna komunikacija
onemoguena ili spora, kao Sto je prikazano na Slici 5sa&ao odgovor na hlapljive signale
eksprimiraju potrebni geni i sintetiziraju sekundammetaboliti Sto ih ¢ini brzima i
uc¢inkovitijima u obrani od potencijalnog nap&da(Heil i Ton, 2008; Dong i sur. 2016).
Komunikacija susjednih biljaka putem zraka svodnaeodgovor biljaka na hlapljive spojeve
koje je otpustila biljka prilikom napada biljojedanekoliko oblika: poremi&j u stabilnosti
genoma, preinaka hlapljivin spojeva u obrambenei tv@ojatani intenzitet odgovora na
napad kao Sto je prikazano na Slici 5. Sugimotori(8014) pokazali su kako biljke t&e
koriste hlapljive signale susjednih biljaka istester kako bi @vrstile i ojaale obrambene
odgovore. Susjedne biljke napadnuteica prevele su primljeni signalni spoj u onaj téksi

za biljojeda koji napada biljku poSiljatelja sigaaltako se pripremile za obranu. U literaturi
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je pokazano kako biljke pripremljene za napad jgitja najmanje pet dana nakon primljenog
hlapljivog signala pohranjuju i pri napadu aktiyireodgovore korist@ se epigenetkom
regulacijom. Tako je kod biljke kukuruza nakon mmena hlapljivim spojevima koje inducira
napad biljojeda dosSlo do demetilacije i aktivacipgomotora gena inhibitora tripsina
odgovornog za pokretanje daljnjeg odgovora biljke mapad (Ali i sur., 2013). Hlapljivi
terpenoidi otpuSteni nakon napada biljojeda, lioRI®MNT, TMTT i B-ocimen u vrste
Phaseolus lunatugokretu ekspresiju gena potrebnih za obranu biljke, sutgeni koji imaju
razlicite funkcije i ukljuieni su u procese kao Sto su biosinteza etilenajritexa flavonoida,
transkripcijske i posttranskripcijske modifikacijganslacija, Saperoni, sekundarni glasnici,
prijenos preko membrane, razgradnja proteina isfateza (Arimura i sur., 2000). Takav
odgovor na hlapljive terpenoide ukazuje da imajeobuhvatan utjecaj na metabolizam
biljaka.

A: Within-plant signaling
Vascular connection

\___—— Herbivore-induced volatiles
transmission (Faster)

Response 1: Increment in
defense ability

Response 2: Changes in
the metabolite spectrum

B: Plant to plant signaling

Response 1: Increment in defense
ability

Response 2: Genome instability
Volatile signaling

Response 3: Conversion of volatiles

'G!.;‘jr to defense compound
erE'r}r
&

"—‘.f@s

Slika 5. Shematski prikaz uloge hlapljivih spojeva u korkaaiji unutar biljke i susjednih
biljaka i njihovih odgovora. Preuzeto iz Dong i S(#016.



2.2. ULOGA NEHLAPLJIVIH TERPENOIDA

Uloge nehlapljivin terpenoida nadopunjavaju se @gaima hlapljivih terpenoida te
tako uskld@eni pruzaju biljkama efikasnu zastitu od biktig stresa (Slika 6.). Na primjer,
viskozne i mirisne mjeSavine esencijalnih ulja iaken(engl. oleoresingija je proizvodnja
inducirana na mjestu ozljede tkiva sastoje se adilnaterpenoida; hlapljivih monoterpenoida
i seskviterpenoida i nehlapljivih diterpenoida, mjesa se skrutnjava prilikom isparavanja
hlapljivih komponenti. Biljkama sluze kao direktmdorana od kukaca i mikroorganizama
uklopljavanjem u masu i zatvaranjem tkiva na mjestijede (Keeling i Bohlmann, 2006).
Prije nego Sto die do napada na biljno tkivo, kao prva linija obraheluju epikutikularni
voskovi, uc¢ijem sastavu triterpenoidi imaju zZtean udio, te su bitha stavka obrane biljaka
od invazije bakterija i gljivica (Racovita i Jett&016). Biljke proizvode i molekule koje im
pruzaju zastitu od napada patogena, kao Sto je tagrem geraniol koji u biljci moze
inducirati staninu smrt nalik na apoptozu kao odgovor na bakterijsikekciju (Dong i sur.,
2016).

Nehlapljivi terpenoidi djeluju i pod zemljom gdjeogu djelovati na razne tiae pa
tako avenacini, triterpenoidni saponini koje &lje korijen hrasta djeluju kao o
fitoaleksini i inhibiraju rast patogenih organizariBholl, 2015). Terpenoidni fitoaleksini
antimikrobnog djelovanja karakteri&ti za porodicuSolanaceassintetiziraju se i nakupljaju
u biljkama nakon infekcije mikroorganizmima (Jadhaur., 1991; Mace i sur., 1985). Osim
antimikrobne aktivnosti, pokazano je da terpenofttnaleksini djeluju odbojno biljojednim
kukcima (Schmelz i sur., 2014).

Za podzemnu komunikaciju susjednih biljaka korisn@@ pokazala endotrofna
mikoriza, simbiotski odnos gljiva i korijenja bika. Biljkama mikoriza omogiava dijeljenje
mineralnih tvari i vode, ali i prijenos terpenoidaostalin obrambenih signala susjednim
biljkama za napada biljojeda. Osim toga, endotraifiieoriza utj€e na sastav terpenoida koje

biljka izlucuje ¢ime se mijenja priviénost biljke kukcimgBabikova i sur., 2014).

Za obranu od biljojednih kraljeznjaka biljke su epijene toksinim tvarima kao Sto
su triterpenoidi, sani glikozidi koji su prisutni u npr. oleandru (Erean i Beattie 2008).
lako tokstni terpenoidi imaju primarnu ulogu zastite biljakanogi, ukljiujuci diterpenoide
taksol iz biljke Taxus brevifoliakoji djeluje antikancerogenoginkgolide iz biljke Ginkgo

biloba vazni su za farmaceutsku industriju i razvoj lgek&.
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Preuzeto iz Tholl, 2015
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3. ZAKLJUCAK

Uloge terpenoida u biljkama raznolike su i mnogghe, a one u obrani biljaka od
biljojeda i patogena zgajne su za poljoprivrednu industriju, posebice aavoj biljaka
otpornih na napade patogena i biljojeda, kao i opansekticida i herbicida. Hlapljivi
terpenoidi na kojima su provedena brojna istrajavamogu biti toksini ili odbojni
biljojedima i patogenima, mogu privié prirodne neprijatelje biljojeda koji napadajki te
sluziti signalizaciji unutar napadnute jedinkeasitalim biljkama u blizini. Uloge nehlapljivih
terpenoida usko su povezane s ulogama hlapljiviteteoida pa tako oni mogu predstavljati
strukturne barijere za obranu od napada biljojedatogena ili djelovati tok&no i odbojno.
lako su uloge brojnih biljnih terpenoida istrazeastaju otvorena pitanja kako oni djeluju na
samu biljku ukoliko su prisutni u neug@hjenim koltinama, kako djeluju na organizme koji
ih okruzuju i na koji n&in u njima izazivaju odgovor. Napredak u geélaiim i metabokkom
inZzenjerstvu, posebice od otéai enzima kljdnih za sintezu terpenoida, oma@gua dublji
uvid kako bilike odgovaraju na prisustvo, tj. nagaljojeda i patogena, njihov mehanizam
djelovanje te omogdiava primjenu za proizvodnju industrijski vaznih pemoida, ali i
postavlja mnoga pitanja i izazove. Jedan od zamijiti izazova postavljenih pred
znanstvenike je kako skladistiti velike kofie neskodljivin prekursora u biljci i inducirati
sintezu toksinih terpenoida iz njih tek prilikom napada biljogeti patogena na biljku.
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5. SAZETAK

Biljke su neprestano izlozene r&#im negativnim utjecajima iz okoliSa koji mogu
dovesti od razvitka abid@tkog odnosno biotkog stresa u biljkama. Bi@ki stres u biljkama
razvija se djelovanjem organizama koji ih okruzugu,to su nae&e biljojedni kukci,
bakterije, virusi, gljivice i okruzujte biljke. Kao odgovor na bigki stres, biljke su razvile
brojne mehanizme obrane, u kojima uz ostale &ankomponente, ulogu imaju i sekundarni
biljni metaboliti. Najbrojniji biljni sekundarni ntaboliti su terpenoidi. Njihova brojnost i
strukturna razliitost omoggava im da obnaSaju ragte uloge. Brojne uloge hlapljivih i
nehlapljivih terpenoida uklftuju direktnu i indirektnu obranu od biljojeda i pgena,
privlacenje prirodnih neprijatelja biljojeda, signalizacijsusjednim biljkama ili ostalim
dijelovima iste billke o napadu na biljku te obramehantkim preprekama. Navedene uloge
govore o djelovanju biljnih terpenoida, ali ne e&jjavaju mehanizme kako molekule
terpenoida djeluju na organizme kojima su njihoignali namijenjeni i kako pojati ili
smanjiti te signale da djeluju na dma koji odgovara primjeni u poljoprivrednoj ili
farmaceutskoj industriji. Modie je dace ta i mnoga druga pitanja biti odgovorena
genettkim i metabolékim inZzenjerstvom iako danas joS uvijek postojeastaci u koriStenim

metodama.
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6. SUMMARY

Plants are organisms that are constantly exposetifferent environmental factors
which can lead to abiotic and biotic stress in fdamiotic stress in plants is caused by
organisms such as herbivores, bacteria, virusesguii and plants that live in their
surroundings and affect their wellbeing. To elim@ar lower biotic stress, plans have
developed multiple defense strategies in which sgary metabolites take part. The most
abundant secondary metabolites are terpenoidsthairdstructural diversity enables them to
have different roles in plants. Roles of volatiledanon-volatile terpenoids in plants include
direct and indirect defense from herbivores andhqgens, attraction of herbivores natural
enemies, signalization to nearby plants or withia plant itself and first line of defense by
structural barriers. The roles of terpenoids infice questions about how do terpenoids act
upon organisms that the signals are aimed for amdtbh make the signals stronger or weaker
to make use of them in agriculture or pharmaceutiw@dustry. It is possible that this and
many other questions will be answered by genetet raetabolic engineering, however the

methods are still imperfect and need to be finedtun
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