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AKTYWNOŚĆ FIZJOLOGICZNA I METABOLICZNA KWASU SALICYLOWEGO U ROŚLIN

WSTĘP

Kwas salicylowy (o-hydroksybenzoesowy), w 
języku angielskim salicylic acid (SA), należy do 
fenolokwasów pospolicie występujących u ro
ślin naczyniowych. Fenolokwasy jako uniwer
salne składniki organiczne roślin występują 
głównie jako hydroksylowe pochodne aromaty
cznych kwasów: benzoesowego, fenylooctowego 
i fenylopropenowego. Najczęściej spotykane u 
roślin są kwasy: p-hydroksybenzoesowy, sali
cylowy, protokatecholowy, gentyzynowy, chino
wy, galusowy, orselinowy, szikimowy, wanilino- 
wy, syringowy, o- i p-hydroksyfenylooctowy, o- 
i p-kumarowy, ferulowy, synapinowy, kawowy, 
prefenowy, choryzmowy, chlorogenowy, elago- 
wy i diferulowy (Czerpak  1993, M achei x

1996).
Fenolokwasy (kwasy fenolowe) posiadają 

charakterystyczne właściwości fizykochemicz
ne, które umożliwiają im tworzenie wiązań wo
dorowych między cząsteczkami, a niektóre z 
nich zwłaszcza o-hydroksykwasy łatwo chela- 
tują jony dwuwartościowych metali. Część spo
śród fenolokwasów, na przykład galusowy i ela- 
gowy łatwo wchodzą ze sobą w reakcje konde
nsacji tworząc oligo- i polimeryczne połączenia 
o specyficznych właściwościach chemicznych. 
Powstałe w ten sposób związki należą do grupy 
hydrolizujących garbników. Właściwości te de

cydują o aktywności fizjologiczno-metabo- 
licznej fenolokwasów. Fenolokwasy, o chara
kterze przeważnie inhibicyjnym, rzadziej sty
mulującym, obok typowych fitohormonów są 
zaliczane do jednej z głównych grup endogen
nych regulatorów wzrostu i metabolizmu roślin 
(Aber g  1981, Czerpak  1993, P ierpoint  1994).

Poza oddziaływaniem na szereg procesów 
fizjologicznych i metabolicznych roślin niektóre 
z fenolokwasów należą do fitoaleksyn o nie
specyficznych właściwościach, które u wielu 
gatunków roślin służą do obrony przed patoge
nami wirusowymi, bakteryjnymi i grzybowymi. 
Część fenolokwasów, zwłaszcza tworzących 
związki garbnikowe, poprzez łatwe łączenie się 
z białkami enzymatycznymi działają bakterio- 
statycznie na wzrost licznych patogenów. Sporo 
fenolokwasów odgrywa ważną rolę w allelopatii, 
czyli we wzajemnym chemicznym oddziaływa
niu między niektórymi gatunkami roślin naczy
niowych. Znaczne ilości kwasów fenolowych w 
wyniku sekrecji lub z obumarłych roślin dostają 
się do zewnętrznego środowiska i wywierają 
istotny wpływ na kształtowanie stosunków eko
logicznych i fi to socjologicznych, szczególnie w 
lądowych biocenozach (Za b ż a  1989, Raskin 
1992a, b, Har bo rne  1997).

WYSTĘPOWANIE KWASU SALICYLOWEGO U ROŚLIN

Kwas salicylowy (SA) jako normalny skład
nik chemiczny, najczęściej związany estrowo 
lub glikozydowo, występuje u wielu gatunków 
roślin należących głównie do rodzin: wierzbo- 
watych (Salicaceae), brzozowatych (Betulace- 
ae), wrzosowatych (Ericaceae), złożonych (Com

positae), wargowych (Labiatae), różowatych 
(Rosaceae), fiołkowatych (Violaceae), oliwkowa- 
tych (Oleaceae), kokornakowatych (Aristolo- 
chiaceae), storczykowatych (Orchidaceae), bal- 
daszkowatych (Umbelliferae), palm (Palmae) i 
paprotkowatych (Polypodiaceae). Po raz pier-
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wszy SA został wyizolowany w 1828 roku z kory 
wierzby (Salix sp.) przez Johana Buchnera (Ra
skin  1992a, b, Ko h lm un ze r  1993).

Niewielkimi ilościami SA w postaci wolnej 
charakteryzują się rośliny należące do rodzin: 
wierzbowatych, wrzosowatych i różowatych. 
Najczęściej SA znajduje się w formie estru me
tylowego jako składnik chemiczny olejków ete
rycznych i balsamów, zwłaszcza w roślinach 
baldaszkowatych, fiołkowatych, różowatych, 
krzyżownicowatych (Polygalaceae), brzozowa- 
tych i wrzosowatych (P ierpoint  1994).

Rozpowszechnione są także połączenia gli- 
kozydowe SA, najczęściej z glukozą. Rzadziej są 
spotykane glukozydy zawierające część agliko- 
nową w formie aldehydu bądź alkoholu salicy
lowego lub glikozydy salicylanu metylu z disa- 
charydami: primwerozą i wicjanozą. Tego ro
dzaju glikozydy, na przykład monotropitozyd, 
prymwerozyd i wiolutozyd występują w korze
niach brzóz (Betula sp.), pierwiosnkach (Primu

la sp.) i fiołkach (Viola sp.). Połączenie glikozy- 
dowe SA, zwane salicyną, początkowo wyodręb
niono z kory wierzb: Salix alba, S. fragilis i S. 
purpurea. Salicylowe glikozydy powszechnie 
występują u roślin kwiatowych, zwłaszcza z 
rodzin: wierzbowatych, wrzosowatych, wargo
wych, złożonych (Compositae), różowatych, 
storczykowatych, fiołkowatych i paprotnikowa- 
tych (Klam bt  1962, Ko h lm un ze r  1993, P ierpo 
int 1994, Raskin 1995).

Również w korze niektórych gatunków 
wierzb, topoli (Populus sp.) i brzóz oraz palm, 
zwłaszcza daktylowych, stwierdzono obecność 
niewielkich ilości kwasu acetylosalicylowego, 
który jest estrowym połączeniem SA z kwasem 
octowym. Kwas ten zwany potocznie w nazew
nictwie farmaceutycznym aspiryną lub polopi
ryną jest stosowany powszechnie we wszy
stkich krajach od stu lat jako cenny lek (Koh l
m u n ze r  1993, P ierpoint  1994).

BIOSYNTEZA I PRZEMIANY KWASU SALICYLOWEGO

Głównym prekursorem w biosyntezie SA u 
roślin jest aromatyczny aminokwas fenyloala- 
nina (kwas 2-amino-3-fenylopropionowy). Naj
prawdopodobniej istnieją dwa alternatywne 
szlaki biosyntezy SA ze wspólnego substratu 
wyjściowego, jakim jest fenyloalanina (rye. 1). 
W pierwszym etapie aminokwas ten w procesie 
nieoksydacyjnej deaminacji za pomocą enzymu 
PAL (amoniako-liazy L-fenyloalaniny) zostaje 
przekształcony w kwas trans-cynamonowy o 
antyauksynowych właściwościach. Kwas ten w 
zależności od taksonomii i fazy rozwojowej ro
śliny oraz warunków środowiska pod wpływem 
specyficznej izomerazy może ulec przestrzennej 
transformacji do kwasu cis-cynamonowego o 
auksynopodobnej aktywności biologicznej (Ra - 
skin 1995, Ja k ub o w sk a  i współaut. 1996).

PAL jest kluczowym enzymem, który zapo
czątkowuje oksydacyjne przemiany układu 
fenylopropanowego fenyloalaniny prowadzące 
do kilku szlaków, między innymi syntezy kwa
sów: cynamonowego, benzoesowego i różnych 
fenolokwasów, wśród których znajdują się tak
że związki o właściwościach fitoaleksyn. Niektó
re kwasy fenolopropenowe ulegają redukcji do 
fenoloalkoholi, na przykład koniferylowego, 
kumarylowego i synapilowego, które mogą dalej 
ulegać polimeryzacji do ligniny (Klam bt  1962, 
Raskin 1995, Ma u c h -M ani i Slusarenko  1996).

Jeden ze szlaków biosyntezy SA, potwier
dzony empirycznie, polega na przemianie typu 
(3-oksydacji kwasu trans-cynamonowego w 
kwas benzoesowy, który następnie ulega hydro-

ksylacji w położeniu orto za pomocą 2-hydro- 
ksylazy do kwasu salicylowego. Natomiast w 
drugim hipotetycznym szlaku kwas trans-cyna- 
monowy najpierw ulega orto-hydroksylacji do 
kwasu trans-o-kumarowego, a ten prawdopo
dobnie w procesie (3-oksydacji może przekształ
cić się w SA (Leo n  i współaut. 1993, 1995a, b). 
Prócz tego u niektórych roślin forma trans kwa
su o-kumarowego przechodzi w cis, a ta z kolei 
ulegając laktonizacji wytwarza podstawowy 
szkielet kumarynowy (Pierpoint  1994, Raskin

1995).
W roślinach kwas salicylowy ulega wielokie

runkowym przemianom biochemicznym (ryc. 
2), których sporo nie jest w szczegółach wyjaś
nione. Najczęściej SA przy udziale UDP-Glc two
rzy połączenia glikozydowe z glukozą, albo ule
ga metylacji typu estrowego do salicylanu me
tylu prawdopodobnie za pomocą 5-metylotetra- 
hydrofolianu (5-CH3-THF). W niektórych rośli
nach stwierdzono niewielkie ilości kwasu acety
losalicylowego, który powstaje w wyniku acety- 
lacji SA najprawdopodobniej przy udziale ace- 
tylokoenzymu A (Pierpoint  1994, S ilverm an  i 
współaut. 1995).

Również część roślin obok wolnego SA i jego 
formy glikozydowej zawiera niewielkie bądź zni
kome ilości aldehydu lub alkoholu salicylowe
go. Świadczy to o istnieniu przemian redukcyj
nych SA o charakterze odwracalnym, prowa
dzących poprzez formę aldehydową do alkoholu 
salicylowego. Przypuszcza się, że formy: alko
holowa, acetylową i glikozydowa SA stanowią
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Ryc. 1. Szlaki biosyntezy kwasu salicylowego u roślin (*działanie patogenów).
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jego rezerwę w roślinach i być może pełnią 
jakieś specyficzne funkcje fizjologiczne bądź 
metaboliczne. Poza tym istnieje duże prawdopo
dobieństwo, że nie tylko kwas benzoesowy jest 
głównym substratem wyjściowym w biosyntezie

różnorodnych fenolokwasów, ale również SA 
być może ulega dalszej hydroksylacji do bar
dziej złożonych polifenolokwasów (Enyedi i Ra 
skin  1993, Leo n  i współaut. 1993).

WPŁYW SA NA PROCESY FIZJOLOGICZNE I METABOLICZNE ROŚLIN

Kwas salicylowy, którego zawartość w róż- nych części do około 40 pg/g świeżej masy, 
nych gatunkach roślin może wahać się od set- występuje najczęściej w postaci wolnej lub po-
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łączeń  estrow ych  i g likozydow ych . N a jw iększe 
ilości S A  stw ierd zono u  roślin  w ierzbow atych , 
topolach , liśc iach  ryżu  siew nego (Oryza sativa), 
kw ia tostanach  roś lin  term ogen icznych  oraz u 
roś lin  zaatakow an ych  przez pa togeny (M e u w ly  
i w spółau t. 1994, Rask in  1995).

Z dotychczasowych badań wiadomo, że SA 
oddziaływuje najczęściej w sposób specyficzny 
na wiele różnorodnych procesów fizjologicznych 
i metabolicznych zachodzących w roślinach. 
Związek ten ma wpływ regulacyjny na takie 
procesy jak; kiełkowanie nasion, wzrost syste
mu korzeniowego i liści, biosynteza chlorofili i 
białek, kwitnienie roślin, termogeneza, odpo
rność na patogeny, oksydacyjny stres i inne

szkodliwe czynniki, transport metabolitów, 
szczególnie dwuwartościowych kationów metali 
przez błony cytoplazmatyczne oraz ich absor
pcję z gleby do korzeni i kumulację w komór
kach (Ra s k in  1992a, b, G r o ss  i Pa r t h ie r  1994, 
Pa n c h e v a  i współaut. 1996).

Do niedawna uważano SA za jeden ze spe
cyficznych czynników indukujących kwitnienie 
na podstawie doświadczeń z rzęsą wodną (Lem- 
na gibba). Jednak badania ostatnich lat nie 
potwierdzają w pełni tego, ponieważ poziom 
endogennego SA nie różni się w kwitnących i nie 
kwitnących roślinach. Najprawdopodobniej 
stymulacja kwitnienia oraz jego czasowe wydłu
żenie przez SA wiąże się z jego właściwościami
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ch e la tu jącym i lub tw orzącym i kow a lency jne  
w iązan ia  z w ie lom a  m akro- i m ik roelem entam i 
n iezbędnym i do in tensyw nego  przeb iegu  p roce
sów  fiz jo log icznych  i m etabo licznych  (Kh u r a n a  
i M ah e sh w ar i 1980, Ra sk in  1995).

Kwas salicylowy nie tylko przedłuża proces 
kwitnienia, ale także opóźnia starzenie się ko
rzeni, głównie poprzez blokadę syntezy etylenu 
(ryc. 3), który razem z kwasem abscysynowym 
(ABA) należy do głównych fitohormonów akty
wujących katabolizm, a wraz z nim starzenie się 
roślin i dojrzewanie owoców i nasion. Mecha
nizm inhibicji biosyntezy etylenu przez SA po
lega na blokadzie przez niego przemiany bezpo
średniego prekursora, czyli kwasu 1-amino-cy- 
klopropano-1-karboksylowego (ACC) w etylen 
(Leslie  i R o m an i 1988, R o m ani i współaut. 1989, 
Li i współaut. 1992). W doświadczeniach prze
prowadzonych na brzoskwini [Prunus persica) i 
papryce rocznej (Capsicum annuum) stwierdzo
no, że opóźnianie opadania liści przez SA jest 
związane z hamowaniem przez niego syntezy 
etylenu i enzymu celulazy (R o u stan  i współaut. 
1990, Ra s k in  1992a, S ilv e r m an  i współaut. 
1993, Fe r r a r e s e  i współaut. 1996).

Badania wykonane na jęczmieniu zwyczaj
nym (Hordeum vulgare) wykazały, że SA działa 
hamująco na wzrost liści i korzeni oraz zawar
tość chlorofili i białek. Okazało się też, że w 
liściach pomidora (Lycopersicon esculentum) SA 
działając inhibicyjnie na zawartość inhibitorów

proteinaz, ham uje szlak  b io syn tezy  kw asu  ja s - 
m onow ego i system in  (B o w le s  1990, Kle s s ig  i 
M a la m y  1994, D o ar es  i w spó łau t. 1995).

Pod wpływem optymalnych stężeń SA w gra
nicach 10' -10’4 M .stwierdzono indukujące 
działanie w tworzeniu się bulw ziemniaka jadal
nego (Solanum tuberosum), a także wzrost ilości 
i wydajności strączków fasoli zwykłej [Phaseo
lus vulgaris) oraz ziaren prosa zwyczajnego [Pa
nicum miliaceum). W kiełkujących ziarnach ku
kurydzy [Zea mays) SA indukuje syntezę anto- 
cyjanin oraz wzrost aktywności reduktazy azo
tanowej. Również SA stosowany wspólnie z 
kwasem 3-indolilooctowym (IAA) wzmaga sty
mulację tworzenia się systemu korzeniowego 
fasoli przez auksyny (R a s k in  1992b, 1995, 
G ro ss  i Pa r t h ie r  1994).

Kwas salicylowy oddziaływuje także na za
wartość i dynamikę zmian podstawowych 
składników mineralnych, takich jak: fosforany 
i azotany, kationy: amonowy, wapnia, magnezu 
i prawdopodobnie inne, które są niezbędne do 
prawidłowego przebiegu oraz intensyfikacji 
przemian związanych z oddychaniem komórko
wym, to jest glikolizy, cyklu Krebsa i łańcucha 
oddechowego. Ponadto SA aktywuje szlak alter
natywnego oddychania niewrażliwego na cyjan
ki u roślin termo- i nietermogenicznych (Ra sk in  
i współaut. 1990, K a pu ln ik  i współaut. 1992, 
R h o ad s  i M c In to sh  1992, C h e n  i współaut. 
1993, P ie r po in t  1994, R a s k in  1995).

ZNACZENIE SA W  TERMOGENEZIE

Proces wytwarzania ciepła w roślinach zwa
ny termogenezą został po raz pierwszy opisany 
na przykładzie rodzaju Arum przez Lamarcka w 
1778 roku. Zjawisko termogenezy dotyczy 
kwiatów bądź całych kwiatostanów niektórych 
gatunków roślin okrytozalążkowych [Angio- 
spermae), a przede wszystkim przedstawicieli 
rodzin: flaszowcowate [Annonaceae), obrazko- 
wate [Araceae), kokornakowate, Cyclanthace- 
ae, grzybieniowate (Nymphaceae) i palm (R a 
sk in  i współaut. 1987, Ra sk in  1995, J a k u b o 
w s k a  i współaut. 1996).

Raskin  (1992a, 1995) w doświadczeniach 
przeprowadzonych na męskich kwiatach Sau- 
romatum guttatum wykazał, że SA jest natural
nym induktorem i regulatorem wytwarzania 
ciepła w kwiatach podczas kwitnienia u roślin 
termogenicznych. Wraz ze wzrostem tempera
tury kwiatów SA przyczynia się pośrednio do 
uwalniania lotnych związków o właściwościach 
przywabiających owady zapylające tak zwanych 
atraktantów lub o nieprzyjemnym zapachu od
straszających szkodniki, to jest repelentów.

Podwyższenie temperatuiy kwiatów podczas 
kwitnienia poza ich kolorem i zapachem jest dla 
niektórych owadów zapylających dodatkowym, 
a może głównym sygnałem termicznym przycią
gającym je do roślin (Ra s k in  i współaut. 1989, 
Ra s k in  1992a).

Wzrost temperatury podczas kwitnienia ro
ślin jest poprzedzony wielokrotnym wzrostem 
zawartości w nich SA, który działa indukcyjnie 
na ekspresję genu alternatywnej oksydazy. 
Podczas termogenezy znaczna część elektronów 
przepływających w grzebieniach mitochondrial - 
nychjest przekazywana z normalnej drogi cyto- 
chromowego łańcucha oddechowego na szlak 
alternatywnego oddychania, w którym końco
wym akceptorem elektronów jest właśnie alter
natywna oksydaza. Energia elektronów prze
mieszczających się przez szlak alternatywnego 
oddychania w porównaniu z normalnym łańcu
chem oddechowym nie jest przetwarzana na 
chemiczną kumulowaną w ATP, lecz prawie w 
całości jest uwalniana w postaci ciepła (Rask in  
i współaut. 1987, 1989).
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W doświadczeniach wykonanych na nie- 
termogenicznym tytoniu (Nicotiarta tabacum) 
potraktowanym egzogennym SA wykazano rów
nież znaczny wzrost zawartości alternatywnej 
oksydazy oraz stymulację szlaku alternatyw
nego oddychania. Egzogenne zastosowanie SA 
w stężeniu rzędu 0,13 pg/g biomasy kwiatów 
Sauromalwn guttatum spowodowało wzrost 
temperatury kwiatostanu od 10°C do 14°C w 
odniesieniu do kontrolnych roślin. Wszystko 
wskazuje na to, że SA indukuje nie tylko eks

presję genu kodującego syntezę alternatywnej 
oksydazy, ale także enzymów katalizujących 
przemianę glikolityczną i cykl Krebsa, które 
dostarczają protonów i elektronów do alterna
tywnego oddychania komórkowego. Spośród 
przebadanych 33 związków pokrewnych i ana
logów chemicznych SA, tylko kwas acetylosa
licylowy i 2 ,6 -dihydroksybenzoesowy powodo
wały indukcję ciepła w kwiatach (Raskin i 
współaut. 1989, Raskin  1992 a, 1995).

ROLA SA W  PROCESACH ODPORNOŚCIOWYCH

W ostatnich latach jest coraz więcej infor
macji naukowych odnośnie udziału SA jako 
molekularnego przekaźnika w procesach odpo
rnościowych roślin na choroby szczególnie wy
wołane przez patogeny wirusowe, bakteryjne i 
grzybowe o właściwościach nekrotyzujacych. W 
liściach tytoniu i ogórka (Cucumis sativus) zain
fekowanych wirusem mozaiki tytoniowej (TMV) 
lub patogennym grzybem Colletotrićhum lage- 
narium wzrasta zawartość SA 10 do 50-krotnie 
w porównaniu do zdrowych roślin. Również u 
innych roślin należących do pospolitych wa
rzyw, zbóż i drzew, na przykład topoli zarażo
nych patogenami jak: Agrobacterium tumefa
ciens, Pseudomonas syringe, Colletotrichumfal
catum, Fusariumoxysporum, Dothicizapopulae, 
Phytophthora sp. i wielu innymi, w okresie mię
dzy 1 a 6 dniem po infekcji stwierdzono od 10 
do 100-krotny wzrost zawartości SA w liściach 
i ekstraktach z tkanki sitowej lub łykowej (Ma - 
lamy i współaut. 1990, Malam y  i Klessig  1992, 
D elaney  i współaut. 1994, Palva  i współaut. 
1994, M e u w ly  i współaut. 1995, Raskin  1995, 
D urner  i współaut. 1997).

W mechanizmach odpornościowych roślin 
na choroby spowodowane patogenami SA speł
nia rolę czynnika indukującego syntezę i aku
mulację białek PR (pathogenesis related) zwią
zanych z przebiegiem patogenezy. Intensywną 
biosyntezę białek PR stwierdzono u takich ro
ślin zainfekowanych patogenami, jak: tytoń, 
pomidor, ziemniak, groch zwyczajny (Pisum sa
tivum), fasola zwykła, ryż siewny, soja owłosio
na (Glycine max), ogórek, burak cukrowy (Beta 
vulgaris var. altissima), czosnek pospolity (Al
lium sativum var. sativum) i rzodkiewnik pospo
lity (Arabidopsis thaliana) (Raskin 1992a, Kle s 
sig  i Malam y  1994).

Badając genetyczną odporność tytoniu na 
różne patogeny potwierdzono, że SA indukuje 
ekspresję co najmniej kilkunastu genów kodu
jących syntezę peroksydazy oraz grupę kwaso
wych i zasadowych białek od PR-1 do PR-5 i dro

bnocząsteczkowych protein o funkcji jeszcze nie 
poznanej, odpornych na działanie proteaz. Spo
śród białek PR zidentyfikowano dwa enzymy: 
(3-1,3-glukanazę (PR-2) i chitynazę (PR-3). Oka
zało się, że SA aktywuje geny hamujące szlak 
biosyntezy jasmonianu oraz nie indukuje ge
nów inhibitorów proteinaz oraz syntezy etylenu 
(Malam y  i współaut. 1990, 1992, D elaney  i 
współaut. 1994, Palva i współaut. 1994,Wobbe 
i Klessig  1996, D ur ner  i współaut. 1997).

Ostatnie badania dostarczają coraz więcej 
dowodów na to, że u roślin SA jest związkiem 
sygnałowym w systemicznej odporności nabytej 
( SAR, ang. systemie acquired resistance) i lo
kalnej, mimo że molekularny mechanizm prze
kazywania sygnału do odpowiednich genów nie 
jest w pełni poznany. Odporność systemiczna 
roślin ujawnia się po pewnym czasie od momen
tu pierwotnego zainfekowania, na przykład po 
kilku godzinach lub dniach. Jest ona skierowa
na nie tylko przeciwko patogenowi wywołujące
mu infekcje, ale również przeciwko innym pa
togenom. Odporność systemiczna obejmuje 
również pozostałe niezainfekowane części rośli
ny. Z kolei nabyta odporność lokalna polega na 
nabywaniu przez tkanki roślinne odporności w 
miejscu ich zainfekowania (Rog g er o  i Pennazio  
1988, Ra sm u nsse n  i współaut. 1991, C hen  i 
współaut. 1995, Raskin  1995, D u r ne r  i współ
aut. 1997). Obecnie wiadomo, że obok SA rów
nież salicylan metylu (MeSA) może pełnić fun
kcję mobilnego i lotnego sygnalizatora, który 
aktywuje odporność na choroby poprzez eks
presję odpowiednich genówT odpornościowych w 
zdrowych tkankach roślinnych tytoniu, a zara
zem sąsiadujących z zainfekowanymi wirusem 
mozaiki tytoniowej (TMV) (ryc. 4). MeSA jest 
lotnym związkiem produkowanym przez ko
mórki tytoniu zainfekowane TMV. Gazowy Me
SA poprzez ruchy powietrza przedostaje się na 
zdrowe jeszcze części rośliny, skąd stosunkowo 
łatwo wnika do komórek, gdzie przekształca się 
w wolny SA. Jednocześnie wzrost poziomu SA i
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Ryc. 4. Rola kwasu salicylowego i salicylanu metylu jako sygnalizatorów aktywujących odporność tytoniu 
na infekcje wirusem TMV (wg Durnera i współaut. 1997).

je g o  rozchodzen ie  się po zd row ych  częściach  
rośliny w iąże się z w y tw arzan iem  b ia łek  PR oraz 
nabyw aniem  odporn ośc i SAR przez zdrow ą, ja k  
i za in fekow aną roś lin ę (Sh u la e v  i w spółaut.
1997).

W badaniach przeprowadzonych na tytoniu 
zainfekowanym wirusami TMV stwierdzono, że 
w temperaturze otoczenia powyżej 28°C w rośli
nach nie dochodzi do indukcji syntezy białek 
PR, a także następuje wzmożenie infekcji pato
genem. Dotychczas w tych warunkach tem
peraturowych nie stwierdzono spadku zawarto
ści SA. Doświadczenia wykonane na transgeni- 
cznym tytoniu zainfekowanym TMV wykazały, 
że gen nahG koduje enzym hydroksylazę salicy
lową powodującą przekształcenie SA w kate- 
chol, któiy jest niezdolny do indukcji systemów 
odporności SAR i SIS (M a la m y  i współaut. 1992). 
Dopiero badania Ga ff n e y a  i współpracowników 
(1993) wykazały, że akumulacja SA jest nie
zbędna dla indukcji procesu SAR.

Kwas salicylowy podobnie jak większość ro
ślinnych fenolokwasów pod wpływem specyficz
nej glukozylotransferazy ulega glukozylacji do 
(3-glukozydu SA (SAG), którego zawartość wzra
sta kilkakrotnie w liściach tytoniu między 2 a 3 
dniem po infekcji TMV, przy jednoczesnym 
wzroście formy wolnej SA. W ten sposób zainfe
kowane rośliny gromadzą zapasy SA w formie 
glikozydowej jako SAG, który przy wzmożonej 
infekcji patogenami łatwo ulega hydrolizie z 
powrotem do SA, aby aktywnie kontynuować 
indukcję mechanizmów obronnych i odporno
ściowych (Enyed i i R ask in  1993, H e nnig  i współ
aut. 1993).

Przy silnej infekcji w celach obronnych 
przed patogenami SA może być wydzielany 
pozakomórkowo do otoczenia. Z dotychcza
sowego przeglądu literatury wynika, że istnieje

ścisła korelacja między zawartością endogenne
go SA w zainfekowanych roślinach, a ekspresją 
genów związanych z regulacją systemów odpo
rności nabytej i systemicznej oraz syntezą białek 
PR i peroksydazy (YALPANI i współaut. 1993a, b).

Rola SA w mechanizmach indukcji genów i 
transdukcji sygnałów związanych z odporno
ścią nabytą i systemiczną oraz syntezą białek 
PR jako odpowiedzi obronnej na choroby wywo
łane patogenami bądź niektórymi stresowymi 
czynnikami natury fizykochemicznej lub meta
bolicznej poznano dokładniej po zidentyfikowa
niu i biochemicznym scharakteryzowaniu biał
ka receptorowego wiążącego kwas salicylowy 
(SABP). Receptor ten jest kompleksem białko
wym zbudowanym z czterech podjednostek o 
masie cząsteczkowej analogicznej do katalazy 
oraz posiadającej zdolność do rozkładu H2O2 na 
H2O i O2. SABP jest białkiem homologicznym 
do katalazy, odbierającym sygnał od SA i prze
kazującym dalej do genów związanych z odpo
rnością roślin zainfekowanych bądź zestreso
wanych. Doświadczalnie wykazano, że w zain
fekowanej roślinie SABP może tworzyć aktywne 
biologicznie odwracalne połączenia z kwasami: 
acetylosalicylowym i 2,6-dihydroksybenzoeso- 
wym. Przypuszcza się, że istnieją związki po
średniczące w indukcji genów przy udziale SA, 
odpowiedzialnych za syntezę białek PR oraz 
MAP-kinazy związanych z patogenezą i odpo
rnością chorobową typu SAR i SIS (M e t r a u x  i 
współaut. 1990, Ga f f n e y  i współaut. 1993, V e r - 
n o o ij  i współaut. 1994, Ch e n  i współaut. 1995, 
R u f f e r i współaut. 1995, M u r  i współaut. 1996, 
Du i Kle s s ig  1997, Z hang  i K le s s ig  1997).

Znaczenie SA w regulacji metabolizmu H2O2 
u roślin na przykładzie tytoniu zainfekowanego 
wirusem TMV przedstawia schemat na rycinie 5 
(SAn c h e z -Ca sas  i Kle ss ig  1994, Ra s k in  1995,
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Ryc. 5. Znaczenie kwasu salicylowego (SA) w  metabolizmie H2O2 u roślin (wg Klessiga i Malamy 1994, 
zmodyf.).

R u ffe r  i współaut. 1995, D u r n e r  i K lessig

1996). Dotychczasowe badania jednoznacznie 
wskazują, że H2O2 indukuje ekspresję genu 
kodującego syntezę białka PR-1 związanego z 
systemem odporności nabytej i systemicznej 
roślin (Kle s s ig  i M a la m y  1994, Bi i współaut. 
1995, Le o n  i współaut. 1995a, b, Rao  i współ
aut. 1997).

W badaniach przeprowadzonych na soi 
owłosionej zainfekowanej bakteriami Pseudo
monas syńngae (Te n h ak e n  i R u b e l  1997), a 
także na rzodkiewniku pospolitym znajdującym 
się w oksydacyjnym stresie (Ra o  i współaut.
1997) stwierdzono w komórkach roślinnych za
leżność między zawartością H2O2 a SA i jego 
wpływem na metabolizm nadtlenku wodoru. 
Kwas salicylowy, zwłaszcza w początkowej fazie 
działania wzmaga aktywność miedziowo-cyn- 
kowej dysmutazy nadtlenkowej, a inaktywuje 
katalazę i peroksydazę askorbinianową. W ten 
sposób SA pośredniczy w niekorzystnym dla 
roślin oksydacyjnym utlenianiu za pomocą 
H2O2 lipidów, zwłaszcza nienasyconych kwa
sów tłuszczowych, części białek, chlorofili i ka
rotenów, co ujemnie wpływa na niektóre proce
sy biochemiczne, między innymi na fotosyntezę.

Prawdopodobnie SA jest niezbędny przy za
programowanej śmierci komórek roślinnych 
silnie zainfekowanych, bądź bardzo uszkodzo
nych czynnikami fizycznymi, względnie chemi

cznymi. W tym przypadku SA działa jako inhi
bitor katalazy i peroksydazy askorbinianowej 
(M u r ph y  i współaut. 1993, M ó ld e r s  i współaut.
1996). W zainfekowanych komórkach roślin
nych wytworzenie się stanu reakcji nadwrażli
wości (HR, hypersensitive reaction) zależy od 
odpowiedniego awirulentnego genu (aur) i ni
skiego stężenia SA (E n ye d i i współaut. 1992, 
T e n h ak e n  i R u b e l  1997).

W podsumowaniu należy podkreślić, że 
kwas salicylowy dość powszechnie występujący 
u roślin, a zwłaszcza jego intensywny wzrost 
zawartości w stanach chorobowych i niektórych 
stresowych wywiera istotny wpływ na liczne 
procesy metaboliczne i fizjologiczne, głównie 
dotyczące kwasów nukleinowych, białek, lipi
dów, węglowodanów, H2O2 i barwników foto- 
syntezujących oraz oddychania, termogenezy i 
fotosyntezy (Ra s k in  1995). Poprzez bezpośred
nie i pośrednie oddziaływania SA na te procesy, 
wywiera on istotny wpływ na kształtowanie in
terakcji biochemicznych w stanach adaptacyj
nych, chorobowych i obronnych roślin, co ma 
podstawowe znaczenie ekologiczne i fitosocjo- 
logiczne. Dlatego też w niedalekiej przyszłości 
istnieje realna możliwość otrzymania roślin 
transgenicznych metodami inżynierii genetycz
nej o podwyższonej zawartości SA bądź jego 
analogów, zwiększających odporność roślin na 
patogeny i inne stresy (P ie r p o in t  1994).

PODSUMOWANIE

Dotychczasowe badania wykonane na rośli
nach termo- i nietermogenicznych, zdrowych i 
zainfekowanych lub zestresowanych wskazują 
na to, że kwas salicylowy (SA) jest endogennym 
przekaźnikiem chemicznym indukującym al

ternatywną oksydazę. SA stymuluje także od
dychanie komórkowe na poziomie glikolizy i 
przemian cyklu kwasów trikarboksylowych. SA 
indukuje także wzrost temperatury podczas 
kwitnienia u roślin termogenicznych. Również
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SA indukuje geny odpowiedzialne za mechani
zmy odpornościowe roślin typu nabytego (SAR) 
na inwazję patogenów i niektórych czynników 
stresujących oraz indukuje syntezę białek PR

związanych bezpośrednio z patogenezą. Ponad
to SA ma wpływ regulacyjny na przemiany me
taboliczne H2O2 u roślin, zwłaszcza w stanach 
patologicznych i stresowych.

PHYSIOLOGICAL AND METABOLIC ACTIVITY OF SALICYLIC ACID IN PLANTS

Sum m ary

Recent studies performed on thermogenic and non- 
thermogenic, healthy and infected plants indicated that 
salicylic acid (SA) as an endogenous regulator induces 
alternative oxidase, stimulates cell respiration at the level 
of glycolysis and tricarboxylate cycle, and also induces a 
temperature increase during flowering in thermogenic

plants. SA has been shown to induce the expression of 
defence-related genes, in response to pathogen infection, 
stress factors and induce a pathogenesis-related (PR) pro
tein. SA has also a regulatory effect on metabolic reaction 
of H2O2 in plants, especially in pathological and stress 
interactions.
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