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AKTYWNOSC FIZJOLOGICZNA | METABOLICZNA KWASU SALICYLOWEGO U ROSLIN

WSTEP

Kwas salicylowy (o-hydroksybenzoesowy), w
jezyku angielskim salicylic acid (SA), nalezy do
fenolokwasow pospolicie wystepujacych u ro-
slin naczyniowych. Fenolokwasy jako uniwer-
salne skiadniki organiczne roslin wystepujag
gtownie jako hydroksylowe pochodne aromaty-
cznych kwasow: benzoesowego, fenylooctowego
i fenylopropenowego. Najczesciej spotykane u
roslin sa 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, Machei x
1996).

Fenolokwasy (kwasy fenolowe) posiadajg
charakterystyczne wlasciwosci fizykochemicz-
ne, ktére umozliwiajg im tworzenie wigzan wo-
dorowych miedzy czasteczkami, a niektore z
nich zwlaszcza o-hydroksykwasy tatwo chela-
tujgjony dwuwartosciowych metali. Cze$¢ spo-
srod fenolokwasow, na przyktad galusowy i ela-
gowy tatwo wchodzg ze sobg w reakcje konde-
nsacji tworzac oligo- i polimeryczne potaczenia
0 specyficznych wiasciwosciach chemicznych.
Powstate w ten sposob zwigzki naleza do grupy
hydrolizujgcych garbnikow. Whasciwosci te de-

WYSTEPOWANIE KWASU

Kwas salicylowy (SA) jako normalny skiad-
nik chemiczny, najczesciej zwigzany estrowo
lub glikozydowo, wystepuje u wielu gatunkéw
rodlin nalezacych gtéwnie do rodzin: wierzbo-
watych (Salicaceae), brzozowatych (Betulace-
ae), wrzosowatych (Ericaceae), ztozonych (Com-

cyduja o aktywnosci fizjologiczno-metabo-
licznej fenolokwasow. Fenolokwasy, o chara-
kterze przewaznie inhibicyjnym, rzadziej sty-
mulujacym, obok typowych fitohormonoéw sg
zaliczane do jednej z gtéwnych grup endogen-
nych regulatoréw wzrostu i metabolizmu roslin
(Aberg 1981, Czerpak 1993, Pierpoint 1994).

Poza oddziatywaniem na szereg procesow
fizjologicznych i metabolicznych roslin niektore
z fenolokwaséw naleza do fitoaleksyn o nie-
specyficznych wilasciwosciach, ktore u wielu
gatunkow roslin stuza do obrony przed patoge-
nami wirusowymi, bakteryjnymi i grzybowymi.
Czes¢ fenolokwasow, zwitaszcza tworzacych
zwiazki garbnikowe, poprzez tatwe tgczenie sie
z biatkami enzymatycznymi dziatajg bakterio-
statycznie nawzrost licznych patogenéw. Sporo
fenolokwaséw odgrywa wazng role w allelopatii,
czyli we wzajemnym chemicznym oddziatywa-
niu miedzy niektérymi gatunkami roslin naczy-
niowych. Znaczne ilosci kwasow fenolowych w
wyniku sekrecji lub z obumartych roslin dostaja
sie do zewnetrznego Srodowiska i wywieraja
istotny wptyw na ksztattowanie stosunkéw eko-
logicznych i fitosocjologicznych, szczegdllnie w
ladowych biocenozach (zabza 1989, Raskin
1992a, b, Harborne 1997)

SALICYLOWEGO U ROSLIN

positae), wargowych (Labiatae), rézowatych
(Rosaceae), fiotkowatych (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 zostat wyizolowany w 1828 roku z kory
wierzby (Salix sp.) przez Johana Buchnera (Ra-
skin 1992a, b, Kohimunzer 1993)

Niewielkimi ilosciami SA w postaci wolnej
charakteryzuja sie rosliny nalezgce do rodzin:
wierzbowatych, wrzosowatych i rézowatych.
Najczesciej SA znajduje sie w formie estru me-
tylowego jako sktadnik chemiczny olejkow ete-
rycznych i balsaméw, zwlaszcza w roslinach
baldaszkowatych, fiotkowatych, rozowatych,
krzyzownicowatych (Polygalaceae), brzozowa-
tych i wrzosowatych (Pierpoint 1994).

Rozpowszechnione sa takze potaczenia gli-
kozydowe SA, najczesciej z glukoza. Rzadziej sg
spotykane glukozydy zawierajgce czes$¢ agliko-
nowa w formie aldehydu badz alkoholu salicy-
lowego lub glikozydy salicylanu metylu z disa-
charydami: primwerozg i wicjanozg. Tego ro-
dzaju glikozydy, na przykiad monotropitozyd,
prymwerozyd i wiolutozyd wystepuja w korze-
niach brzéz (Betula sp.), pierwiosnkach (Primu-

BIOSYNTEZA | PRZEMIANY

Glownym prekursorem w biosyntezie SA u
roslin jest aromatyczny aminokwas fenyloala-
nina (kwas 2-amino-3-fenylopropionowy). Naj-
prawdopodobniej istniejg dwa alternatywne
szlaki biosyntezy SA ze wspdlnego substratu
wyjsciowego, jakim jest fenyloalanina (rye. 1).
W pierwszym etapie aminokwas ten w procesie
nieoksydacyjnej deaminacji za pomocag enzymu
PAL (amoniako-liazy L-fenyloalaniny) zostaje
przeksztatcony w kwas trans-cynamonowy o
antyauksynowych wtasciwosciach. Kwas ten w
zaleznosci od taksonomii i fazy rozwojowej ro-
Sliny oraz warunkodw srodowiska pod wptywem
specyficznej izomerazy moze ulec przestrzennej
transformacji do kwasu cis-cynamonowego o
auksynopodobnej aktywnosci biologicznej (Ra-
skin 1995, Jakubowska iwspé+aut. 1996)

PAL jest kluczowym enzymem, ktéry zapo-
czatkowuje oksydacyjne przemiany ukiadu
fenylopropanowego fenyloalaniny prowadzace
do kilku szlakéw, miedzy innymi syntezy kwa-
sOw: cynamonowego, benzoesowego i réznych
fenolokwasow, wsréd ktorych znajduja sie tak-
ze zwiazki owtasciwosciach fitoaleksyn. Niekté-
re kwasy fenolopropenowe ulegaja redukcji do
fenoloalkoholi, na przykiad koniferylowego,
kumarylowego i synapilowego, ktére moga dalej
ulega¢ polimeryzacji do ligniny (Ktambt 1962,
Raskin 1995, Mauch-Mani | Stusarenko 1996)

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

la sp.) i fiotkach (Viola sp.). Potaczenie glikozy-
dowe SA, zwane salicyna, poczatkowo wyodreb-
niono z kory wierzb: Salix alba, S. fragilis i S.
purpurea. Salicylowe glikozydy powszechnie
wystepuja u roslin kwiatowych, zwlaszcza z
rodzin: wierzbowatych, wrzosowatych, wargo-
wych, ztozonych (Compositae), rézowatych,
storczykowatych, fiotkowatych i paprotnikowa-
tych (Kiambt 1962, Kohimunzer 1993, Pierpo-
int 1994, Raskin 1995)

Réwniez w korze niektorych gatunkow
wierzb, topoli (Populus sp.) i brzéz oraz palm,
zwihaszcza daktylowych, stwierdzono obecnosé
niewielkich ilosci kwasu acetylosalicylowego,
ktéry jest estrowym potaczeniem SA z kwasem
octowym. Kwas ten zwany potocznie w nazew-
nictwie farmaceutycznym aspiryng lub polopi-
ryng jest stosowany powszechnie we wszy-
stkich krajach od stu latjako cenny lek (Konhi-
munzer 1993, Pierpoint 1994)

KWASU SALICYLOWEGO

ksylacji w potozeniu orto za pomoca 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 moze przeksztat-
Ci¢ sie w SA (Leon iwspotaut. 1993, 1995a, b).
Prdcz tego u niektorych roslin forma trans kwa-
su o-kumarowego przechodzi w cis, a ta z kolei
ulegajac laktonizacji wytwarza podstawowy
szkielet kumarynowy (Pierpoint 1994, Raskin
1995).

W roslinach kwas salicylowy ulega wielokie-
runkowym przemianom biochemicznym (ryc.
2), ktérych sporo nie jest w szczegétach wyjas-
nione. Najczesciej SA przy udziale UDP-Glc two-
rzy potaczenia glikozydowe z glukoza, albo ule-
ga metylacji typu estrowego do salicylanu me-
tylu prawdopodobnie za pomoca 5-metylotetra-
hydrofolianu (5-CH3-THF). W niektorych rosli-
nach stwierdzono niewielkie ilosci kwasu acety-
losalicylowego, ktéry powstaje w wyniku acety-
lacji SA najprawdopodobniej przy udziale ace-
tylokoenzymu A (Pierpoint 1994, Sitverman i
wspotaut. 1995).

Réwniez czes¢ roslin obok wolnego SAijego
formy glikozydowej zawiera niewielkie badz zni-
kome ilosci aldehydu lub alkoholu salicylowe-
go. Swiadczy to o istnieniu przemian redukcyj-
nych SA o charakterze odwracalnym, prowa-
dzacych poprzez forme aldehydowa do alkoholu
salicylowego. Przypuszcza sie, ze formy: alko-
holowa, acetylowg i glikozydowa SA stanowig
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Ryc. 1 Szlaki biosyntezy kwasu salicylowego u roslin (*dziatanie patogenow).
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jego rezerwe w roslinach i byé moze petnig roznorodnych fenolokwasow, ale rowniez SA
jakie$ specyficzne funkcje fizjologiczne badZz by¢ moze ulega dalszej hydroksylacji do bar-
metaboliczne. Poza tym istnieje duze prawdopo- dziej ztozonych polifenolokwaséw (Enyedi i Ra-
dobieristwo, ze nie tylko kwas benzoesowy jest skin 1993, Leon i wspotaut. 1993).

gtownym substratem wyjsciowym w biosyntezie

WPLYW SA NA PROCESY FIZJOLOGICZNE | METABOLICZNE ROSLIN

Kwas salicylowy, ktérego zawarto$¢ w réz- nych czesci do okoto 40 pg/g Swiezej masy,
nych gatunkach roslin moze wahac¢ sie od set- wystepuje najczesciej w postaci wolnej lub po-
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taczen estrowych i glikozydowych. Najwieksze
ilosci SA stwierdzono u roslin wierzbowatych,
topolach, lisciach ryzu siewnego (Oryza sativa),
kwiatostanach roslin termogenicznych oraz u
ros$lin zaatakowanych przez patogeny (Meuwly
i wspétaut. 1994, Raskin 1995).

Z dotychczasowych badann wiadomo, ze SA
oddziatywuje najczesciej w sposob specyficzny
nawiele réznorodnych procesoéw fizjologicznych
i metabolicznych zachodzacych w roslinach.
Zwigzek ten ma wplyw regulacyjny na takie
procesy jak; kietkowanie nasion, wzrost syste-
mu korzeniowego i lisci, biosynteza chlorofili i
biatek, kwitnienie roslin, termogeneza, odpo-
rno$¢ na patogeny, oksydacyjny stres i inne

szkodliwe czynniki, transport metabolitéw,
szczegolnie dwuwartosciowych kationow metali
przez btony cytoplazmatyczne oraz ich absor-
pcje z gleby do korzeni i kumulacje w komor-
kach (Raskin 1992a, b, Gross i Parthier 1994,
Pancheva i wspélaut. 1996).

Do niedawna uwazano SA za jeden ze spe-
cyficznych czynnikéw indukujacych kwitnienie
na podstawie doswiadczen z rzesg wodng (Lem-
na gibba). Jednak badania ostatnich lat nie
potwierdzaja w pelni tego, poniewaz poziom
endogennego SA nie rézni sie w kwitngcych i nie
kwitngcych roslinach. Najprawdopodobnigj
stymulacja kwitnienia orazjego czasowe wydtu-
zenie przez SA wigze sie z jego whasciwosciami
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chelatujacymi lub tworzacymi kowalencyjne
wigzania z wieloma makro- i mikroelementami
niezbednymi do intensywnego przebiegu proce-
sow fizjologicznych i metabolicznych (Khurana
i Maheshwari 1980, Raskin 1995)

Kwas salicylowy nie tylko przedtuza proces
kwitnienia, ale takze opdznia starzenie sie ko-
rzeni, gtéwnie poprzez blokade syntezy etylenu
(ryc. 3), ktory razem z kwasem abscysynowym
(ABA) nalezy do gtéwnych fitohormonoéw akty-
wujacych katabolizm, awraz z nim starzenie sie
roslin i dojrzewanie owocéw i nasion. Mecha-
nizm inhibicji biosyntezy etylenu przez SA po-
lega na blokadzie przez niego przemiany bezpo-
Sredniego prekursora, czyli kwasu l-amino-cy-
klopropano-1-karboksylowego (ACC) w etylen
(Lestie i Romani 1988, Romaniiwspoélaut. 1989,
Li i wspotaut. 1992). W doswiadczeniach prze-
prowadzonych na brzoskwini [Prunus persica) i
papryce rocznej (Capsicum annuum) stwierdzo-
no, ze opéznianie opadania lisci przez SA jest
zwigzane z hamowaniem przez niego syntezy
etylenu i enzymu celulazy (Roustan i wspolaut.
1990, Raskin 1992a, Sitverman i WSpél'aUt.
1993, Ferrarese i WspOtaut. 1996).

Badania wykonane na jeczmieniu zwyczaj-
nym (Hordeum vulgare) wykazaly, ze SA dziata
hamujaco na wzrost lisci i korzeni oraz zawar-
tos¢ chlordfili i biatek. Okazato sie tez, ze w
lisciach pomidora (Lycopersicon esculentum) SA
dziatajac inhibicyjnie na zawarto$¢ inhibitoréow

ZNACZENIE SA W

Proces wytwarzania ciepta w roslinach zwa-
ny termogeneza zostat po raz pierwszy opisany
na przyktadzie rodzaju Arum przez Lamarcka w
1778 roku. Zjawisko termogenezy dotyczy
kwiatéw badz catych kwiatostanéw niektérych
gatunkow roslin okrytozalazkowych [Angio-
spermae), a przede wszystkim przedstawicieli
rodzin: flaszowcowate [Annonaceae), obrazko-
wate [Araceae), kokornakowate, Cyclanthace-
ae, grzybieniowate (Nymphaceae) i palm (Ra-
skin | wspotaut. 1987, Raskin 1995, Jakubo-
wska | wspétaut. 1996).

Raskin (1992a, 1995) w doswiadczeniach
przeprowadzonych na meskich kwiatach Sau-
romatum guttatum wykazat, ze SA jest natural-
nym induktorem i regulatorem wytwarzania
ciepta w kwiatach podczas kwitnienia u roslin
termogenicznych. Wraz ze wzrostem tempera-
tury kwiatéw SA przyczynia sie posrednio do
uwalniania lotnych zwigzkéw o wiasciwosciach
przywabiajgcych owady zapylajace tak zwanych
atraktantéw lub o nieprzyjemnym zapachu od-
straszajacych szkodniki, to jest repelentéw.
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proteinaz, hamuje szlak biosyntezy kwasu jas-
monowego i systemin (Bowles 1990, Kiessig i
Malamy 1994, Doares i wspoétaut. 1995).

Pod wptywem optymalnych stezerr SAwgra-
nicach 10' -10'4 M .stwierdzono indukujace
dziatanie w tworzeniu sie bulw ziemniakajadal-
nego (Solanum tuberosum), a takze wzrost ilosci
i wydajnosci strgczkéw fasoli zwyktej [Phaseo-
lus vulgaris) oraz ziaren prosa zwyczajnego [Pa-
nicum miliaceum). W kietkujacych ziarnach ku-
kurydzy [Zea mays) SA indukuje synteze anto-
cyjanin oraz wzrost aktywnosci reduktazy azo-
tanowej. Rowniez SA stosowany wspolnie z
kwasem 3-indolilooctowym (IAA) wzmaga sty-
mulacje tworzenia sie systemu korzeniowego
fasoli przez auksyny (Raskin 1992b, 1995,
Gross i Parthier 1994).

Kwas salicylowy oddziatywuje takze na za-
wartos¢ i dynamike zmian podstawowych
sktadnikéw mineralnych, takich jak: fosforany
i azotany, kationy: amonowy, wapnia, magnezu
i prawdopodobnie inne, ktére sa niezbedne do
prawidtowego przebiegu oraz intensyfikacji
przemian zwigzanych z oddychaniem komérko-
wym, to jest glikolizy, cyklu Krebsa i taricucha
oddechowego. Ponadto SA aktywuje szlak alter-
natywnego oddychania niewrazliwego na cyjan-
Ki u roslin termo- i nietermogenicznych (Raskin
i wspétaut. 1990, Kapulnik i wspotaut. 1992,
Rhoads | Mclntosh 1992, Chen i wspétaut.
1993, Pierpoint 1994, Raskin 1995).

TERMOGENEZIE

Podwyzszenie temperatuiy kwiatéw podczas
kwitnienia poza ich kolorem i zapachem jest dla
niektorych owadow zapylajacych dodatkowym,
a moze gtdbwnym sygnatem termicznym przycia-
gajacym je do roslin (Raskin i wspotaut. 1989,
Raskin 1992&)

Wzrost temperatury podczas kwitnienia ro-
slin jest poprzedzony wielokrotnym wzrostem
zawartosci w nich SA, ktéry dziata indukcyjnie
na ekspresje genu alternatywnej oksydazy.
Podczas termogenezy znaczna czes¢ elektronéw
przeptywajacych w grzebieniach mitochondrial -
nychjest przekazywana z normalnej drogi cyto-
chromowego taricucha oddechowego na szlak
alternatywnego oddychania, w ktérym konco-
wym akceptorem elektronéw jest wlasnie alter-
natywna oksydaza. Energia elektronow prze-
mieszczajgcych sie przez szlak alternatywnego
oddychania w poréwnaniu z normalnym tancu-
chem oddechowym nie jest przetwarzana na
chemiczng kumulowang w ATP, lecz prawie w
catosci jest uwalniana w postaci ciepta (Raskin
i wspotaut. 1987, 1989).
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W dos$wiadczeniach wykonanych na nie-
termogenicznym tytoniu (Nicotiarta tabacum)
potraktowanym egzogennym SA wykazano row-
niez znaczny wzrost zawartosci alternatywnej
oksydazy oraz stymulacje szlaku alternatyw-
nego oddychania. Egzogenne zastosowanie SA
w stezeniu rzedu 0,13 pg/g biomasy kwiatéw
Sauromalwn guttatum spowodowato wzrost
temperatury kwiatostanu od 10°C do 14°C w
odniesieniu do kontrolnych roslin. Wszystko
wskazuje na to, ze SA indukuje nie tylko eks-

presje genu kodujgcego synteze alternatywnej
oksydazy, ale takze enzymow katalizujgcych
przemiane glikolityczna i cykl Krebsa, ktore
dostarczajg protonéw i elektronéw do alterna-
tywnego oddychania komorkowego. Sposréd
przebadanych 33 zwigzkéw pokrewnych i ana-
logbw chemicznych SA, tylko kwas acetylosa-
licylowy i 2 ,6-dihydroksybenzoesowy powodo-
waly indukcje ciepta w kwiatach (Raskin |
wspotaut. 1989, Raskin 1992 a, 1995).

ROLA SA W PROCESACH ODPORNOSCIOWYCH

W ostatnich latach jest coraz wiecej infor-
macji naukowych odnos$nie udzialu SA jako
molekularnego przekaznika w procesach odpo-
rnosciowych roslin na choroby szczeg6lnie wy-
wotane przez patogeny wirusowe, bakteryjne i
grzybowe owlasciwosciach nekrotyzujacych. W
lisciach tytoniu i ogérka (Cucumis sativus) zain-
fekowanych wirusem mozaiki tytoniowej (TMV)
lub patogennym grzybem Colletotrichum lage-
narium wzrasta zawarto$¢ SA 10 do 50-krotnie
w poréwnaniu do zdrowych roslin. Réwniez u
innych roslin nalezacych do pospolitych wa-
rzyw, zbéz i drzew, na przykiad topoli zarazo-
nych patogenami jak: Agrobacterium tumefa-
ciens, Pseudomonas syringe, Colletotrichumfal-
catum, Fusariumoxysporum, Dothicizapopulae,
Phytophthora sp. i wielu innymi, w okresie mie-
dzy 1a 6 dniem po infekcji stwierdzono od 10
do 100-krotny wzrost zawartosci SA w lisciach
i ekstraktach z tkanki sitowej lub tykowej (Ma-
1amy i wspotaut. 1990, Matamy i Kilessig 1992,
Delaney | wspltaut. 1994, pPaiva i wspétaut.
1994, Meuwty i wspétaut. 1995, Raskin 1995,
Durner i wspoOtaut. 1997).

W mechanizmach odpornosciowych roslin
na choroby spowodowane patogenami SA spet-
nia role czynnika indukujacego synteze i aku-
mulacje biatek PR (pathogenesis related) zwig-
zanych z przebiegiem patogenezy. Intensywng
biosynteze biatek PR stwierdzono u takich ro-
slin zainfekowanych patogenami, jak: tyton,
pomidor, ziemniak, groch zwyczajny (Pisum sa-
tivum), fasola zwykia, ryz siewny, soja owtosio-
na (Glycine max), ogorek, burak cukrowy (Beta
vulgaris var. altissima), czosnek pospolity (Al-
lium sativum var. sativum) i rzodkiewnik pospo-
lity (Arabidopsis thaliana) (Raskin 1992a, Kies-
sig | Malamy 1994).

Badajgc genetyczng odpornos¢ tytoniu na
rozne patogeny potwierdzono, ze SA indukuje
ekspresje co najmniej kilkunastu genéw kodu-
jacych synteze peroksydazy oraz grupe kwaso-
wych i zasadowych biatek od PR-1do PR-5 i dro-

bnoczasteczkowych protein o funkcjijeszcze nie
poznanej, odpornych na dziatanie proteaz. Spo-
srod biatek PR zidentyfikowano dwa enzymy:
(3-1,3-glukanaze (PR-2) i chitynaze (PR-3). Oka-
zalo sig, ze SA aktywuje geny hamujgce szlak
biosyntezy jasmonianu oraz nie indukuje ge-
néw inhibitoréw proteinaz oraz syntezy etylenu
(Matamy | WspéIaut. 1990, 1992, Deraney i
wspotaut. 1994, Palva i wspétaut. 1994,Wobbe
i Kiessig 1996, Durner i wspélaut. 1997).
Ostatnie badania dostarczaja coraz wiecej
dowoddw na to, ze u roslin SA jest zwigzkiem
sygnatowym w systemicznej odpornosci nabytej
( SAR, ang. systemie acquired resistance) i lo-
kalnej, mimo ze molekularny mechanizm prze-
kazywania sygnatu do odpowiednich genéw nie
jest w pelni poznany. Odpornosc¢ systemiczna
roslin ujawnia sie po pewnym czasie od momen-
tu pierwotnego zainfekowania, na przyktad po
kilku godzinach lub dniach. Jest ona skierowa-
na nie tylko przeciwko patogenowi wywotujgce-
mu infekcje, ale réwniez przeciwko innym pa-
togenom. Odpornos¢ systemiczna obejmuje
rowniez pozostate niezainfekowane czesci rosli-
ny. Z kolei nabyta odpornos¢ lokalna polega na
nabywaniu przez tkanki roslinne odpornosci w
miejscu ich zainfekowania (Roggero i Pennazio
1988, Rasmunssen | Wsp()Iaut. 1991, Chen |
wspoétaut. 1995, Raskin 1995, Durner i WspOt-
aut. 1997). Obecnie wiadomo, ze obok SA réw-
niez salicylan metylu (MeSA) moze petni¢ fun-
kcje mobilnego i lotnego sygnalizatora, ktéry
aktywuje odpornos¢ na choroby poprzez eks-
presje odpowiednich genéwTodpornosciowych w
zdrowych tkankach roslinnych tytoniu, a zara-
zem sasiadujacych z zainfekowanymi wirusem
mozaiki tytoniowej (TMV) (ryc. 4). MeSA jest
lotnym zwigzkiem produkowanym przez Kko-
morki tytoniu zainfekowane TMV. Gazowy Me-
SA poprzez ruchy powietrza przedostaje sie na
zdrowe jeszcze czesci rosliny, skad stosunkowo
tatwo wnika do komorek, gdzie przeksztatca sie
w wolny SA. Jednoczesnie wzrost poziomu SA i



90 R. Czerpak, A. Bajguz

Ryc. 4. Rola kwasu salicylowego i salicylanu metylu jako sygnalizatoréw aktywujacych odpornos¢ tytoniu
na infekcje wirusem TMV (wg Durnera i wspotaut. 1997).

jego rozchodzenie sige po zdrowych czes$ciach
rosliny wiagze sie zwytwarzaniem biatek PRoraz
nabywaniem odpornos$ci SAR przez zdrowa, jak
i zainfekowanag rosline (Shulaev i wspotaut.
1997).

W badaniach przeprowadzonych na tytoniu
zainfekowanym wirusami TMV stwierdzono, ze
w temperaturze otoczenia powyzej 28°C w rosli-
nach nie dochodzi do indukcji syntezy biatek
PR, a takze nastepuje wzmozenie infekcji pato-
genem. Dotychczas w tych warunkach tem-
peraturowych nie stwierdzono spadku zawarto-
sci SA. Doswiadczenia wykonane na transgeni-
cznym tytoniu zainfekowanym TMV wykazaty,
ze gen nahG koduje enzym hydroksylaze salicy-
lowg powodujgcg przeksztatcenie SA w kate-
chol, ktéiyjest niezdolny do indukcji systemow
odpornosci SAR i SIS (Matamy i wspélaut. 1992).
Dopiero badania Gaffneya i wspotpracownikow
(1993) wykazaty, ze akumulacja SA jest nie-
zbedna dla indukcji procesu SAR.

Kwas salicylowy podobnie jak wiekszos$¢ ro-
slinnych fenolokwaséw pod wptywem specyficz-
nej glukozylotransferazy ulega glukozylacji do
(3-glukozydu SA (SAG), ktérego zawartos¢ wzra-
sta kilkakrotnie w lisciach tytoniu miedzy 2 a 3
dniem po infekcji TMV, przy jednoczesnym
wzroscie formy wolnej SA. W ten sposéb zainfe-
kowane rosliny gromadza zapasy SA w formie
glikozydowej jako SAG, ktéry przy wzmozonej
infekcji patogenami tatwo ulega hydrolizie z
powrotem do SA, aby aktywnie kontynuowad
indukcje mechanizméw obronnych i odporno-
éCiOW)/Ch (Enyedi i Raskin 1993, Hennig IWSpél'-
aut. 1993).

Przy silnej infekcji w celach obronnych
przed patogenami SA moze by¢ wydzielany
pozakomoérkowo do otoczenia. Z dotychcza-
sowego przegladu literatury wynika, ze istnieje

Scista korelacja miedzy zawartoscig endogenne-
go SA w zainfekowanych roslinach, a ekspresjag
gendéw zwigzanych z regulacjg systeméw odpo-
rnosci nabytej i systemicznej oraz synteza biatek
PR i peroksydazy (YALPANI i wspo&taut. 19933, b).
Rola SA w mechanizmach indukcji genéw i
transdukcji sygnatéw zwigzanych z odporno-
Scig nabytg i systemiczng oraz syntezg biatek
PRjako odpowiedzi obronnej na choroby wywo-
tane patogenami badz niektérymi stresowymi
czynnikami natury fizykochemicznej lub meta-
bolicznej poznano doktadniej po zidentyfikowa-
niu i biochemicznym scharakteryzowaniu biat-
ka receptorowego wigzacego kwas salicylowy
(SABP). Receptor ten jest kompleksem biatko-
wym zbudowanym z czterech podjednostek o
masie czasteczkowej analogicznej do katalazy
oraz posiadajacej zdolnos¢ do rozktadu H202 na
H20 i O2. SABP jest biatkiem homologicznym
do katalazy, odbierajgcym sygnat od SA i prze-
kazujacym dalej do genéw zwiazanych z odpo-
rnoscig roslin zainfekowanych badz zestreso-
wanych. Dos$wiadczalnie wykazano, ze w zain-
fekowanej roslinie SABP moze tworzy¢ aktywne
biologicznie odwracalne potaczenia z kwasami:
acetylosalicylowym i 2,6-dihydroksybenzoeso-
wym. Przypuszcza sie, ze istniejg zwiagzki po-
Sredniczace w indukcji genéw przy udziale SA,
odpowiedzialnych za synteze bialek PR oraz
MAP-kinazy zwigzanych z patogeneza i odpo-
rnoscig chorobowa typu SAR i SIS (Metraux i
wspotaut. 1990, Gaffney iwspotaut. 1993, Ver-
nooij I wspotaut. 1994, Chen i wspétaut. 1995,
Rufferiwspélaut. 1995, Mur iwspotaut. 1996,
DU i Kiessig 1997, Zhang i Kiessig 1997)
Znaczenie SAw regulacji metabolizmu H202
u roslin na przykiadzie tytoniu zainfekowanego
wirusem TMV przedstawia schemat na rycinie 5
(SAnchez-Casas i Kiessig 1994, Raskin 1995,
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Ryc. 5. Znaczenie kwasu salicylowego (SA) w metabolizmie H202 u roslin (wg Klessiga i Malamy 1994,

zmodyf.).

Ruffer | Wspc')laut. 1995, Durner i Klessig
1996). Dotychczasowe badania jednoznacznie
wskazujg, ze H202 indukuje ekspresje genu
kodujacego synteze biatka PR-1 zwigzanego z
systemem odpornosci nabytej i systemicznej
roslin (Kiessig i Matamy 1994, Bi iwspé’faut.
1995, Leon i wspoOtaut. 1995a, b, Rao | wspot-
aut. 1997).

W badaniach przeprowadzonych na soi
owlosionej zainfekowanej bakteriami Pseudo-
monas synngae (Tenhaken | Rubel 1997), a
takze na rzodkiewniku pospolitym znajdujgcym
sie w oksydacyjnym stresie (Rao i wspoétaut.
1997) stwierdzono w komorkach roslinnych za-
leznos¢ miedzy zawartoscig H202 a SA i jego
wpltywem na metabolizm nadtlenku wodoru.
Kwas salicylowy, zwlaszcza w poczatkowej fazie
dziatania wzmaga aktywnos$¢ miedziowo-cyn-
kowej dysmutazy nadtlenkowej, a inaktywuje
katalaze i peroksydaze askorbinianowg. W ten
spos6b SA posredniczy w niekorzystnym dla
roslin oksydacyjnym utlenianiu za pomocga
H202 lipidow, zwlaszcza nienasyconych kwa-
séw ttuszczowych, czesci biatek, chlorofili i ka-
rotenéw, co ujemnie wptywa na niektére proce-
sy biochemiczne, miedzy innymi na fotosynteze.

Prawdopodobnie SAjest niezbedny przy za-
programowanej Smierci komoérek roslinnych
silnie zainfekowanych, badz bardzo uszkodzo-
nych czynnikami fizycznymi, wzglednie chemi-

cznymi. W tym przypadku SA dziata jako inhi-
bitor katalazy i peroksydazy askorbinianowej
(Murphy i wspoOtaut. 1993, M si1ders i wspotaut.
1996). W zainfekowanych komoérkach roslin-
nych wytworzenie sie stanu reakcji nadwrazli-
wosci (HR, hypersensitive reaction) zalezy od
odpowiedniego awirulentnego genu (aur) i ni-
skiego stezenia SA (Enyedi | wspOtaut. 1992,
Tenhaken | Rubel 1997)

W podsumowaniu nalezy podkresli¢, ze
kwas salicylowy dosé powszechnie wystepujacy
u roslin, a zwilaszcza jego intensywny wzrost
zawartosci w stanach chorobowych i niektérych
stresowych wywiera istotny wpltyw na liczne
procesy metaboliczne i fizjologiczne, gtownie
dotyczace kwaséw nukleinowych, biatek, lipi-
déw, weglowodandéw, H202 i barwnikéw foto-
syntezujacych oraz oddychania, termogenezy i
fotosyntezy (Raskin 1995). Poprzez bezposred-
nie i posrednie oddziatywania SA na te procesy,
wywiera on istotny wptyw na ksztattowanie in-
terakcji biochemicznych w stanach adaptacyj-
nych, chorobowych i obronnych roslin, co ma
podstawowe znaczenie ekologiczne i fitosocjo-
logiczne. Dlatego tez w niedalekiej przysztosci
istnieje realna mozliwos¢ otrzymania roslin
transgenicznych metodami inzynierii genetycz-
nej o podwyzszonej zawartosci SA badZ jego
analogbéw, zwiekszajgcych odpornosc¢ roslin na
patogeny i inne stresy (Pierpoint 1994).

PODSUMOWANIE

Dotychczasowe badania wykonane na rosli-
nach termo- i nietermogenicznych, zdrowych i
zainfekowanych lub zestresowanych wskazujg
na to, ze kwas salicylowy (SA) jest endogennym
przekaZznikiem chemicznym indukujacym al-

ternatywna oksydaze. SA stymuluje takze od-
dychanie komoérkowe na poziomie glikolizy i
przemian cyklu kwasow trikarboksylowych. SA
indukuje takze wzrost temperatury podczas
kwitnienia u rodlin termogenicznych. Réwniez
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SA indukuje geny odpowiedzialne za mechani-
zmy odpornosciowe roslin typu nabytego (SAR)
na inwazje patogenow i niektérych czynnikéw
stresujgcych oraz indukuje synteze bialek PR

PHYSIOLOGICAL AND METABOLIC ACTIVITY OF SALICYLIC ACID

zwigzanych bezposrednio z patogeneza. Ponad-
to SA ma wptyw regulacyjny na przemiany me-
taboliczne H202 u roslin, zwlaszcza w stanach
patologicznych i stresowych.

IN PLANTS

Summary

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 H202 in plants, especially in pathological and stress
interactions.
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