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KWERCETYNA, WAZNY FLAWONOID W ZYCIU ROSLIN

WPROWADZENIE

Rosliny prowadza osiadly tryb zycia; nie
mogac zmieni¢ miejsca musza si¢ do nie-
go zaadoptowad. Jednym ze sposobow na
przetrwanie w niekorzystnym i zmieniaja-
cym sie Srodowisku jest synteza zwiazkow
o bardzo roznorodnej budowie chemicznej,
ktore spetniaja rozmaite funkcje, stwarzajac
roSlinom optymalne warunki funkcjonowa-
nia. Sa to tzw. metabolity wtorne, zwiazki
bardzo roéznorodne pod wzgledem budo-
wy chemicznej. Stuza one do odstraszania
organizmow zerujacych (repelenty zywie-
niowe), oslabienia innych roSlin konkuru-
jacych o pokarm (allelopatiny), badz ata-
kujacych patogendw, przyciagania organi-
zmow zapylajacych lub zZyjacych w symbio-
zie (chemoatraktanty). Wsrod metabolitow
wtornych szczegodlna role pelnia zwiazki fe-
nolowe zwane fitofenolami, odpowiedzial-
ne przede wszystkim za komunikacje roslin
ze Srodowiskiem oraz spelniajace funkcje
ochronna, polegajaca na dziataniu antyutle-
niajacym. Fitofenole nie spelniaja funkcji
odzywczych, sa syntetyzowane na okreslo-
nym etapie wzrostu i rozwoju roSlin, a tak-
ze w czasie stresu srodowiskowego: (i) bio-
tycznego, wywotanego dzialaniem grzybow,
bakterii, wirusé6w, owadow i in., oraz (ii)
abiotycznego, np. dzialaniem intensywne-
go Swiatla, UV, ekstremalnymi temperatu-
rami, metalami ciezkimi itp. (STRACK 1997).

Wtorne metabolity nie wystepuja w kazdej
komorce; sa wytwarzane w specyficznych
komorkach, tkankach i organach. Zwiazki
te nie uczestnicza wprawdzie w metaboli-
zmie pierwotnym, ale sa substancjami waz-
nymi dla przezycia rosSlin w zmieniajacym
sie srodowisku naturalnym.

Fitofenole wystepujace w réznych orga-
nach roSlin obecne s3 w diecie czlowieka,
sa tez szeroko stosowane w celach kosme-
tycznych oraz leczniczych. Ich prozdrowot-
ne dzialanie, szczegodlnie antyoksydacyjne i
przeciwnowotworowe oraz przeciwzapal-
ne i immunomodulacyjne, jest dobrze zna-
ne i udokumentowane (AKAN i GARIP 2011,
PASZKIEWICZ i wspotaut. 2012).

Najbardziej rozpowszechniona grupg fi-
tofenoli sa polifenole, do ktoérych zalicza
sie flawonoidy. Sa to zwiazki, w sktad kto6-
rych wchodza dwa pierScienie fenolowe
potaczone mostkiem tréjweglowym, czesto
zamknietym w postaci pierScienia zawiera-
jacego heteroatom tlenu. Wsrod tych zwiaz-
kow szczegolne miejsce zajmuje kwercety-
na (Q), najczeSciej wystepujacy polifenol
roslinny. Dzieki szerokiemu spektrum dzia-
tania farmakologicznego sugeruje si¢, ze
jest ona panaceum na szereg chorob, dlate-
go tez coraz czgSciej stosuje si¢ ja w pro-
filaktyce i leczeniu chorob cywilizacyjnych.
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BUDOWA FITOFENOLI

Tabela 1. Podziat fitofenoli ze wzgledu na réznice w strukturze szkieletu weglowego (CHEYNIER i

wspotaut. 2013).

Szkielet
Klasa Przyktady
podstawowy
C, proste fenole, benzochinony katechol, hydrochinon
C.-C, kwasy fenolowe, aldehydy kwas salicylowy, wanilina
C-C, acetofenony, pochodne tyrozyny 3-acetylo-6-metoksybenz-aldehyd, tyrozol
C-C kwasy hydroksycynamonowe, fenyloprope- kwas kawowy, mirystycyna, eugenol,
63 ny, kumaryny, chromony eskuletyna
C.-C, naftochinony plumbagina
C-C,-C, ksantony mangiferyna
C-C-C, stilbeny, antrachinony resweratrol, emodyna
C-C,-C, flawonoidy, izoflawonoidy kwercetyna, genisteina
(C-C), lignany i neolignany pinorezinol, eusideryna
(Con melaniny, flototaniny eumelanina
(C-C,-COn taniny skondensowane kwasy taninowe

Fenol jest zwiazkiem chemicznym, ktory
charakteryzuje si¢ wystepowaniem przynaj-
mniej jednego pierScienia aromatycznego
(C), do ktorego dolaczona jest co najmniej
jedna grupa hydroksylowa (OH). Obecnie
liczbe pochodnych weglowodoréw aroma-
tycznych z jedna grupa OH przylaczona do
pierScienia aromatycznego szacuje si¢ na
wiele tysiecy, a liczba ta stale roSnie. Wsrod
naturalnie wystepujacych fenoli wyrdznia

sie zarowno zwiazki proste, takie jak kwasy
fenolowe, oraz zwiazki o wysokim stopniu
spolimeryzowania, jak np. taniny (CHEYNIER i
wspotaut. 2013).

Fitofenole sa réznorodng grupa
substancji, licznie reprezentowana w Swiecie
roSlin. Czes¢ tych zwiazkOw wystepuje w po-
staci wolnej (aglikony), ale wickszoS¢ z nich
tworzy polaczenia z cukrami, kwasami orga-
nicznymi, eterami itp. Podzial tych zwiazkow

Tabela 2. Uproszczony podzial flawonoidow uwzgledniajacy roznice w budowie (FORMICA i REGEL-

SON 1995, CROZIER i wspotaut. 2009).

Miejsce podstawienia grupy OH

Klasa Flawonoidy
3 5 7 3 4° 5°
Antocyjany Cyjanidyna OH OH OH OH OH H
Pelargonidyna OH OH OH OH H H
Sulfuretyna H H OH OH OH H
Aurony
Arensydyna H OH OH OH OH H
Chalkony Floretyna OH OH OH H H OH
Flawan-3-ole (+) Katechina OH OH OH OH OH H
Flawon Apigenina H OH OH H OH H
Y Luteolina H OH OH OH OH H
Naryngenina H OH OH H OH H
Flawanony Taksyfolina OH OH OH OH OH H
Hesperydyna H OH OH OH OCH, H
Kwercetyna OH OH OH H OH H
Kemferol OH OH OH H OH H
Flawonole Mirycetyna OH OH OH OH OH OH
Fisteina OH H OH OH OH H
Moryna OH OH OH H OH H
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ze wzgledu na réznice strukturalne szkieletu
glownego przedstawia Tabela 1 (Ross i Ka-
SUM 2002, CHEYNIER i wspotaut. 2013).

Najwicksza i najczeSciej analizowana klase
metabolitow wtornych reprezentuja flawono-
idy, pochodne szlaku fenylopropanoidowego,
ktore licza ponad 10 000 zwiazkéw podzie-
lonych na klasy DIXON i PASINETTI 2010, AGA-
TI i wspotaut. 2012). Budowa flawonoidow
opiera si¢ na 15-weglowym szkielecie 2-fe-
nylochromanu, ktory tworzy struktur¢ C-C,
-C,. Glownym elementem strukturalnym tej
grupy zwiazkow jest uktad dwoch pierScieni
benzenowych A i B, pomiedzy ktorymi znaj-
duje si¢ pierScien heterocykliczny C zawie-
rajacy tlen tworzac uklad piranu (flawanole
i antocyjanidyny) lub pironu (flawony, fla-
wanony, flawonole, izoflawony) (CROZIER i
wspotaut. 2009).

Ogromna r6znorodnos¢ flawonoidow wy-
nika z faktu, ze atomy wegla pierScieni A, B

i C moga ulegac¢ hydroksylacji, metoksylacji,
acylacji oraz glikozylacji, przy udziale mono-
lub oligosacharydéw podstawionych w roz-
nych pozycjach (HEIM i wspotaut. 2002). W
czasteczkach wiekszoSci naturalnych flawo-
noidow pierScien A zawiera dwie grupy OH
w pozycji C, i C,, a pierScien B grupe OH w
pozycji C, (grupa katecholowa). Uwzglednia-
jac roznice w budowie strukturalnej flawo-
noidy podzielono nall klas (SHAIDI i NACZK
1995). W niniejszej pracy przedstawiono tyl-
ko te klasy, ktore maja najwicksze znaczenie
biologiczne (Tabela 2). Klasy tych zwiazkow
rozni: liczba i ustawienie grup OH przy pier-
Scieniach, stopnien utlenienia lacznika troj-
weglowego, rodzaj polaczen glikozydowych
z cukrami i ich pochodnymi kwasowymi
oraz inne polaczenia z kwasami organiczny-
mi, a takze powtarzalnos¢ struktury szkieletu
15-weglowego (STRACK 1997).

BIOSYNTEZA FLAWONOIDOW

Helen A. Stafford w 1974 r. zasugerowa-
fa, Ze enzymy uczestniczace w metabolizmie
fenylopropanéw i flawonoidow sa zorgani-
zowane w kompleksy o roéznorodnej struk-
turze i funkcji usprawniajace syntez¢ tych
zwigzkOw (CHEYNIER i wspotaut. 2013). Wy-
korzystujac znakowane metabolity, skoordy-
nowana ekspresj¢ genow i enzymow szlaku
fenylopropanow, jako zespotu enzymow blo-
nowych, wykazano, ze w syntezie wickszoSci,
jesli nie wszystkich, uczestnicza kompleksy
wielkoczasteczkowe, metabolomy, zwijzane
z siateczka Srodplazmatyczna (ang. endopla-
smic reticulum, ER) (WINKEL-SHIRLEY 1999).
Taki system organizacji jest korzystny, ponie-
waz umozliwia tatwy, szybki i bezpoSredni
przeptyw produktow posrednich pomiedzy
centrami aktywnymi kolejnych enzymow,
wystepujacych po sobie. Umozliwia to utrzy-
manie wysokiego lokalnego stezenia substra-
tow, podwyzsza konkurencyjnoS¢ o substraty
wspolne dla roznych drog metabolicznych,
jak rowniez chroni komorke przed dziala-
niem metabolitow poSrednich, ktore sa wy-
soko reaktywne i czesto toksyczne.

Flawonoidy powstaja jako produkty szla-
kow pentozofosforanowego, szikimowego i
fenylopropanoidowego. Podstawowymi ich
prekursorami sa zwiazki wytwarzane w wy-
niku przemian cukrowcow: fosfoenolopiro-
gronianu (PEP) oraz erytrozo-4-fosforanu.
PEP powstaje jako jeden z koncowych pro-

duktow glikolizy, za$s drugi jest metabolitem
posrednim szlaku pentozofosforanowego. W
wyniku kolejnych przemian powstaje kwas
szikimowy, a dalej aminokwasy aromatycz-
ne: fenyloalaniana i tyrozyna (STRACK 1997)
(Ryc. 1).

Najwazniejszym etapem na drodze biosyn-
tezy zwiazkow polifenolowych jest reakcja
deaminacji L-fenyloalaniny przez enzym amo-
niakoliaze¢ L-fenyloalaniny (PAL, EC 4.3.1.5)
i utworzenie kwasu frans-cynamonowego,
ktory stanowi wazny prekursor do syntezy
innych fitofenoli. Ze wzgledu na obecnos¢
trojweglowego lancucha przytaczonego do
pierScienia aromatycznego, kwas cynamono-
wy i jego pochodne nazywane sa fenylopro-
panoidami (fenylopropany). Zatem, do tej
grupy zwiazkow naleza takie, ktore zawieraja
pierscien fenylowy z dotaczonym tancuchem
bocznym (prefenowy) z trzema weglami (C -
C)). Najbardziej typowym przedstawicielem
tej grupy jest kwas p-kumarowy. W szlaku
fenylopropanoidowym powstaja liczne meta-
bolity wtorne, wsrod ktorych wymieni¢ nale-
zy: ligniny, kumaryny, salicylany, flawonoidy
(STRACK 1997) (Ryc. 1).

PierScien A (benzenowy) flawonoidow
powstaje w wyniku przemian szlaku malono-
wego, z kondensacji trzech czasteczek aktyw-
nego octanu (malonylo-CoA), natomiast pier-
Scien B (uktad fenylopropanu) powstaje na
drodze przemian szlaku kwasu szikimowego
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PAL, amoniakoliaza L-fenyloalaniny (EC 4.3.1.5); C4H, 4-hydroksylaza kwasu cynamonowego (EC 1.14.13.11);
4CL, ligaza 4-kumaroilo-CoA (EC 6.2.1.12); CHS, syntaza chalkonowa (EC 2.3.1.74); CHI, izomeraza chalkono-
wa (EC 5.5.1.6); F3H, flawanon-3-hydroksylaza (EC 1.14.11.9); F3’H, flawanon-3’-hydroksylaza (EC1.14.13.21);

FLS, syntaza flawonolowa (EC 1.14.11.23)

(CHEYNIER i wspolaut. 2013). Reakcje lacze-
nia trzech czasteczek malonylo-CoA oraz jed-
nej p-kumarylo-CoA w wyniku, ktérej tworzy
sie chalkon, prekursor réznego rodzaju fla-
wonoidow, katalizuje enzym syntaza chalko-
nowa (CHS, EC 2.3.1.74) (CHEYNIER i wspot-
aut. 2013) (Ryc. 1). Zamkniecie pierScienia
C i powstanie naringeniny nastepuje przy
udziale izomerazy chalkonowej (CHI, EC
5.5.1.6) i skutkuje synteza pozostatych klas
flawonoidow. Enzym flawanon-3-hydroksyla-

za (F3H, EC 1.14.11.9) katalizuje przemiang
naringeniny do dihydrokempferolu, ktory po
przytaczeniu OH w pierScieniu B przez fla-
wanon-3-hydroksylaze (F3'H, EC1.14.13.21)
ulega przemianie do dihydrokwercetyny, z
ktorej po oderwaniu dwoch atomow wodo-
ru przy udziale syntazy flawonolowej (FLS,
EC 1.14.11.23) powstaje Q (FORMICA i REGEL-
SON 1995, STOLARZEWICZ i wspotaut. 2013)

(Ryc. 1).

BUDOWA KWERCETYNY

Kwercetyna (Q; 3,3’,4,’5,7-pentahydrok-
syflawon) (lac. quercetum, las debowy)
(Ryc. 2), jest jednym z flawonoidow najlicz-
niej reprezentowanym w Swiecie roslin. Na-
lezy do klasy flawonoli (flawan 3,4-diole).
Substancja jest rozpuszczalna w roztworach
alkalicznych. W budowie Q wyrdznia sie 3
pierscienie, do ktorych przylaczonych jest 5

grup OH (Ryc. 2). W roslinach Q praktycznie
nie wystepuje w postaci wolnej, aglikonu,
czesSciej w postaci pochodnych, ktore moga
by¢ zarowno lipo-, jak i hydrofilne w zalez-
noSci od podstawnikow. Pochodne O-mety-
lowe, C-metylowe i prenylowe flawonoidow
lacznie z Q sa lipofilowe. NajczeSciej spo-
tykanymi pochodnymi Q sa O-glikozydy, w
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Ryc. 2. Droga biosyntezy kwercetyny.

A, B — pierScienie benzenu, C- pierScien pironu.

ktorych aglikon potaczony jest z 1 do 5 cza-
steczek cukrow prostych oraz estry metoksy-
lowe (STRACK 1997). Przylaczenie cukrow do
aglikonu Q zwicksza polarnoS¢ powstatych
zwigzkOw (WILLIAMS i GRAYER 2004). Cukry
proste najczeSciej wystepujace w glikozydach
Q to: B-D-glukoza, B-L-ramnoza, p-D-galaktoza,
B-L-arabinoza i ksyloza. Gtéwnymi glikozyda-
mi Q sa kwercytryna (3-ramnozyd), rutyna
(3-rutynozyd) i rutozyd (3-ramnozylogluko-
zyd) (MATERSKA 2008). Innymi powszechnie
wystepujacymi glikozydami Q sa: izokwercy-

tryna (3-glukozyd), awikularyna (3-arabino-
zyd) i hiperozyd (3-galaktozyd) (MATERSKA
2008). Wzbogacenie czasteczki flawonoli w
grupy OH lub metoksylowe (OCH,), zwlasz-
cza w pierScieniu A w pozycjach C; i C,
powoduje zwieckszenie intensywnosci barwy
zoOttej (HARBORNE 1994). Natomiast obecnos¢
w pierScieniu B dwoch OH w pozycji orto
wzmaga ich wlasciwosci antyoksydacyjne. Za-
blokowanie jednej z tych grup, np. poprzez
metylacje, obniza ich aktywnoS¢ przeciwutle-
niajaca (MILLER i wspotaut. 2008). Sita anty-
oksydacyjnego dzialania flawonoidow zalezy
m. in. od liczby i potozenia grup OH, przy
czym dwie grupy OH w pierScieniu B uzna-
no za iloS¢ wystarczajaca do usuwania reak-
tywnych form tlenu (ang. reactive oxygen
species, ROS) (RICE-EVANS i wspotaut. 1996).
Jednym z najlepszych ,zmiataczy” ROS jest Q
zawierajaca grupe katecholowa w pierScie-
niu B, podwojne wigzanie C,-C, i grup¢ OH
w pozycji C, (Ryc. 2).

WYSTEPOWANIE KWERCETYNY W ROSLINACH

Flawonole, w tym Q, sa szeroko rozpo-
wszechnione w Swiecie roslin. Wykryto je
u wieckszoSci gatunkoéw nalezacych do okry-
tozalagzkowych (Angiospermae) oraz roSlin
nizszych, jak mszaki i porosty. Kwercetyna
wystepuje w roznych organach: pedy, liScie,
kwiaty, owoce, nasiona wielu gatunkoéw ro-
Slin, oraz w produktach pochodzenia ro-
slinnego, takich jak herbata, soki owocowe,
wino, midd (AHERNE i O’BRIEN 2002, WIL-
CZYNSKA i PRzYBYLOWSKI 2009) (Tabela 3).W
wysokich stezeniach znaleziono ja w orga-
nach nadziemnych roSlin, gtéwnie w tkan-
kach fotosyntetyzujacych, ale tez w korze-
niach i innych podziemnych organach nie-
ktorych roslin nalezacych do rodzaju Allium,
jak np. cebula (Allium cepa L.) (AHERNE i
O’BRIEN 2002).

Kwercetyna wystepuje w owocach (jabl-
ka, boréwka czernica, czarna porzeczka, po-
maraicze i in.), w warzywach (cebula, bro-
kuly, szpinak, kapusta i in.), w roSlinach ziel-
nych (skrzyp, ruta, dziurawiec, rumianek i
in.) oraz kwiatach (glogu, kasztanowca, czar-
nego bzu i in.) (Tabela 3) (AHERNE i O’BRIEN
2002). Dane literaturowe podaja rozna za-
wartoS¢ Q i jej pochodnych w roSlinach, np.
w brokutach iloSC jej mieSci si¢ w granicach
0,6-3,7 mg/100 g, a w pomidorach czerwo-
nych 0,16-43 mg/100 g (Tabela 3). Rozbiez-

nosci te moga wynika¢ zarOwno z roznic w
metodzie ekstrakcji i analizy materiatu roslin-
nego, jak i roznej zawartosSci tych zwiazkow
w poszczegllnych organach pobranych do
analizy. Zawarto$¢ Q moze ro6zniC si¢ nawet
u tych samych gatunkéw roSlin, poniewaz za-
lezy tez od wewnetrznych czynnikOw wply-
wajacych na genetyczna kontrole enzymow
bioracych udzial w syntezie oraz jej dystry-
bucji. Na jej zawartoS¢ wplywa genotyp, ale
rowniez czynniki sSrodowiskowe dzialajace w
czasie rozwoju roslin (nastonecznienie, opa-
dy, temperatura), a takze stopien dojrzatosci,
metody uprawy i sposoby przechowywania
roSlin (AHERNE i O’BRIEN 2002, FALLER i FIAL-
HO 2009). ZawartoS¢ flawonoli, w tym gliko-
zydow Q i myricetyny ro$nie podczas doj-
rzewania owocOw porzeczki czarnej (STOHR
i HERRMANN 1975). W owocach porzeczki
biatej i czerwonej, a takze w dojrzatych owo-
cach borowki i czarnego bzu, zawarto$S¢
glikozydow kemferolu i Q jest nizsza niz w
owocach niedojrzatych (STOHR i HERRMANN
1975). Zawartos¢ jej jest rozna w koloro-
wych tuskach okrywowych cebuli; w zottej
i czerwonej moze wynosi¢ od 25 do 65 g/
kg, podczas gdy w biatej jej iloSC jest nizsza
i wynosi ok. 10 mg/kg, przy czym koncentra-
cja Q rosnie od wewnetrznych do zewnetrz-
nych liSci, osiagajac najwyzsze wartoSci w
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Tabela 3. ZawartoS¢ kwercetyny w poszczegolnych roslinach i produktach pochodzenia roslinne-

g0 (AHERNE i O’BRIEN 2002).

Nazwa roSliny

ZawartoS¢ kwercetyny (mg/kg)

Czarna i zielona herbata 2000-2500
Kapary 1800
Lubczyk 1700
Jabtka 440
Cebula czerwona 191
Pomidory, 1,6-430
Brokuly 6-37
Zielone warzywa liSciaste 158
Owoce cytrusowe, czerwone winogrona 158
Maliny, borowka bagienna 158

Borowka brusznica

74 (uprawiana); 146 (dzika)

Zurawina 83 (uprawiana); 121 (dzika)
Aronia 89
Stodka jarzebina 85
Jarzab pospolity 63
Rokitnik 62

Bazyna czarna

53 (uprawiana); 56 (dzika)

tusce zewnetrznej (PATIL i wspotaut. 1995,
MASTRANGELO i wspotaut. 2006). Wykazano,
iz w owocach wystepuja rozne rodzaje gli-
kozydow flawonoli, podczas gdy glikozydy
Q dominuja gtowne w warzywach (AHERNE i
O’BRIEN 2002, HEIM i wspotaut. 2002).
Wystepowanie flawonoli w  réznych
tkankach, komérkach i kompartmentach ko-
morkowych zwiazane jest z pelniona przez
nie funkcja w interakcji pomiedzy roSlina a
srodowiskiem. Pochodne hydrofilowe fla-
wonoli gromadza sie gtéwnie w strukturach
komorkowych (chloroplast, cytoplazma, wa-
kuole, jadro, Sciana komorkowa), podczas
gdy ich pochodne lipofilowe znaleziono

glownie w wydzielniczych i nie wydzielni-
czych wloskach (trichomach) zlokalizowa-
nych na powierzchni liSci, kwiatow i owo-
cow. W efekcie znajduja si¢ w miejscach, w
ktorych moga skutecznie niwelowac uszko-
dzenia oksydacyjne wywolane nadmiernym
oSwietleniem — w miejscach powstawania
ROS (WILIAMS i GRAYER 2004, AGATI i wspot-
aut. 2012). Wystepujac w warzywach, Q jest
nieodlacznym skladnikiem codziennej die-
ty czlowieka. Dzienne spozycie tego flawo-
nolu ocenia si¢ na 50-500 mg (COOK i SAM-
MAN 1996). SzczegoOlnie wysoka zawartoScia
Q charakteryzuja si¢ liScie herbaty i cebuli
(COOK i SAMMAN 1996).

KOMORKOWY TRANSPORT KWERCETYNY

Przypuszcza si¢, ze podobnie jak w przy-
padku antocyjanow, inne flawonoidy, w tym
Q, sa transportowane z miejsca ich syntezy
w obrebie cytoplazmy do miejsc docelowych
ich dzialania w komorce. Transport enegro-
zalezny poprzez ABC-transportery (ang.
ATP-binding cassette) jest uzywany do prze-
noszenia do wakuoli réznych zwiazkow, w
tym tez flawonoli. Flawonoidy moga byc¢ tez
transportowane do wakuoli w nast¢pstwie

roznic gradientu H* w sytuagcji, kiedy cytopla-
zmatyczne pH jest o 2 jednostki wyzsze niz
pH wakuoli (AGATI i wspotaut. 2012).
Zwiazki te skonjugowane z glutationem
moga bycC tez przenoszone przez transfera-
zy glutationowe (GST) do odpowiedniego
transportera blonowego wakuoli, ktorym s3
specyficzne transportery bialkowe typu MRP
(ang. multidrug resistance protein), naleza-
ce do transporterow ABC. Wykazano, ze w
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transporcie flawonoidow do wakuoli w wi-
nogronach uczestniczy GST oraz biatko z ro-
dziny MATE (ang. multidrug and toxic com-
pound extrusion). Transportery MATE biora
tez udzial w transporcie Q i kemferolu w ta-
petosomach pytku Brassica (HISIEH i HUANG

2007). Zatem, wydaje si¢, ze moze wystepo-
wac koegzystencja roznych mechanizmow
transportu, w ktorych uczestnictwo GSTaz
oraz rodzaj transporterOw jest specyficzny
dla komorki i/lub rodzaju flawonoidow (Go-
MEZ i wspolprac. 2011).

WEWNATRZKOMORKOWA LOKALIZACJA KWERCETYNY

Flawonoidy akumuluja si¢ gtownie w ko-
morkach tkanek fotosyntetycznych wysta-
wionych na dzialanie Swiatta (epiderma, mie-
kisz palisadowy, miekisz gabczasty) (AGATI i
wspotaut. 2013).

Kwercetyna zlokalizowana jest w chlo-
roplastach i wakuolach komorek epidermal-
nych i mezofilu liSciowego glownie na gor-
nej stronie liSci (DI FERDINANDO i wspotaut.
2012). Takie umiejscowienie sugeruje jej role
w regulacji/ograniczaniu intensywnosSci Swia-
tta dostepnego dla roSliny. Chociaz istnieje
niewiele danych doswiadczalnych odnoS$nie
biosyntezy flawonoidow w chloroplastach, to
nieliczne badania sugeruja, ze synteza tych
zwiazkow moze zachodzi¢ w tych struktu-
rach (SAUNDERS i MCCLURE 1976, POLLASTRI i
TATTINI 2011).

Dalsze badania powinny doprecyzowac,
czy rzeczywiScie chloroplasty sa miejscem

syntezy flawonoidow oraz jak zwiazki synte-
tyzowane w ER sa transportowane do chlo-
roplastow.

Kwercetyne i kemferol wykryto tez w ja-
drze komorkowym (AGATI i wspotaut. 2012).

Pochodne Q i kemferolu zostaly zlokali-
zowane w Scianach komorkowych komorek
epidermalnych ogonkow kwiatowych eu-
stoma (Eustoma grandiflorum) (MARKHAM i
wspotaut. 2000), ale nie wiadomo jak zosta-
ly one przetransportowane. Z drugiej strony,
badania wykonane na Arabidopsis thaliana i
Nicotiana tabacum wykazaly, ze niektore fla-
wonoidy uwolnione z wakuoli po traktowa-
niu elicitorem (zwiazek chemiczny indukuja-
cy biochemiczne reakcje obronne roslin) sa
wydzielane poza symplast komorki do Scian
komorkowych wykorzystujac do tego trans-
portery ABC (AGATI i wspotaut. 2012).

ZEWNATRZKOMORKOWA LOKALIZACJA FLAWONOIDOW

Flawonoidy biora udzial w generowaniu
tolerancji roSlin na rozne stresy Srodowisko-
we, a takze moga by¢ wydzielane do Srodo-
wiska w celu unikniecia potencjalnego stre-
su. Zwiazki te, wystepujace w kutikuli i wo-
skach na powierzchni liSci, moga stanowic
nie tylko swoiste ekrany chroniace przed UV,

ale rOwniez moga byc¢ bariera nie dopuszcza-
jaca do wnikania zanieczyszczefi gazowych,
takich jak O,, SO, (HERNANDEZ i wspoOlaut.
2009). Tego typu ochronne i zarazem anty-
oksydacyjne dzialanie Q wyizolowanej z zy-
wicy Haplopappus multifolius przedstawili
TORRES i wspotaut. (2000).

ANTYOKSYDACYJNA ROLA KWERCETYNY ZWIAZANA Z JEJ] LOKALIZACJA KOMORKOWA

Dziatajace szkodliwie w komorkach roslin
ROS powstaja glownie w chloroplastach, pe-
roksysomach oraz mitochondriach. Ich tok-
syczne dzialanie polega na silnej reaktywno-
Sci ze skladnikami komorki, czyli biatkami,
lipidami, kwasami nukleinowymi oraz cukra-
mi, co prowadzi do modyfikacji ich struktury
i funkcji. Informacje dotyczace stresu oksyda-
cyjnego zamieszczono w pracach przeglado-
wych (MALECKA i TOMASZEWSKA 2005, OLKO i
KUJAWSKA 2011).

CHLOROPLASTY

Uwaza si¢, ze flawonoidy w chloropla-
stach pelnia gtéwna role w systemie antyok-
sydacyjnym chroniacym liScie przed stresem
Swietlnym (AGATI i wspotaut. 2013). Sugeruje
sie, ze Q uczestniczy w regulacji/ogranicze-
niu intensywnoSci Swiatlta dostepnego dla ro-
slin. Hipoteze o ochronnym dzialaniu Q jako
sekranu” chroniacego przed penetracja UV
w glab tkanek postawiono na podstawie do-
Swiadczen na mutantach A. thaliana pozba-
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wionych mozliwosci syntezy flawonoidow.
Wykazano, ze mutanty & A. thaliana z deficy-
tem tych zwiazkow (A. transparent testa) sa
bardziej wrazliwe na UV niz typ dziki (BIEZA
i Lois 2001, HECTORS i wspotaut. 2012).

Z drugiej strony istnieja dowody, ze funk-
cja Q absorbowania promieniowania UV i
niedopuszczenie tego promieniowania do
penetracji w gltab komorek nie jest najwaz-
niejsza (POLLASTRI i TATTINI 2011). Wazniejsza
jej rola jest dzialanie antyoksydacyjne nie tyl-
ko w ochronie przed nadmiernym oSwietle-
niem, ale tez w odpowiedzi na inne czynniki
stresotworcze o roznym pochodzeniu (AGATI
i wspolaut. 2012). Arabidopsis z nadekspre-
sja genu PAPI (ang production of anthocy-
anin pigment 1) charakteryzuje si¢ wyzsza
synteza 3-O-glikozydu Q, silnego antyutle-
niacza, podczas gdy hamowana jest synteza
3-O-glikozydu kemferolu, ktory jest stabszym
antyutleniaczem (TOHGE i wspoélaut. 2005).
Poza tym, stres Swietlny pobudza synteze di-
hydroksy fenoli, silniejszych antyoksydantow,
lecz nie monohydroksy fenoli o stabszych
wlasnoSciach antyutleniajacych, co wykaza-
no w chloroplastach lisci filirei szerokolist-
nej (Phyllirea latifolia L.) (AGATI i wspoOlaut.
2012). Spekuluje sie, ze caly zestaw genow
niezbednych do syntezy dihydroksy fenoli, w
tym pochodnych Q, jest aktywowany inten-
sywnym Swiattem (AGATI i wspotaut. 2013).

W chloroplastach powstaje H,O, oraz tlen
singletowy ('O,), ktore sa odpowiedzialne za
uszkodzenie skladnikow komorek liSci oraz
indukowana Swiattem utrate aktywnoSci fo-
tosystemu II (PSII), a takze nieenzymatyczna
peroksydacje lipidow (TRIANTAPHYLIDES i Ha-
VAUX 2009).

W strukturach tych dzialaja systemy anty-
utleniajace odpowiedzialne za usuwanie ROS,
m. in. antyutleniacze nieenzymatyczne, do
ktorych naleza m.in. flawonoidy. Wykazano,
ze flawonoidy znajdujace si¢ w blonie we-
wnetrznej otaczajacej chloroplast, efektywnie
redukuja 'O, generowany w nastepstwie eks-
pozycji roslin na intensywne Swiatto niebie-
skie i Swiatlo fotosyntetycznie czynne (ang.
photosynthetic active radiation, PAR) (AGATI
i wspotaut. 2013). Wydaje si¢, ze flawonoidy
zgromadzone w chloroplastach moga uzu-
pelniac¢ dzialanie tokoferoli i karotenoidow,
ktore chronia te struktury przed fotooksyda-
cja. Lokalizacja blonowa dihydroksy flawono-
idow w chloroplastach moze tez Swiadczy¢
o ich funkcji w ochronie integralnoSci bton
przed stresem oksydacyjnym wywolanym np.
dehydratacja komorki. Moze tez sugerowac,

iz chronia one te struktury przed wyciekiem
H,0, i 'O, np. do jader komorkowych, gdzie
ROS moglyby sta¢ si¢ sygnatem np. dla pro-
gramowanej Smierci komorki (ang. program-
med cell death, PCD) (TRIANTAPHYLIDES i
wspolaut. 2008), ktora jest procesem kontro-
lowanym genetycznie, polegajacym na elimi-
nacji sktadnikow komorki prowadzacym do
jej Smierci, zachodzi w czasie wzrostu i roz-
woju ro$lin, a niekiedy jako odpowiedZz na
warunki Srodowiskowe.

Wykazano, ze tolerancja na niska tempe-
ratur¢ u A. thaliana jest pozytywnie skore-
lowana z wystepowaniem flawonoidow w
chloroplastach i zalezy od ich wlasnosci hy-
drofilowych oraz iloSci grup OH w czastecz-
ce. Flawonole reagujac z polarnymi glowka-
mi fosfolipidow na styku faz woda-lipidy w
blonach tylakoidow moga w ten sposob za-
bezpiecza¢ je przed stresem oksydacyjnym
(ERLEJMAN i wspotaut. 2004). Wiadomo, zZe
flawonole, w tym Q, sa antyutleniaczami za-
rowno w stosunku do lipidow, jak i lipopro-
tein oraz kwasow ttuszczowych i wykazuja
najwyzsza aktywnoS¢ przeciwutleniajaca spo-
srod przebadanych flawonoidow (RICE-EVANS
i wpolaut. 1995).

JADRO KOMORKOWE

Dihydroksy flawonoidy, w tym Q i kem-
ferol, znaleziono tez w jadrze komorkowym.
Dlatego sugeruje sie, ze zwiazki te moga
chroni¢ DNA przed uszkodzeniami powodo-
wanymi przez ROS, jak m.in. pekniecia nici
tej czasteczki, modyfikacje zasad puryno-
wych i pirymidynowych oraz deoksyrybozy.
Dziatanie antyoksydacyjne flawonow jest po-
srednie, dzieki grupie katecholowej pierscie-
nia B, jak to ma miejsce w Q, bierze udziat w
chelatowaniu metalu przejsciowego (np. Cu)
nie dopuszczajac do powstania rodnikow hy-
droksylowych (OH*), jednych z najbardziej
reaktywnych ROS (HERNANDEZ i wspotaut.
2009, AGATI i wspotaut. 2012). Z drugiej stro-
ny, zwiazki te absorbujac UV chronia struk-
ture DNA przed uszkodzeniem zwiazanym ze
szkodliwym wplywem tego promieniowania
(HERNANDEZ i wspotaut. 2009).

Jadrowe wystepowanie enzymoOw bio-
syntezy flawonoli takich jak: chalkonowa
syntaza (CHS), chalkonowa izomeraza (CHI)
oraz syntaza flawonolowa, moze Swiadczy¢ o
waznej roli flawonoidow jadrowych w kon-
trolowaniu transkrypcji, m. in. genow biora-
cych udzial w syntezie bialek ulatwiajacych
transport kwasu indolilo-3-octowego (IAA)
(auksyna), ktore sa niezbedne dla wzrostu
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i rozwoju roSlin (KUHN i wspotaut. 2011).
Stwierdzono, ze istnieje powinowactwo gli-
kozydoéw flawonoidowych do réznych kinaz
biatkowych, tacznie z kinazami aktywowany-
mi mitogenem (MAP) (ang. mitogen-activa-
ted protein kinase) i zalezy od wystepowania
podwojnego wiazania C,-C, w srodkowym C
pierScieniu oraz C3-C4’ podstawionych grup
OH; taka budowe ma Q (WILLIAMS i wspol-
aut. 2004). Wydaje si¢ wiec, ze flawonole
moga bra¢ udzial w przekazywaniu sygnalu
w komorkach i odpowiedzi rosliny na czyn-
niki stresowe, a takze w przekazywania sy-
gnalu zwigzanego z dzialaniem TAA.

WAKUOLE

W przeciwienstwie do chloroplastow, wa-
kuole czyli magazyny m. in. flawonoidow,
nie posiadaja efektywnego systemu antyoksy-
dacyjnego. Spekuluje sie, ze H,O, moze by¢
transportowany do wakuoli poprzez akwa-
poryny zlokalizowane w blonie otaczajacej
wakuole (tonoplast). Nadmierne oSwietlenie
prowadzi do masywnej akumulacji flawono-
idow o wilasnoSciach antyoksydacyjnych w
tych strukturach oraz wzrostu aktywnoSci
wakuolarnej peroksydazy (POX, EC 1.11.1.7)
i kwasu askorbinowego (AGATI i wspoOlaut.
2013). Flawonoidy maja wyzsze powinowac-
two do POX niz kwas askorbinowy, zatem
flawonole, w tym Q, wystepujace w waku-

olach komorek lisci usuwaja H,O, z udzialem
POX, a powstajace rodniki fenoksylowe sa
redukowane do pierwotnej struktury przez
kwas askorbinowy (YAMASAKI i wspolaut.
1997).

Pochodne glikozydowe maja nizsze zdol-
nosci detoksykacji H,O, niz ich odpowiednie
aglikony (RICE-EVANS i wpoétaut. 1995, AGATI
i wspotaut. 2012). Stad tez wakuolarne wy-
stepowanie gltownie aglikonow Q umozliwia
utrzymanie H,O, na niskim poziomie, dlate-
go zawartoS¢ H,O, w tych strukturach jest
zdecydowanie nizsza w porOwnaniu z inny-
mi (Hernandez i wspotaut. 2009) .

W wakuolach, ktére sa otoczone tonopla-
stem, flawonoidy sa fizycznie oddzielone od
miejsc wytwarzania ROS. Zatem, moga one
wywiera¢ dzialanie antyoksydacyjnie woOw-
czas, gdy tonoplast zostanie uszkodzony a
zwiazki te beda kontaktowac si¢ z utleniacza-
mi cytoplazmatycznymi (HERNANDEZ i wspot-
aut. 2009). W liSciach Cataranthcus roseus
po naswietleniu intensywnym Swiatlem wa-
kuolarna koncentracja pochodnych kemfe-
rolu i Q osiaga 200 uM (AGATI i wspotaut.
2012).

Flawonoidy z wakuoli moga by¢ uwalnia-
ne i ponownie wykorzystywane, wowczas
gdy sa potrzebne w innym miejscu komorki,
gdzie moga aktywowac geny uczestniczace w
detoksykacji ROS (DIXON i PASINETTI 2010).

ROLA KWERCETYNY W ADAPTACJI ROSLIN

Za antyoksydacyjna funkcja Q przema-
wia rowniez fakt, ze ekspozycja roSlin na
silne promieniowanie Swietlne indukuje
czynniki transkrypcyjne z rodziny MYB,
ktore reguluja biosynteze flawonoli. Pro-
dukty genow MYB reguluja transkrypcje
wielu gen6w bioracych udzial w proce-
sach wzrostu, morfogenezy oraz w rek-
cjach obronnych organizmu. Czynniki te
sa rowniez aktywowane w odpowiedzi na
stresogenne Srodowisko takie jak np. susza,
chlod, zasolenie, UV, pestycydy oraz metale
ciezkie, czyli te, ktére wtornie przyczyniaja
sic do powstania ROS.

Czynniki te sa aktywowane przez zmia-
ny potencjatu redoks i jak sie¢ szacuje, byly
one obecne w roSlinach ladowych przy-
najmniej od 500 milion6w lat (STANFORD
1991, RABINOWICZ i wspotaut. 1999, AGATI
i wspotaut. 2012). Ponadto, MYB stanowia
tez wazne ogniwo w regulacji ekspresji ge-
now kodujacych biatka enzymatyczne, bio-

race udzial w biosyntezie flawonoli. Zaob-
serwowano podwyzszenie aktywnoSci m.
in. F3’H, katalizujacej reakcje hydroksylacji
w obrebie pierScienia B flawonoli (AGATI i
wspotaut. 2012).

Przypuszcza sie, ze to wlasnie obec-
nos¢ Q przyczynita si¢ do lepszej adapta-
cji roSlin do ustawicznie zmieniajacego si¢
srodowiska w czasie milionow lat ewolu-
cji. Potwierdza to fakt, iz w roSlinach niz-
szych, porostach i mchach, zidentyfikowa-
no pie¢ enzymoéw uczestniczacych w roz-
nych szlakach syntezy flawonoidow. Byly
to trzy enzymy odpowiedzialne za synteze
monohydroksy flawonoéw: chalkonowa syn-
taza (CHS), chalkonowa izomeraza (CHI),
3-hydroksylaza flawanonu (F3H), oraz dwa
uczestniczace w syntezie ortodihydrok-
sy flawonow: syntaza flawonolowa (FLS)
i flawanon 3’'hydroksylaza (F3'H). U Ara-
bidopsis geny odpowiedzialne za synteze
tych enzymow sa indukowane wkroétce po
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naswietleniu roSlin intensywnym Swiatltem,
ale tez geny te ulegaja silnej ekspresji w ro-
slinach poddanych dziataniu innych czynni-

kow srodowiskowych, ktore indukuja stres
oksydacyjny (POLLASTRI i TATTINI 2011).

ROLA DETOKSYKACYJNA KWERCETYNY

Antyoksydacyjne dzialanie flawonoidow,
w tym Q, moze byC tez zwiazane z regulowa-
niem przez nie aktywnoSci enzymow antyok-
sydacyjnych na poziomie transkrypcji i mo-
dyfikacji potranskrypcyjnej. Efekt tego dzia-
fania jest specyficzny dla badanego organu i
zalezy od stezenia Q, co wykazano na siew-
kach tytoniu (MAHAJAN i YADAW 2013). Kwer-
cetyna i jej pochodne hamuja aktywnosS¢ pe-
roksydazy glutationowej (GPX, EC:1.11.1.9),
katalizujacej reakcje wutlenienia glutationu
(GSH) do jego disulfidu (GSSG), co w efek-
cie zabezpiecza roSline przed niekorzystnym
spadkiem puli zredukowanego glutationu
(GSH) (Cruz i wspotaut. 1998). Stymuluje ak-
tywnos¢ enzymoOw antyoksydacyjnych takich
jak: katalaza (CAT, EC 1.11.1.6), dysmutaza
ponadtlenkowa (SOD, EC 1.11.1.6), S-trans-
feraza glutationowa (GST, EC 2.5.1.18) oraz
POX. Kwercetyna jest inhibitorem oksydazy
ksantynowej (EC 1.17.3.2) oraz dehydroge-
nazy ksantynowej (EC 1.17.1.4.) (LYUBIMOV i
wspotaut. 1994). Kwercetyna jest zaangazo-
wana w szereg istotnych proceséw nie tylko
jako antyutleniacz (MASTRANGELO i wspotaut.
2006). Badania prowadzone na chloropla-
stach wyizolowanych z liSci grochu ujawnily
blokowanie przez Q cyklicznej fosforylacji
i syntezy ATP, odnotowano tez blokowanie
tancucha transportu elektronéw poprzez jej
wspotdziatanie z ferredoksyna, bialkiem be-
dacym czeScia fotosyntetycznego lancucha
transportu elektronow (MUZAFAROV i wspol-
aut. 1980).

Badania wykonane na trzech auksyno-
wych mutantach A. thaliana: axr4-1, aux1-7 i

nitl-3 wykazaly, ze IAA poSrednio pelni waz-
na role w aklimatyzacji roslin do UV poprzez
regulowanie stezenia flawonoli, takich jak
pochodne kemferolu i Q. Brak jest dowodow
na to, ze IAA moze wpltywacé na syntez¢ tych
zwiazkéw (HECTORS i wspotaut. 2012, CHEY-
NIER i wspotaut. 2013).

Kwercetyna wykazuje tez dzialanie anty-
klastogenne: zmniejsza oksydacyjne uszkodze-
nia DNA i czestoSC aberracji chromosomo-
wych wywotanych przez herbicyd atrazyne.
Generalnie, niskie stezenia tego flawonolu
prowokuja reakcj¢ adaptacyjna do wysokich
dawek czynnikOw mutagennych (MASTRAN-
GELO i wspolaut. 2006). Ochronne dzialanie
Q wobec komorek traktowanych atrazyna
wynika z jej posrednich witasnoSci antyok-
sydacyjnych, bowiem stymulujac aktywnos¢
syntazy y-glutamylocysteiny (EC 6.3.2.2.), klu-
czowego enzymu biosyntezy glutationu, Q
wplywa na zwickszenie jego zawartoSci w
komorkach, co korzystnie wplywa na status
redoks i mozliwoS¢ detoksykacji ksenobio-
tyku, a wiec podnosi odpornos¢ roslin (Ma-
STRANGELO i wspotaut. 2000).

Flawonoidy moga by¢ wydzielane do Sro-
dowiska w celu unikniecia potencjalnego
stresu. Przykladem moga by¢ badania pro-
wadzone na trzech odmianach kukurydzy
rosnacej w glebie zanieczyszczonej glinem
(Al), ktore pokazaly, ze korzenie tej roSliny
wydzielaja duze iloSci flawonoidow takich
jak Q i katechiny, czyli tych polifenoli, kto-
re chelatujac metale moga przyczyniac sie do
obnizenia st¢zenia toksycznych form w gle-
bie (KiDD i wspotaut. 2001).

ROLA KWERCETYNY W INTERAKCJACH ROSLIN Z INNYMI ORGANIZMAMI

Jedna z wazniejszych funkcji flawono-
idow, szczegdlnie antocyjanow, ale tez flawo-
now i flawonoli (funkcja kopigmentacyjna),
jest ich udzial w tworzeniu calej gamy kolo-
row kwiatow i owocoOw (HARBORNE 1997).
Zotte flawonole posiadajace dodatkowa gru-
pe OH w pozycji 6 lub 8 pierScienia A, ta-
kie jak gossypetyna, kwercetagetyna i ich
pochodne, sa odpowiedzialne za kolor kwia-

tow bawelny (Gossypium hirsutum L.), pier-
wiosnka (Primula vulgaris Huds.) i innych
kwiatow z rodziny ztozonych (Compositae).
Natomiast Q, nie posiadajaca dodatkowe;j
grupy OH w pierScieniu A, jest prawie bez-
barwna (HARBORNE 1997). Flawony (luteoli-
na, apigenina), a takze flawonole, jak Q, sa
rozpoznawalne przez oko ludzkie jako bla-
dokremowe lub barwy koSci stoniowej, ale
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znacznie silniej sa zauwazane przez pszczo-
ly i inne owady, ktore rejestruja roznice w
Swietle UV. Ponadto, flawonoidy, nadajac
barwe miesistym owocom, ktore sa nastep-
nie zjadane przez zache¢cone ich kolorem
zwierzeta, przyczyniaja si¢ do rozprzestrze-
niania (czesto na odleglto$¢ kilkudziesieciu
kilometréw) nasion, co sluzy ekspansji ga-
tunku (HARBORNE 1997) .

Fitofenole sa czesto allelopatinami oddzia-
tujacymi pomiedzy wszystkimi klasami roSlin,
wlaczajac mikroorganizmy. Allelopatyczny
wplyw Q wykazano na kietkowanie nasion, a
takze wzrost i rozwoj roznych roslin (TSAI i
PHILLIPS 1991, EBIK-NOWAK i wspotaut. 2002).
Kwercetyna w sposOb gatunkowo-zalezny
przyspiesza kietkowanie ziarniakow zyta, a
opOznia pszenicy i nasion rzodkiewki. Flawo-
nol ten stymuluje wzrost koleoptyli i korzeni
Zyta oraz pszenicy, natomiast hamuje wzrost
hipokotyla i korzenia rzodkiewki, co moze
by¢ zwiazane z obnizeniem aktywnoSci mi-
totycznej merystemu wierzchotkowego, spo-
wodowanym przedluzeniem fazy G, cyklu
komorkowego. Natomiast stymulacja wzrostu
korzeni zyta wynika ze zwickszenia aktywno-
Sci proliferacyjnej i skrocenia czasu cyklu ko-
morkowego. W Swietle powyzszych danych
mozna wnioskowaé, ze w komorkach roslin-
nych i zwierzecych, w zaleznoSci od warun-
kow, kwercetyna stymuluje lub blokuje pro-
liferacj¢ komorek (LBIK-NOWAK i wspotaut.
2002).

Flawonoidy, w tym Q, uczestnicza w ko-
munikacji roSlina-bakterie oraz roSlina-grzy-
by. Przyspieszone kietkowanie spor i elonga-
cje grzybni Glomus etunicatum (grzyb mi-
koryzy arbuskularnej) obserwowano podczas
wydzielania Q z korzeni lucerny Medicago
sativa L. (TSAI i PHILIPS 1991). Natomiast ru-
tyna jest jedna z molekut sygnatowych Euca-
yptus globulus ssp. bicostata pobudzajacych
wzrost grzybni Pisolithus sp. (LAGRANGE i
wspotaut. 2001). Flawonoidy uczestnicza tez
w zawiazywaniu symbiozy miedzy roSlina
motylkowa a bakteriami typu Rhizobium.
Zwiazki te sa wydzielane do gleby przez ko-
rzenie Fabaceae, dzialajac jako chemoatrak-
tanty oraz czynniki indukujace ekspresje ge-

now nod (ang. nodulation). Geny te sa klu-
czowe dla syntezy czynnika NOD (lipooligo-
sacharyd) i kolonizacji rosliny przez bakterie
oraz powstawania charakterystycznych bro-
dawek na korzeniach. Juz w 1992 r. HIRSCH
zauwazyl, ze czynnik NOD, indukujac syn-
teze flawonoidow wplywa na zmiane steze-
nia auksyn w miejscu wnikania bakterii, w
efekcie nastepuja wzmozone podzialy komor-
kowe i powstaja brodawki na korzeniach.
Jak wiadomo, symbioza z Rhizobium daje
roSlinie mozliwos$¢ korzystania z ogromnych
zasobOw atmosferycznego azotu czasteczko-
wego. Rozne flawonole, w tym Q oraz jej O-
-glukozyd, uczestnicza w komunikacji pomie-
dzy korzeniami grochu (Phaseolus vulgaris
L) a bakteria Rhizobium leguminosarum bv.
phaseoli (HUNGARIA i wspotaut. 1991, DENaA-
RIE i wspotaut. 1992). Siewki P. sativum L.
zaszczepione wczesniej inkubowanym z Q
szczepem D293 Rhizobium leguminosarum
bv viciae (niosacym plazmid umozliwiaja-
cy okreSlenie aktywnoSci genow nod oraz
indukcje genow nif i fix), przeniesione na
podloze ubogie w azot, wykazywaly znacznie
lepszy wzrost niz te, ktorych szczep bakteryj-
ny nie byly preinkubowany flawonolem. Za-
tem, traktowanie bakterii R. leguminosarum
Q przyczynito sie do efektywniejszego przez
nie wiazania N, co skutkowalo bujniejszym
wzrostem roSlin na podtozu z deficytem azo-
tu (TSVETKOVA i wspotaut. 2000).

Flawonoidy, w tym pochodne Q, zarow-
no konstytutywne, jak i indukowane, uczest-
nicza w reakcjach obronnych przeciw pato-
genom roSlinnym: grzybom, bakteriom, wi-
rusom (MALOLEPSZA i URBANEK 2000, RUSAK i
wspotaut. 2007).

Kwercetyna i jej pochodne metylowe,
kumulujace si¢ we wloskach wydzielniczych
lisci tytoniu (Nicotiana attenuata 1), dziala-
ja toksycznie i odstraszajaco na owady roSli-
nozerne (RoODA i wspotaut. 2003). Z drugiej
strony istnieja dane, Ze niektore flawonoidy
sa atraktantami zwabiajacymi owady, ktore
przenosza pytek umozliwiajac tym samym za-
pylenie roSlin. Przyktadami takich zwiazkow
sa izokwercetyna i moryna, ktore zwabiaja je-
dwabniki (HARBORNE 1997).

WPEYW KWERCETYNY NA WZROST I ROZWOJ ROSLIN

Rola flawonoidow jako regulatorow we-
wnatrzkomorkowych, jest zwiazana z auksy-
nami. Wysokie stezenia Q, kamferolu i narin-
geniny w A. thaliana wystepuja w tych miej-

scach hipokotyla, w ktorych akumuluja si¢
auksyny. Moze to sugerowac, ze flawonoidy
te wplywaja na procesy rozwojowe rosliny
poprzez kontrole dystrybucji auksyn w tych
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tkankach (PEER i wspotaut. 2001). Zwiazki,
ktore w pierScieniu B maja jedna grupa OH
(monohydroksy), sa kofaktorami peroksy-
dazy, ktora dziata jak IAA-oksydaza, enzym
utleniajacy IAA, podczas gdy zwiazki z dwo-
ma grupami OH (dihydroksy), jak Q, dzialaja
odwrotnie, jak inhibitory degradacji auksyn
(PEER i MARPHY 2007). Ostatnio postuluje
sie, ze PIN5, atypowy czlonek rodziny bia-
tek PIN (sktadnik kompleksu kontrolujacego
wyplyw auksyny z komorki), jest potaczony
z siateczka Srodplazmatyczna w domniema-
nym miejscu syntezy flawonoidow (MRAVEC
i wspotaut. 2009, POLLASTRI i TATTINI 2011).
Flawonoidy, takie jak Q, kamferol, apigenina
i inne, hamuja polarny transport IAA i aku-
mulacje tego hormonu w roSlinie. Blokujac
transport auksyn, wplywaja one na morfolo-
gie roSlin. Zwiazek pomiedzy flawonoidami
a pokrojem roslin wykazano na mutantach
A. thaliana. Zmutowane roSliny wykazywa-
ly duze odstepstwa od normy zaréwno w
rozwoju korzeni, jak i pedow. Ponadto, w
kulturach in vitro lucerny (Medicago trun-
catula), Q oraz formononetyna i genisteina

(izoflawonoidy) hamowaly powstawanie ko-
rzeni, co wydaje si¢ by¢ efektem blokowania
transportu auksyn oraz i/lub zmiana statusu
redoks w komorkach (CHEYNIER i wspotaut.
2013). Mozna stwierdzi¢, ze flawonoidy kon-
troluja poziom auksyn na roéznych drogach:
reguluja gradient auksyn (hamowanie polar-
nego transportu tych hormonoéw), reguluja
lokalne stezenie IAA ( poprzez zahamowanie
peroksydazy regulujacej utlenianie IAA) oraz
usuwaja ROS (AGATI i wspotaut. 2013).

Inna rola flawonoidow jest ich wplyw
na rozwoj pylku, co rOwniez obserwowano
na mutantach roSlin z deficytem flawonoli.
U mutantéw tych stwierdzono efekty pleio-
tropowe takie jak: zahamowanie syntezy fla-
wonoidow, zahamowanie dojrzewania pylku
i lagiewki pylkowej oraz sterylnoS¢ pytku,
ktora mozna bytlo odwroci¢ przez dodanie
kamferolu i Q. Zalezno$¢ pomiedzy kietkowa-
niem pylku a zawartoScia aglikonéw flawo-
noli obserwowano zar6wno u roslin jedno-,
jak i dwuliSciennych, a takze nago- i okryto-
nasiennych (TAYLOR i GROTEWOLD 2005).

PODSUMOWANIE

Flawonole, do ktorych nalezy kwercetyna,
sa u roslin prawdopodobnie najwazniejsza i
najstarsza grupa flawonoidow, zwiazkow o
charakterze polifenolowym. Wykazuja wiele
roznych aktywnosci fizjologicznych, wieloto-
rowo zaangazowane sa w interakcje rosliny z
otaczajacym ja Srodowiskiem. Flawonole, kto-
re posiadaja dwie grupy OH w pierScieniu

B, jak Q, szczegoOlnie sprawnie niweluja ROS.
Bezposrednio lub/i poSrednio reguluja status
redoks w miejscach swej akumulacji/biosyn-
tezy takich jak: wakuole, chloroplasty czy ja-
dra komoérkowe. Chronia roSline przed stre-
sem oksydacyjnym. Ponadto, sa powiazane z
auksynami, wpltywaja na ich dystrybucjeg, a
niekiedy rowniez na biosynteze i degradacje.

KWERCETYNA, WAZNY FLAWONOID W ZYCIU ROSLIN

Streszczenie

Kwercetyna (Q) nalezy dla flawonoidow i zostata
zakwalifikowana do klasy flawonoli, jest zwiazkiem
szeroko rozpowszechnionym w Swiecie roSlin. W ro-
slinach rzadko wystepuje jako aglikon, w wi¢kszoSci
tworzy polaczenia z réznymi zwiazkami, w tym z cu-
krami. Flawonole sa prawdopodobnie najwazniejsza
i najstarsza grupa flawonoidow. Kwercetyna
wystepuja w roznych tkankach, komorkach i kom-
partmentach komorkowych, co jest zwiazane z pel-
niong przez nie funkcja, uczestniczy w interakgcji
pomiedzy rosling a Srodowiskiem. Pochodne hydro-
filowe flawonoli gromadza si¢ gléwnie w struktu-
rach komorkowych (chloroplast, cytoplazma, waku-
ole, jadro). Pochodne lipofilowe wystepuja gtownie
w wydzielniczych i nie wydzielniczych wloskach

(trichomach) zlokalizowanych na powierzchni lisci,
kwiatow i owocow. W efekcie gromadza si¢ w miej-
scach, w ktorych moga skutecznie niwelowac uszko-
dzenia oksydacyjne, w tym wywolane nadmiernym
oSwietleniem, czyli w miejscach powstawania ROS
(reaktywnych form tlenu). Kwercetyna i jej pochod-
ne chronia rosling przed stresem oksydacyjnym, ale
takze poprzez zmiany statusu redoks maja wplyw
na kontrole wzrostu i réznicowania komorek. Zwiaz-
ki te wykazuja wiele aktywnosci fizjologicznych m.
in. regulujac stezenie IAA, na roznych drogach oraz
wplywaja na dojrzewanie pyltku. Zatem, kwercetyna
jest wazna dla rozwoju poszczegllnych organow i
calej rosliny.
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QUERCETIN, A FLAVONOID IMPORTANT IN PLANT LIFE

Summary

Quercetin (Q) belongs to flavonoids, and it has
been classified as a flavonol. It is widely distributed
in the plant kingdom. In plants, Q rarely occurs as
an aglycone, in most cases it forms combinations
with various compounds, including sugars. Flavonols
are probably the most important and oldest group
of flavonoids. Q is found in various tissues, cells and
cellular compartments, what is associated with their
functions, it also participates in the interactions be-
tween plants and environment. Hydrophilic deriva-
tives of flavonols are accumulated predominantly
in cellular structures (chloroplast, cytoplasm, vacu-
ole, nucleus). Lipophilic derivatives occur mainly in

trichomes located on the surface of leaves, flowers
and fruits. They are accumulated in the areas where
they can effectively eliminate oxidative damage
caused by excessive light, thus they are located in
the areas where ROS (reactive oxygen species) are
formed. Q and its derivatives protect plants against
oxidative stress but also, changing redox status, they
can control cell growth and differentiation. These
compounds have many physiological activities, i.a.
by regulation of IAA concentration in various ways
they influence pollen maturation. Thus, quercetin is
important for the development of individual organs
and the whole plant.
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