KOSMOS

PROBLEMY NAUK BIOLOGICZNYCH

Tom 59 2010
Numer 1-2 (286-287)
Strony 199-209

Polskie Towarzystwo Przyrodnikéw im. Kopernika

CEZARY SEMPRUCH

Katedra Biochemii i Biologii Molekularnej
Wydziat Przyrodniczy, Akademia Podlaska
Prusa 12, 08-110 Siedice

E-mail: cezar@ap.siedlce.pl
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ROSLINOZERNYMI OWADAMI

WPROWADZENIE

Jednym z najwazniejszych czynnikow re-
gulujacych interakcje miedzy roSlinozernymi
owadami i ich zywicielami jest sktad chemicz-
ny roslin zywicielskich. Szacuje si¢, ze w tkan-
kach roSlin wystepuje ponad 200 000 meta-
bolitow, a ich liczba w poszczegolnych gatun-
kach oscyluje na poziomie ok. 15 000 (FERNIE
2007). Sposrod tak wielkiej liczby biomolekut
szczegOlne znaczenie w interakcjach miedzy
fitofagami i ich zZywicielami maja zwiazki azo-
towe. Nadmierne nagromadzanie w tkankach
roSlinnych azotu pochodzenia antropoge-
nicznego, w nastepstwie przemystowego lub
rolniczego zanieczyszczenia Srodowiska, w
znacznym stopniu modyfikuje interakcje za-
chodzace miedzy poszczegllnymi sktadnikami
ekosystemOw (THROOP i LERDAU 2004, JONES
i PAINE 2006). Mechanizm tych oddziatywan
jest czesto zwiazany ze zmianami w dostep-
nosci i warto$ci odzywczej tkanek roslinnych.
Powszechnie panuje poglad, iz wzrost zawar-
toSci azotu w tkankach roSlin jest korzystny
dla roSlinozercoOw, poprzez ,polepszanie” skta-
du chemicznego rosliny zywicielskiej. Dotyczy
to wzrostu zawartosci azotowych biomolekut,
tj. aminokwasow biatkowych, bialek i niekto-
rych witamin, oraz spadku stezenia substancji
obronnych, ktorych czasteczki zbudowane sa
glownie z wegla. Azot moze wiec stymulowac
rozwo0j populacji owadéw, a w interakcjach
roSlina-roslinozerca moze wplywaé na prze-
bieg procesow zachodzacych zar6wno w po-
szczegOlnych populacjach, jak i w catych eko-
systemach.

Z drugiej jednak strony, rosliny czesto wy-
twarzaja swoiste zwiazki azotowe, tj. amino-
kwasy niebialkowe, aminy, alkaloidy, zwiaz-
ki cyjanogenne, kwasy hydroksamowe oraz
glukozynolany, wykazujace wtasciwosci dete-
rentOw lub toksyn w stosunku do roSlinozer-
nych owadow (DOMINGEZ i wspolaut. 2008,
CAI i wspotaut. 2009, SEMPRUCH i wspoOlaut.
2009). Przyktadowo, wartoS¢ odzywcza tka-
nek roSlin zywicielskich dla Aleurocanthus
woglumi Ashby (Homoptera, Alerodidae)
w mniejszym stopniu zalezy od zawartoSci
azotowych skladnikow pokarmowych, niz
od obecnosci toksyn i zdolnoSci fitofaga do
ich tolerancji lub detoksykacji (DOWELL i
STEINBERG 1990). Niektore skladniki azoto-
we moga regulowac przebieg reakcji obron-
nych na atak patogenow lub roSlinozernych
stawonogow, ktore w zaleznosSci od sposobu
zerowania moga uruchamiac kaskady reakcji
obronnych na zranienia (np. owady gryzace)
lub szlaki metaboliczne, indukowane przez
odpowiednie elicytory chemiczne (np. pato-
geny i owady klujaco-ssace) (KUSANO i wspot-
aut. 2007, RAJU i wspotaut. 2009, HEIL 2009,
MOLOI i VAN DER WESTHUISEN 2009). Do sub-
stancji takich naleza przede wszystkim ni-
skoczasteczkowe biomolekuly sygnalizacyjne
oraz bialka enzymatyczne i kwasy nukleino-
we. Efektem ich aktywnoSci moze byC gene-
rowanie reaktywnych form tlenu (ang. reac-
tive oxygen species, ROS) lub azotu (ang. re-
active nitrogen species, RNS), indukujacych
programowana Smier¢ komorek (ang. pro-
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grammed cell death, PCD) w miejscu ataku,
ekspresja gen6w R (ang. resistance) odpo-
wiedzialnych za produkcje roSlinnych biatek
obronnych (ang. pathogenesis - related pro-
teins, PR), wzmozona biosynteza wtoérnych
metabolitow szkodliwych dla roSlinozercow,
badz zmiany w strukturze tkanek roslinnych,
utrudniajace zerowanie owadow i wnikanie
patogenow. Wedlug obecnego stanu wie-
dzy kaskady reakcji obronnych roslin maja
zlozony charakter, a dodatkowo interferujac

ze soba tworza skomplikowane sieci sygna-
lizacyjne. Z powyzszych informacji wynika,
iz zwiazki azotowe sa waznym elementem
interakcji zachodzacych pomiedzy roSlinami
a owadami roslinozernymi, a ich oddzialywa-
nie moze mie¢ bardzo zréznicowany charak-
ter. Ze wzgledu na szeroki zakres tych od-
dzialywan, niniejsza praca skupia si¢ jedynie
na niektorych ich aspektach, ze szczegdlnym
uwzglednieniem mechanizméw biochemicz-
no-molekularnych.

ZNACZENIE AZOTU W KONTEKSCIE WARTOSCI ODZYWCZEJ ROSLIN ZYWICIELSKICH DLA
OWADOW

Azot wystepuje w tkankach roSlin w po-
staci réznych form, tj. azot ogélny (catkowi-
ty), obecny we wszystkich rodzajach biomo-
lekut azotowych, lub azot biatkowy, rozpusz-
czalny, aminowy, amidowy, glutaminowy,
asparaginowy, azotanowy, Cczy azotynowy,
wystepujacy tylko w poszczegolnych typach
zwiazkow organicznych. Dlatego udzial po-
szczegOlnych form azotu w interakcjach mie-
dzy roSlinami a zasiedlajacymi je owadami
moze by¢ zréznicowany. Wedlug PENNINGS i
SIMPSON (2008) tkanki zwierzece odznaczaja
sie zdecydowanie wyzszym stezeniem azotu
niz tkanki roSlinne, stad skitadnik ten limitu-
je czesto wartoS¢ odzywcza pokarmu roslin-
nego dla fitofagobw. Przykladowo, przyrost
masy ciala i sktadowanie jaj przez Ageneotei-
tix deorum Scuder (Orthoptera: Acrididae)
sa stymulowane, gdy st¢zenie azotu w po-
zywce osiaga 4-5% (JOERN i BELUNER 1997).
Wysoka zawarto$¢ azotanow w liSciach debu
Quercus Relloggii Newb. dodatnio koreluje z
masowym pojawianiem si¢ owadow ssacych,
gasienic motyli oraz tantnisiowatych (Plutelli-
dae) (JONES i wspotaut. 2008).

ZawartoS¢ azotu w tkankach ro$lin uzyt-
kowych uzalezniona jest w duzym stopniu
od iloSci nawozow azotowych stosowanych
w uprawie. Niski poziom nawozenia azoto-
wego powoduje spadek tempa fotosyntezy
i zawartoSci azotu ogolnego w liSciach ba-
welny (Gossypium hirusutum L.). Znajduje
to odzwierciedlenie w obnizaniu zawartoSci
wolnych aminokwasow, a zwlaszcza glutami-
ny w tkankach zerujacego na niej maczlika
ostroskrzydlego (Bemisia tabaci Gennadius)
(CRAFTS-BRANDER 2002). Osobniki B. tabaci,
wystepujace na roSlinach bawelny nawozo-
nej wysokimi dawkami azotu, wydalaly wraz
ze spadzia wieksze iloSci aminokwasow, a

w szczegOlnoSci asparaginy. Wzrastajacy po-
ziom nawozenia azotowego bawelny wywo-
tywat takze wzrost liczebnosci dorostych i
miodocianych stadiow rozwojowych macz-
lika srebrzystolistnego (Bemisia argentifol-
li Bellows & Perring) (BI i wspotaut. 2001).
BRODBECK i wspotaut. (2001) podaja, ze po-
ziom nawozenia azotowego pomidora zwy-
czajnego (Lycopersicon esculentum L.) ko-
relowal dodatnio z liczebnos$cia wciornastka
zachodniego (Frankliniella occidentalis Per-
gande). RoSliny otrzymujace wyzsze dawki
nawozow wytwarzaly kwiaty odznaczajace
si¢ wyzszym stezeniem azotu ogolnego oraz
korzystniejszym sktadem aminokwasowym w
okresie wystepowania maksymalnej liczebno-
Sci populacji F. occidentalis.

Do owadow bardzo wrazliwych na zawar-
tos¢ roznych form azotu w tkankach roslin
naleza mszyce, dla ktérych zroédlem pokar-
mu jest najczeSciej sok floemowy, odzna-
czajacy sie stosunkowo wysoka zawartoScia
cukrow i niskim stezeniem zwiazkOw azoto-
wych, deterentow i toksyn (DOUGLAS 2000).
Wykazano, ze zawartoS¢ azotu w tkankach
roslin zywicielskich determinuje liczebnosc,
wzrost, rozwoj i rozmnazanie mszycy brzo-
skwiniowej (Myzus persicae Sulz.), mszycy
kapuScianej (Brevicoryne brassicae L.), mszy-
cy ogorkowej (Aphis gossypii Glov.), mszycy
rozano-trawowej (Metopolophium dirhodum
Walk.) i mszycy zbozowej (Sitobion avenae
F.) (HARREVIIN 1970, WEARING 1972, BANER-
JEE i RAYCHUNDHURI 1987, JANSON i wspot-
aut. 1987, ZHOU i CARTER 1992, CIEPIELA i
SEMPRUCH 1993). Obnizenie poziomu nawo-
zenia azotowego roslin wplywal niekorzyst-
nie na biologie¢ takich gatunkéw mszyc, jak:
Toxoptera graminum Rond., Acyrthosiphum
pisum Harris, Rhopalosiphum maidis Fitch,
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Aphis spiraecola Path., Diuraphis noxia Mor-
dvilko, S. avenae, Rhopalosiphum padi (L.)
i Sipha flava Forbes (HURE] 1990, KAAKEH
i wspotaut. 1992, ARCHER i wspotaut. 1995,
MORALES i wspotaut. 2001, SEMPRUCH i wspol-
aut. 2004, MIJASAKA i wspotaut. 2007, SCHUTZ
i wspotaut. 2008). Schylek ubiegtego wieku
dostarczytl wielu danych na temat relacji mie-
dzy zawartoScia réznych form azotu a podat-
noScia roSlin na mszyce. Zdaniem DIXON'A
(1971) szczegllnie przydatnym biochemicz-
nym kryterium podatnosSci zb6z na mszyce
jest stezenie azotu rozpuszczalnego, ktorego
wysoka zawartoScia odznaczaly sie podatne
odmiany pszenicy i pszenzyta (SEMPRUCH i
CIEPIELA 1999). Z kolei, wedlug ZURANSKIEJ
i wspotaut. (1994), niska zawarto$¢ azotu
azotanowego w tkankach niektérych gatun-
kow traw byla przyczyna stabego zasiedlenia
przez mszyce, a zwlaszcza przez S. avenae.

Azotany sa podstawowa forma azotu pobiera-
na przez roSliny wyzsze z gleby, jednak ich
wbudowanie w strukture biomolekut jest
mozliwe dopiero po dwustopniowej redukcji
do jonow amonowych z udzialem redukta-
zy azotanowej (NR; EC 1.6.6.1-3) i reduktazy
azotynowej (NiR; EC 1.7.7.1). AktywnoS¢ obu
tych enzymoéw w nadziemnych czeSciach
pszenzyta dodatnio korelowala z liczebnoScia
S. avenae i mszycy czeremchowo-zbozowej
(Rhopalosiphum padi 1..) (SEMPRUCH i wspot-
aut. 2007). O duzym znaczeniu azotanOow w
interakcjach miedzy mszyca zbozowa a jej
roSlinami zywicielskimi Swiadcza takze wyni-
ki badan CIEPIELI i SEMPRUCHA (2000), ktore
uwidocznily zwiekszona podatnos¢ pszenzyta
na §. avenae, wiazaca si¢ z wysoka zawarto-
Scia azotu ogolnego, rozpuszczalnego, azota-
nowego i glutaminowego oraz niskim st¢ze-
niem azotu bialkowego w klosach.

ZWIAZKI AZOTOWE UCZESTNICZACE W INTERAKCJACH MIEDZY ROSLINAMI I
ROSLINOZERNYMI OWADAMI

Zwiazki azotowe moga odgrywacl rozng
role w oddziatywaniach miedzy roSlinami
a fitofagami. Ponizej przedstawiona zostala
krotka charakterystyka najwazniejszych grup
substancji, bioracych udziat w interakcjach
roSliny-owady.

AMINOKWASY

Aminokwasy biatkowe odgrywaja kluczo-
wa role jako substancje odzywcze dla owa-
dow posiadajacych rozne aparaty gebowe
(HOLLISTER i MULLIN 1998, SANDSTROM i MO-
RAN 1999, MEVI-SULTZ i ERHARDT 2003, SEM-
PRUCH 2009). Na szczegolna uwage zashuguja
aminokwasy egzogenne, ktore nie moga byc¢
syntetyzowane w ciele owada i musza by¢
pobrane wraz z pokarmem (SEMPRUCH i CIE-
PIELA 1998, WILKINSON i DOUGLAS 2003). W
przypadku pluskwiakoéw rownoskrzydtych,
czerpiacych pokarm glownie z wiazek sito-
wych, niedobor aminokwaséw egzogennych
w soku floemowym spowodowal wyksztatce-
nie specyficznych adaptacji. Do takich przy-
stosowan nalezy zaliczy¢ obecnoS¢ w prze-
wodzie pokarmowym obligatoryjnych sym-
biotycznych bakterii z rodzaju Buchnera, za-
opatrujacych mszyce w niezbedne substancje
odzywcze (DOUGLAS 2006). Pomimo, iz geno-
my Buchnera naleza do najmniejszych (0,50
do 0,65 Mpz), mikroorganizmy te zachowaty
zdolno$¢ do biosyntezy wszystkich amino-
kwasOw egzogennych, tracac jednoczeSnie

mozliwos¢ wytwarzania aminokwasow endo-
gennych (DALE i MORAN 2006, MORAN 20006).
Wedlug DoucGLas (2007), obligatoryjne endo-
symbionty wystepuja gtownie u mszyc, pie-
wikow i maczlikowatych oraz u owadow zy-
wiacych si¢ krwia, tj. wszy, pluskwowate, czy
mucha tse-tse.

W interakcjach roSliny-owady wazna
role spetniaja takze aminokwasy niebiatko-
we, ktore w odroznieniu od ich analogéw
biatkowych zaliczane sa do grupy wtornych
metabolitow. Substancje te, jako specyficzne
metabolity poszczegbdlnych gatunkow roslin,
czesto wykazuja wlasciwosci toksyczne w
stosunku do ich fitofagow. Jedna z dobrze
poznanych ich funkcji sa oddziatywania, jako
inhibitorow konkurencyjnych, w przemia-
nach metabolicznych aminokwasow biatko-
wych (ZOGRAFOU i wspotaut. 1998, CIEPIELA i
SEMPRUCH 1999).

BIALKA I PEPTYDY

Biatka sa dla roSlinozercow gtownym 7Zro-
diem aminokwasow, warunkujac tym samym
ich wzrost i rozwOj (SEMPRUCH i CIEPIELA
2002, BABIC i wspotaut. 2008). Wykazano, ze
Slina wydzielana przez Creontiades dilutus
Stal (Hemiptera: Miridae) odznacza si¢ silng
aktywnoScia proteolityczng, co umozliwia ze-
rujacym owadom hydroliz¢ czasteczek biatek
jeszcze przed ich wniknieciem do przewo-
du pokarmowego (COLLEBATCH i wspotaut.
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2001). W S§linie mszyc zbozowych §. avenae
i R. padi stwierdzono obecnos¢ takich pro-
teaz, jak: trypsyna, chymotrypsyna, karboksy-
peptydaza A i B oraz leucynoaminopeptydaza
(URBANSKA i NIRAZ 1990).

W ostatnich latach szczegdlne zaintereso-
wanie budza biatka PR, ktore sa syntetyzowa-
ne w nastepstwie ekspresji genow R, w reak-
cjach typu nabytej odpornosci indukowane;j
(ang. systemic acquired resistance, SAR) i
systemicznej odpornosci indukowanej (ang.
induced systemic resistance, ISR) (ZrOTEK i
WOJCIK 2007). W oparciu o wlasciwosci bio-
chemiczne i aktywnoS¢ biologiczna, biatka
PR podzielono na 17 rodzin (BYCZKOWSKI i
wspotaut. 2009), sposrod ktorych w interak-
cjach roslina-roslinozerca szczegélnie wazna
role odgrywaja enzymy katalizujace biosyn-
teze roSlinnych allomonéw i toksyn (np. li-
poksygenaza, amoniakoliaza L-fenyloalaniny,
oksydazy aminowe) i/lub bialka zaklocajace
trawienie pokarmu roSlinnego, tj. inhibitory
proteaz i lektyny (BURGESS i wspotaut. 2008;
SEALS i wspotaut 2008; SEMPRUCH 2008, 2009;
SPRAWKA 2008; ZAVALA i wspotaut. 2009).

W tkankach wielu gatunkéw roslin akty-
watorami biosyntezy inhibitoréw proteaz jest
peptyd systemina i/lub bogate w hydroksy-
proline glikopeptydy (CONSTABEL i wspotaut.
1998, NARVAEZ-VASQUEZ i wspotaut. 2007).
Geny kodujace biatka odpowiedzialne za syn-
teze wymienionych molekut sa aktywowa-
ne w nastepstwie zranien tkanek roslinnych
(np. przez zerujace owady) lub przez kwas
jasmonowy (JA). Ponadto tripeptyd glutation,
przy udziale peroksydazy, reduktazy i transfe-
razy glutationowej uczestniczy w detoksyka-
¢ji ROS zaré6wno w tkankach roSlinnych jak i
zwierzecych (LESzCzyYNsKI 2001). Zwiazek ten
zaliczany jest w zwiazku z tym do antyoksy-
dantéw, a jego podstawowa rola zwiazana
jest ograniczaniem skutkéw oddzialywania
ROS, generowanych w reakcjach obronnych
roSlin typu nadwrazliwosci (ang. hypersensi-
tive response, HR).

Polimorficzne geny R, charakteryzuja si¢
obecnoscia fragmentéw wiazacych nukleoty-
dy (ang. nucleotide-binding, NB) oraz powta-
rzajacych sie sekwencji kodujacych powto-
rzenia bogate w leucyne (ang. leucine-rich
repeat, LRR), co umozliwia im rozpoznawanie
specyficznych efektorowych bialek, pocho-
dzacych od organizméw inwazyjnych (GOG-
GIN 2007). W zaatakowanych tkankach roslin
indukowane sa kaskady sygnalizacyjne zapo-
czatkowywane przez takie zwiazki, jak: JA,
kwas salicylowy (SA), etylen i inne fitohor-

mony oraz kinazy, chaperoniny i ROS. W ich
wyniku wystepuje wzrost odpornosci roslin
na patogeny i szkodliwe stawonogi (WALLER
i wspotaut. 2008, RASMANN i AGRAWAL 2009,
SILFVER i wspotaut. 2009). Przebieg reakcji
obronnych roSlin z udzialem genoéw R jest
wysoce specyficzny i jest wynikiem interak-
cji miedzy fitofagiem i zywicielem. Wedlug
LAWRENS i wspotaut. (2008) zranienia tkanek
ziemniaka (Solanum tuberosum L.), wywola-
ne zerowaniem stonki ziemniaczanej (Leptino-
tarsa decemlineata Say), aktywowaly 73 geny
kodujace bialka, uczestniczace w metaboli-
zmie pierwotnym i wtornym, ekspresji bialek,
regulacji transkrypcyjnej oraz w reakcjach ro-
slin na stres i patogeny, hamujac jednoczesSnie
ekspresje 54 genow, sposrod ktorych przewa-
zajaca wiekszoS¢ kodowala biatka zwiazane
z fotosynteza. W roSlinach lucerny Medicago
truncatulata Gaertn. zaatakowanej przez Swia-
ttowke naziemnice (Spodoptera exigua Hiub-
ner) wyciszana byla ekspresja genoéw: MtRCA,
kodujacego karboksylaze/oksygenaze rybulo-
zo-1,5-disfosforanu (ang. ribulose bisphospha-
te carboxylase-oxygenase, RUBISCO); MtSTR,
odpowiedzialnego za syntaze stryktozydyny i
MiRFP, kodujacego biatko ,palca cynkowego”
(ang. zinc RING finger protein) oraz induko-
wana ekspresja genu MiRPK, kodujacego re-
ceptor zblizony do kinazy biatkowej (DARWISH
i wspolaut. 2008). Zerowanie mszycy zbozo-
wej w tkankach pszenicy (Triticum aestivum
L) takze uruchamiatlo szereg reakcji obron-
nych, jednak innego typu niz odpowiedZz na
zranienia (ZHAO i wspolaut. 2009). Wystapita
indukcja transkrypcji genu fps, kodujacego
syntetaze pirofosforanu farnezylu, genu aos,
odpowiedzialnego za biosynteze¢ syntazy tlen-
ku allenu i genu pal, kodujacego amoniakolia-
ze LAenyloalaniny. Reakcjom tym towarzyszyl
takze wzrost aktywnoSci enzymow zwiaza-
nych ze szlakami sygnalizacyjnymi JA i SA.

TLENEK AZOTU (NO)

Tlenek azotu (NO) jest wolnym rodni-
kiem, ktory w komoérkach roSlinnych uczest-
niczy w procesach fizjologicznych zwiaza-
nych ze wzrostem i rozwojem, dojrzewaniem
i starzeniem, a takze w metabolizmie odde-
chowym oraz w reakcji obronnych przed
patogenami i roSlinozercami (GNIAZDOWSKA
2004). NO petlni w tych procesach funkcje
sygnalizacyjna, wspotpracujac z cGMP (cy-
kliczny guanozynomonofosforan) oraz akty-
wujac cyklaze guanylanowa. Ponadto, dzieki
obecnosci niesparowanego elektronu, moze
on wchodzi¢ w reakcje z DNA i biatkami, co
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w konsekwencji prowadzi do biodegradacji
struktur komorkowych. W ten sposéb NO,
podobnie jak ROS, moze indukowac¢ PCD w
miejscu ataku patogenow i roSlinozercow lub
w jego bezpoSrednim sgsiedztwie, co stano-
wi podstawe reakcji obronnych roSlin typu
nadwrazliwo$ci (WANG i wspotaut. 20006). Z
drugiej jednak strony, NO moze reagowac
z ROS, zapobiegajac rozprzestrzenianiu sie
uszkodzen oksydacyjnych, a jego dzialanie
pro- lub antyoksydacyjne uzaleznione jest od
stezenia NO i ROS (GNIAZDOWSKA 2004). Tle-
nek azotu wykazuje wysoka aktywnoS¢ juz w
stezeniach rzedu 107'°-10° M.

Zagadnienie udzialu NO w reakcjach
obronnych roslin jest badane dopiero od
1998 r. (Durner i wspotaut. 1998 za GNIAZ-
DOWSKA 2004), stad dane na temat znaczenia
tej czasteczki dla interakcji miedzy roSlino-
zercami i ich zywicielami nie sa jeszcze zbyt
liczne. Wyniki dotychczasowych badan wska-
zuja, ze NO moze uczestniczy¢ zarOwno w
odpowiedzi roslin na zranienia powodowane
przez zerujace stawonogi, jak i na chemicz-
ne elicytory reakcji obronnych. Wykazano
bowiem, iz dostarczenie NO do zranionych
tkanek liSci ziemniaka indukowalo wytwarza-
nie kalozy, odpowiedzialnej za zabliZnianie
zranionych miejsc. Indukcji tej towarzyszyl
wzrost ekspresji genow powiazanych z reak-
cja na zranienie, kodujacych PAL i ekstensy-
ne (PARIS i wspotaut. 2007). Kaloza, oprocz
udzialu w tolerancji ro$lin na zranienia, po-
dobnie jak lektyny i jony wapnia, moze czo-
powaé¢ wiazki sitowe roslin, blokujac prze-
ptyw soku floemowego do miejsc zerowania
owadow (VASCONCELOS i OLIVEIRA 2004). We-
dhlug MoLoI i VAN DER WESTHUISENA (2009)
NO uczestniczy w reakcji nadwrazliwoSci
pszenicy na mszyce D. noxia, a jego biosyn-
teza moze zaleze¢ od aktywnoSci NR.

Oprocz NO role roslinnych molekul sy-
gnalizacyjnych moga spelnia¢ azotany, a w
niektorych przypadkach takze jony amonowe
NH," (STARCK 20006). Jony NO, uczestnicza w
regulacji metabolizmu zwiazkow azotowych
i cukrowcow u rzodkiewnika pospolitego
(Arabidopsis thaliana L.), indukujac badz
wyciszajac ekspresje prawie 600 genow. Jed-
nak ich rola w interakcjach miedzy roSlino-
zercami i ich roSlinami zywicielskimi nie zo-
stala dotychczas wyjasniona.

AMINY

W omawianych interakcjach wazna role
odgrywaja poliaminy, czyli aminy alifatycz-
ne, np. putrescyna, spermidyna, spermina,

kadaweryna i agmatyna, wystepujace po-
wszechnie w tkankach roSlin. Poliaminy sa
syntetyzowane na drodze dekarboksylacji
aminokwaséw zasadowych. Te, zaliczane do
hormonéw roSlinnych zwiazki, moga pod-
wyzszaC tolerancje na stres, zabezpieczajac
przed degradacja makroczasteczki kwasow
nukleinowych, fosfolipidow i bialek, badz
uczestniczy¢ w reakcjach obronnych, indu-
kujac PCD podczas reakcji nadwrazliwoSci
i/lub aktywujac ekspresj¢ genow R w reak-
cjach systemicznych typu SAR i/lub ISR (Ku-
SANO i wspolautorzy 2007, 2008; SEMPRUCH
2008). Poliaminy nanoszone na siewki pszen-
zyta, hamowaly zZerowanie i ograniczaly prze-
zywalno$¢ S. avenae (SEMPRUCH i wspoOlaut.
2009). Aktywnos¢ taka wykazywaly spermi-
dyna, agmatyna i spermina, stosowane w ste-
zeniach od 490 do 770 uM oraz putrescyna,
kadaweryna, spermidyna, spermina i agmaty-
na w stezeniach od 4,90 do 11,40 mM.

W interakcjach rosliny-roSlinozercy biora
ponadto udzial aminy aromatyczne, tj. tyrami-
na, czy katecholoaminy, ktére podobnie jak
zwiazki fenolowe, sa toksyczne dla roslino-
zernych stawonogéw (FACCHINI i wspolaut.
2000; KULMA i SzoprAa 2007; SEMPRUCH 2008).

W ograniczaniu skutkOw infekcji pato-
gennych i uszkodzen powodowanych przez
roSlinozerne owady uczestnicza takze po-
chodne amin alifatycznych i aromatycznych.
Powstaja one jako amidowe polaczenia z
kwasami fenylopropenowymi (ang. hydroxy-
cinnamic acid amides, HCAA) i wykazuja cz¢-
sto wlasciwosci fitoaleksyn, fitoantycypin i/
lub neurotoksyn w stosunku do roSlinozer-
nych stawonogéw (GUILLET i DE Luca 2000,
MORTIARI i wspotaut. 2007). Zranienie tkanek
lisSci pomidora powoduje akumulacje HCAA,
powiazana ze szlakami sygnalizacyjnymi JA
(PEARCE i wspoétaut. 1998, CHEN i wspolaut.
2006, GUILLET i DE Luca 2006). Ponadto, po-
chodne HCAA tyraminy moga takze konden-
sowa¢ w obrebie Scian komorkowych, stwa-
rzajac dodatkowa barier¢ mechaniczna, chro-
niaca roSliny przed wnikaniem patogenow i
atakiem roSlinozernych owadéw (FACCHINI
1998).

ALKALOIDY

Alkaloidy stanowia bardzo liczna grupe
ponad 10 000 zréznicowanych strukturalnie
biomolekul. Ich wspdlna cecha jat obecnos¢
azotu, zwigzanego w roéznego typu pierscie-
niach heterocyklicznych (LESZCZYNSKI 2001).
Wiekszos¢ alkaloidow wykazuje aktywnos¢
biologiczna, dzieki ktorej moga pelni¢ funk-
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cje regulatorOw wzrostu, repelentow lub
deterentow dla roSlinozernych owadow
(ZUNIGA i wspotaut. 1988, BERLANDIER 1996).
Przyktadowo, akrydyna, kwas arystolochowy,
atropina, berberyna, kofeina, nikotyna, sko-
polamina, sparteina i strychnina sa deteren-
tami w stosunku do larw brudnicy niepar-
ki (Lymantria dispar L.), a ich toksycznos¢
wzrasta wraz ze wzrostem stezenia (SHIELDS
i wspotaut. 2008). DOMINGUEZ i wspolaut.
(2008) stwierdzili, ze alkaloidy pirolizydyno-
we, wystepujace w tkankach niektorych ga-
tunkéw roslin z rodziny ogoérecznikowatych
(Boraginaceae) i astrowatych (Asteraceae),
odznaczaly sie witaSciwoSciami deterentny-
mi w stosunku do sOwki bawelnowki egip-
skiej (Spodoptera littoralis Boisduval), stonki
ziemniaczanej oraz mszycCy brzoskwiniowej i
czeremchowo-zbozowej.

W tkankach tytoniu, akumulacja nikoty-
ny i innych alkaloidow jest dodatnio skore-
lowana z wytwarzaniem etylenu (NUGROHO
i wspotaut. 2002), ktoéry nalezy do zwiaz-
kow sygnalizacyjnych, zapoczatkowujacych
kaskady reakcji obronnych roSlin przeciw-
ko patogenom i roSlinozercom. Z kolei es-
try metylowe kwasu jasmonowego (MeJA),
jako substancje sygnalizacyjne zaangazowana
w reakcje obronne roSlin na atak roSlino-
zercOw, reguluja u Lolium arundinaceum
Schreb. ekspresje genu LolC, odpowiedzial-
nego za biosynteze alkaloidow lolinowych
(SIMONS i wspotaut. 2008). W tkankach jecz-
mienia, pod wplywem JA, indukowana byla
natomiast ekspresja genu M7, kodujacego O-
metylotransferaze, zaangazowana w biosynte-
ze¢ alkaloidow indolowych (LARSSON i wspol-
aut. 2000).

W wyniku koewolugji, roSlinozerne owa-
dy nabyly zdolnos¢ tolerancji szkodliwych
wtornych metabolitow, wystepujacych w
tkankach roSlin, w stosunkowo niewielkich
stezeniach. Przykladem takiego przystoso-
wania moze by¢ czeSciowa detoksykacja ko-
niiny i y-koniceiny (alkaloidow piperydyno-
wych) przez larwy Trichoplusia ni Hubner
przy udziale cytochromu P450 lub deaktywa-
cja grabiny przez S. avenae, przebiegajaca z
udzialem karboksyloesterazy i S-transferazy
glutationowej (CASTELLS i BERENBAUM 2008,
CAI i wspotaut. 2009). Znane sa takze przy-
padki pozytywnego oddzialywania alkalo-
idow na adaptacje Srodowiskowe roSlinozer-
coOw. EDGAR i wspoétaut. (2007) zauwazyli,
ze niektore gatunki owadow posiadaja zdol-
noS¢ przeksztalcania roSlinnych alkaloidow
pirolizydynowych w tzw. ,owadzie alkaloidy

pirolizydynowe” (ang. insect pirrolizidine al-
kaloids), ktore sa prekursorami biosyntezy
feromonu — hydroksydanaidalu. Ponadto, ze-
rujace na kapuScie chrzaszcze z gatunku Epi-
lachna paenulata German (Koleoptera: Coc-
cinellidae), wykorzystuja do obrony przed
drapiezcami mieszanine piperydyny, homo-
tropanu i alkaloidéw pirolizydynowych (Ca-
MARANO i wspotaut. 2009).

ZWIAZKI CYJANOGENNE

Cyjanowodor (HCN) moze chroni¢ rosli-
ny przed fitofagami, a zwlaszcza przed ro-
Slinozernymi owadami dzicki zdolnoSci do
hamowania aktywnoSci oksydazy cytochro-
mowej oraz innych enzymoéw zawierajacych
metale (SIEGIEN 2007). Rosliny, uwalniajace
ponad 20 mg HCN na 100 g Swiezej masy
uwazane sa za trujace (LESZCZYNSKI 2001).
Zdolnos¢ do cyjanogenezy, czyli uwalniania
cyjanowodoru, posiada ponad 2650 gatun-
kow nalezacych do 550 rodzajow i 130 ro-
dzin, niektore szczepy bakterii i ponad 30
gatunkow grzyboéw (LESZCZYNSKI 2001, MALI-
NOWSKI 2008). Podstawowym Zrodlem HCN
w tkankach roslin sa glikozydy cyjanogenne,
a rzadziej lipidy cyjanogenne, glioksalan lub
hydroksyloamina. Niewielkie iloSci cyjanowo-
doru moga takze powstawac podczas syntezy
etylenu z kwasu 1l-amino-cyklopropano-1-k-
arboksylowego. Glikozydy cyjanogenne, takie
jak: amigdalina i prunasyna, sa klasyfikowane
sa jako fitoantycypiny. Sa one syntetyzowane
z waliny, izoleucyny, leucyny, fenyloalaniny,
tyrozyny i 2-cyklopentenyloglicyny z udzia-
lem kompleksu multienzymatycznego, ztozo-
nego m.in. cytochromu P450 i UDPG-gluko-
zylotransferazy (MORANT i wspolaut. 2008).
Ich rozpad do HCN zapoczatkowywany jest
przez p-glukozydaze, a wickszoS¢ roSlin za-
wiera nieznaczne iloSci wolnego HCN, po-
mimo rownoczesnej obecnosci B-glukozydaz
i glikozydow cyjanogennych (MALINOWSKI
2008). Dopiero uszkodzenie ich tkanek, np.
przez zerujace owady, prowadzi do aktywa-
¢ji procesu cyjanogenezy. RoSlinozercy moga
do pewnego stopnia tolerowal obecnosc
glikozydow cyjanogennych w diecie, dzieki
réznym mechanizmom ich detoksykacji lub
dzieki sposobowi zerowania, minimalizujace-
mu uszkodzenia tkanek roslin cyjanogennych
(SIEGIEN 2007). Wedtug URBANSKIE] i wspol-
aut. (2002) mszyca czeremchowo-zbozowa
wykorzystuje do detoksykacji HCN, genero-
wanego w uszkodzonych liSciach czeremchy,
dwa enzymy: rodanaze (transferaza siarkowa
tiosiarczan: cyjanek), przeksztalcajaca cyja-
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nian w mniej toksyczny tiocyjanian oraz syn-
taze B-cyjanoalaninowa, wlaczajacej HCN do
puli aminokwasow.

GLUKOZYNOLANY

Pod wzgledem chemicznym glukozynola-
ny sa glikozydami, zawierajacymi w czastecz-
kach atomy siarki i azotu. Wystepuja one w
tkankach roslin nalezacych do takich rodzin,
jak: Capparaceae, Morningaceae, Resudace-
ae, Stegnospermaceae, a W szczegolnosci
Brassicaceae, gdzie najbardziej znanym ich
przedstawicielem jest synigryna (LESZCZYN-
SKI 2001). Szkodliwos$¢ glukozynolanéow dla
roSlinozernych owadéw wiaze sie przede
wszystkim z ich rozkladem przebiegajacym
z udzialem myrozynazy (tioglukozydaza) i
epitiospecyficznych biatek, w wyniku ktore-
go uwalniane sa m.in. lotne izotiocyjaniany
i nitryle, ktéore w rezultacie dalszych prze-
ksztalcen generowa¢ moga HCN. Wytwarza-
nie i rozpad glukozynolané6w w tkankach
roSlin indukowane sa czesto uszkodzeniem
tkanek roslinnych przez zerujace owady (TE-
XTOR i GERSHENZON 2009), przy czym wyniki
dotychczasowych badan dowodza, ze izo-
tiocyjaniany sa bardziej szkodliwe dla rosli-
nozercOw niz nitryle (BUROW i WITTSTOCK
2009). MORANT i wspolaut. (2008) podaja,
ze osobniki T. ni che¢tniej zerowaly na rosli-
nach wytwarzajacych nitryle niz izotiocyja-
niany, a larwy bielinka rzepnika (Pieris ra-
pae L.) neutralizowaly izotiocyjaniany prze-
ksztalcajac je w nitryle. W przypadku inte-
rakcji miedzy rzodkiewnikiem pospolitym a
larwami P. rapae, obie wymienione grupy
biomolekul uczestniczyly zar6wno w me-
chanizmach odpornoSci bezposredniej jak
i posredniej, oddzialywujac jako atraktanty
na parazytoidy z gatunku Cotesia rubecula
Marshall (MumM i wspoétaut. 2008). Ponad-
to wykazano, ze wzrost zawartoSci alifatycz-
nych i aromatycznych glukozynolanow w
tkankach zaatakowanych roSlin jest powia-

zany z kaskadami reakcji sygnalizowanych
przez JA, SA i etylen. W ich efekcie naste-
powalo zwickszenie transkrypcji genow za-
angazowanych w biosynteze wtornych me-
tabolitow (MEWIS i wspotaut. 2006, TEXTOR i
GERSHENZON 2009).

CYKLICZNE KWASY HYDROKSAMOWE

Cykliczne kwasy hydroksamowe stano-
wia grupe wtornych metabolitow hetero-
cyklicznych, wystepujacych przede wszyst-
kim w tkankach mtodych ro$lin z rodziny
Poaceae (LESZCZYNSKI 2001). Najwazniej-
szymi ich przedstawicielami sa: 2,4-di-
hydroksy-1,4-benzoksazyn-3-on (DIBOA),
obecny w roSlinach zyta i pszenzyta oraz
2,4-dihydroksy-7-metoksy-1,4-benzoksazyn-
3-on (DIMBOA) wystepujacy w kukurydzy
i pszenicy. Cykliczne kwasy hydroksamowe
w tkankach roSlin wystepuja na ogét w po-
staci 2-O-B-glukozydow, ktore pod wplywem
B-glukozydazy ulegaja hydrolizie do glukozy
i wolnych aglikon6w (NIEMEYER 1988). LESz-
CZYNSKI i wspotaut. (1989) podaja, ze DIM-
BOA juz w bardzo niewielkich st¢zeniach
odwracalnie hamuje syntez¢ ATP i obniza
aktywnoS¢ ATP-azy. Wyzsza zawartoS¢ tego
zwiazku moze takze hamowad transport
elektroné6w w lancuchu oddechowym rosli-
nozernych owadow. Wedlug MUKANGANY-
ANA i wspotaut. (2003), DIMBOA hamowat
aktywnoSc¢ esterazy i transferazy glutationo-
wej w tkankach R. padi.. 7Z drugiej strony
zerowanie mszyc zbozowych z gatunkow R.
padi i S. avenae indukowalo akumulacje cy-
klicznych kwasow hydroksamowych w siew-
kach pszenic Triticum aestivum L. i Triti-
cum uniaristatum Vis. (LESZCZYNSKI i DIXON
1990; GIANOLI i NIEMEYER 1997, 1998). Po-
nadto udowodniono, ze wzrost zawartoSci
DIMBOA w tkankach pszenicy zwyczajnej
jest takze wywolywany przez egzogenny M]J
(SLESAK i wspotaut. 2001, BLASSIOLLI MORALES
i wspotaut. 2008).

PODSUMOWANIE

W zwiazku z dynamicznym rozwojem me-
tod analitycznych mozliwe sa coraz bardziej
wnikliwe badania nad rola azotu i zwigzkow
azotowych w interakcjach mi¢dzy roSlinami
i owadami roSlinozernymi. Obecnie mniej
uwagi poswieca sie bezposredniemu udzia-
lowi azotu w ksztaltowaniu wartoSci pokar-
mowej roslin zywicielskich dla fitofagow.
Wzrasta natomiast zainteresowanie biomo-

lekutami azotowymi, uczestniczacymi w mo-
lekularnych mechanizmach regulacji reakcji
obronnych roslin. W prowadzonych bada-
niach wickszg uwage zwraca si¢ na czastecz-
ki sygnalizacyjne, kwasy nukleinowe oraz
biatka PR. Dominuja zagadnienia zwiazane
z identyfikacja i badaniem ekspresji genow,
uczestniczacych w mechanizmach odporno-
Sci konstytutywnej i indukowanej. Generuja
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one nowe pytania i watpliwosci, co indukuje
dalszy, dynamiczny rozwo6j badan nad mole-

kularnym podtozem interakcji miedzy roSli-
nozercami i ich roSlinami zywicielskimi.

NITROGEN COMPOUNDS IN INTERACTIONS BETWEEN PLANTS AND HERBIVOROUS INSECTS

Summary

The review is focused on role of nitrogenous
plant compounds in chemical interactions between
herbivorous insects and their host-plants. Nitrogen
is an important factor that limits nutritive value of
host plants for herbivores, since animal tissues con-
tain its higher concentration. Especially important
are such nitrogenous primary metabolites as amino
acids, amides, proteins and some vitamins. On the
other hand, many plants also synthesize nitrogenous
secondary metabolites, i.e. non-protein amino acids,
amines, alkaloids, cyanogenic glycosides, hydroxamic
acids and glucosinolates, that may act as repellents,

deterrents and/or toxins for herbivores. At present,
research in this area is focused on dual role of the
nitrogen in plant nutritive value for herbivores and
its participation in molecular mechanisms of regula-
tion plant defense against pathogens and herbivores,
including signaling molecules, nucleic acids and PR
proteins. The basic problems concern identification
and expression of genes participating in mecha-
nisms of constitutive and/or induced resistance.
Thus further studies on molecular background of
the chemical interactions between plants and her-
bivores are needed.
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