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Synopsis. Rosliny uprawne, przez caly okres wegetacji sa narazone na atak patogendow i szkodnikow.
Wrazliwo$¢ na atak wynika nie tylko z cech genetycznych rosliny i jej naturalnych wrogéw, lecz takze
z warunkéw w srodowisku wzrostu obu grup organizméow. Wirulencja patogena w duzym stopniu zalezy
od stanu odzywienia atakowanej rosliny. W okresie wegetacji, roslina buduje wiele strategii obronnych,
z ktorych 3 przedstawiono w niniejszym artykule. Pierwsza strategia polega na uzyskaniu przez rosling
w stresie stanu homoestazy azotowej. Podstawg tej strategii jest efektywna kontrola stanu odZzywienia rosliny
azotem, ktory definiuje warunki ataku pasozytow. Efektywng kontrolg¢ metabolizmu azotowego zapewnia
potas, ktorego dziatanie polega na przeksztatcaniu niskoczasteczkowych metabolitow azotowych w biatka.
Tym samym pierwiastek ten stwarza korzystne warunki do wzrostu i plonowania ro§liny uprawnej, lecz
jednoczesnie niekorzystne dla wirulencji patogena. Druga grupa mechanizméw obronnych rosliny opiera
si¢ na budowie barier mechanicznych dla pasozytow. W tym systemie glowna rol¢ odgrywaja siarka, miedz,
zelazo i potas. Pierwiastki te s3 odpowiedzialne za syntezg ligniny. Trzecia grupa strategii obronnej rosliny
jest zwigzana z wapniem, ktory bierze udzial w przekazywaniu sygnatu hormonalnego do komorek re-
ceptorow, celem syntezy metabolitow wtérnych ograniczajacych synteze enzymow pektynolitycznych przez
kietkujace spory grzybow.

Slowa kluczowe — key words: patogeny — pathogens, strategie obronne — defence strategies, sktadniki
pokarmowe — nutrients, azot — nitrogen, potas — potassium, wapni — calcium

WSTEP

Graham i Webb [1991] zdefiniowali odpornos¢ rosliny jako ,,zdolno$¢ do ograniczenia pene-
tracji komorki, wzrostu i reprodukcji patogena”. Reakcja rosliny na atak pasozyta jest efektem
dziatania trzech wspoldziatajacych ze soba grup czynnikow zwanych ,,trojkatem chorobowym™:
a) podatnos¢ rosliny zywicielskiej, b) wirulencja patogena, ¢) Srodowisko wzrostu obu organi-
zméw. Pierwsze dwa czynniki sg jednoznacznie zdefiniowane genetyczne. Srodowisko mody-
fikuje stopien presji stresu biotycznego, ktdrej miara jest szybko$¢ przetamania odpornos$ci rosliny
[Poschenrieder i in. 2006]. Cecha ta, zwana wirulencja patogena, obejmuje skalg porazenia ros-
liny, ktora trzeba rozpatrywac jako funkcj¢ czynnikow:

a) abiotycznych srodowiska — temperatura, wilgotno$¢ tanu, nastonecznienie itp.;

b) biotycznych, rozwazanych w aspekcie ogélnego stanu odzywienia, struktury i budowy

tkanek okrywowych, a takze biosyntezy metabolitéw wtornych przez rosling zywicielska.

Rosliny wytworzyty w okresie swej ewolucji szereg mechanizmow zwickszajacych tolerancje
na stresy biotyczne, jak i ograniczajacych infekcje oraz stopien porazenia. Reakcja obronna ro$-
liny zainfekowanej przez patogena zachodzi w zmiennym przedziale czasu, liczonym w godzi-
nach, czy tez dniach. Mechanizm obronny zaatakowanej rosliny polega na odci¢ciu jej zdrowych
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tkanek od doptywu substancji toksycznych wydzielanych przez mikroorganizm patogenny.
W ostatecznosci ro§lina eliminuje zaatakowane komorki. Rosliny wytworzyty dwie strategie kon-
troli miejsca infekcji:

a) lokalng — kontrola proceséw metabolicznych zachodzacych w strefie infekcji, odniesiong

do produkcji:

— kwasu benzoesowego i salicylowego;

— flawonoiddw, saponin, tanin, terpenow;

— lignin, zwigzkoéw niezbednych do fortyfikacji §cian komorkowych;
biatek antystresowych;

b) systemiczng.

Reakcja systemiczna rosliny polega na przesytaniu we floemie sygnatu hormonalnego (kwas
salicylowy, kwas jasmonowy) z miejsca infekcji do $cisle zdefiniowanych komorek organizmu,
ktére wywoluja aktywacje genow odpowiedzialnych za syntezg zwiazkow toksycznych dla paso-
zyta, migdzy innymi fitoaleksyn, glikozydow cyjanogennych, glikozynolanéw. Od poczatkéw rol-
nictwa, wymienione powyzej mechanizmy obronne rosliny sa3 wzmacniane droga selekcji i ho-
dowli odmian odpornych na dzialanie danego patogena [Marschner 1986, Poschenrieder i in.
2006].

Stopien presji pasozyta na rosling zywicielskg w znacznym stopniu zalezy od zewngtrzne;j
i wewnetrznej podatno$ci atakowanego organizmu, ktdra z kolei jest pochodng stanu odzywienia
1 warunkow reprodukcji [Krauss 2001, Marschner 1986]. Rosliny w okresie swej wegetacji uru-
chamiajg wiele mechanizmow obronnych, z ktorych trzy zostang oméwione w niniejszym arty-
kule, a mianowicie:

a) regulacja metabolizmu azotowego,

b) budowa barier mechanicznych,

c) powstrzymywanie infekcji.

Celem niniejszego opracowania jest wskazanie, na przyktadzie kilku sktadnikow mineralnych,
roli homeostazy zywieniowej w budowie systemu odpornosci roslin uprawnych na stresy abio-
tyczne wywolane przez patogeny.

KONTROWERSYJNOSC AZOTU

Azot jest podstawowym czynnikiem wzrostu roslin, a wigc decyduje o plonie. Kontrowersyj-
nos¢ azotu w tworzeniu systemu odpornosci rosliny polega na tym, ze niedobdr tego whasnie
sktadnika ogranicza szybko$¢ wzrostu rosliny, redukujac jednoczes$nie jej potencjat plonowania,
a wigc nie moze zosta¢ wyeliminowany z procesu produkcji. Jednoczes$nie, co nie zawsze trafnie
rozpoznaja rolnicy, sktadnik ten przy nieodpowiedniej kontroli zywieniowej, tworzy optymalne
warunki do wzrostu presji pasozyta. Warunki te s3 pochodng dwoch charakterystyk rosliny, a
mianowicie struktury zwiazkow organicznych komorki oraz budowy anatomicznej (tab. 1).
Pierwsza grupa cech obejmuje nie tylko zawarto$¢ niskoczasteczkowych zwigzkdéw azotu i
cukrow, lecz takze mniejsza zawarto$¢ weglowodandw strukturalnych — ligniny. Zwiazki azotu,
takie jak aminokwasy i amidy sg bowiem bezposrednio wlaczane przez pasozyty obligatoryjne
w struktury metaboliczne, co tym samym zwigksza tempo ich rozmnazania. Zwiazki strukturalne,
zwickszajac grubos¢ tkanek okrywowych, ksztaltuja stopien infekcji w kierunku odwrotnym.
Niedorozwdj tkanki mechanicznej, w luksusowo odzywionych azotem roslinach wynika nie
tylko z szybkiego wzrostu, lecz takze z niedostatecznego odzywienia pierwiastkami, ktore sa
niezb¢dne w syntezie ligniny, a wigc siarka, miedzia i potasem. Konsekwencja zmian struktury
morfologicznej i anatomicznej rosliny jest zmiana architektury tanu (plantacji), ktora istotnie
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Tabela 1. Reakcja morfologiczna i anatomiczna ro$lin uprawnych na stan odzywienia azotem
Table 1.  Morphological and anatomical response of crop plants to nitrogen nutritional status

Status azotowy rosliny

Organy i tkanki rosliny Nitrogenous status of plant
Plant organs and tissues niedobor nadmiar luksusowy
deficit luxury surpluss

Zawarto$¢ niskoczasteczkowych zwigzkow azotu mata duza
Content of low molecular N compounds low high
Synteza metabolitow wtérnych duza mata
Secondary metabolism high low
Liscie mata duza
Leaves low high
Miazszos¢ liscia duza — liScie grube mata — liscie cienkie
Leaf thickness high — thick leaves low — thin leaves
Tkanki mechaniczne dobrze wyksztatcone stabo wyksztatcone
Mechanical tissues Sfully-developed weak-developed
Szybkos¢ wzrostu rosliny, pokrdj mata, kartowatos¢ duza, wybujatosé
Rate of plant growth, morphological shape low, dwarfism high, excessively growth

ksztaltuje srodowisko abiotyczne wzrostu patogena. Rosliny szybkorosnace, zwickszajac gestosé
fanu (plantacji), tym samym zmieniaja srodowisko fizyczne wzrostu (§wiatlo, temperatura),
a jednoczes$nie tworza dogodne warunki do reprodukceji pasozytéw. Z drugiej strony, biorac pod
uwage skutki niedoboru azotu, ujawniajace si¢ najczesciej w zaawansowanych fazach rozwoju
ro$liny uprawnej, tworza si¢ warunki do infekcji roslin przez patogeny fakultatywne (Alternaria,
Fusarium, Cercospora beticola). W tym przypadku dobre odzywienia azotem ogranicza wzrost
patogena [Bergmann 1992, Marschner 1986].

POTAS - KONTROLER METABOLIZMU AZOTOWEGO

Potas odgrywa bardzo istotng role w budowie systemu odpornosci roslin uprawnych na atak
chorob i szkodnikow. Zwigkszona podatnos¢ roslin notuje si¢ w uktadzie, w ktorym jednoczesnie
wystepuje nadmiar azotu w potaczeniu z niedoborem potasu. Z tej tez przyczyny mozna przyjac
hipotezg, ze odpornos¢ roslin uprawnych na atak pasozyta wynika nie tylko z samej zawartosci
obu sktadnikdéw, lecz z ich wzajemnej relacji (tab. 2). Rola potasu w budowie systemu odpornosci
ro$liny uprawnej przejawia si¢ dwojaki sposob, poprzez regulacje:

a) skladu metabolitow komorki

— niskoczgsteczkowe zwigzki azotu,
— cukry niskoczasteczkowe;

b) udziatlu tkanki mechaniczne;.

Pierwsze dwa czynniki metaboliczne kontrolujg odzywcza warto$¢ soku rosliny zywiciela.
Generalnie, im wigcej zwigzkodw niskoczasteczkowych, tym lepsze warunki dla wzrostu patogena.
Teza ta dotyczy tylko grzybow obligatoryjnych, a wigc zaleznych od zywej tkanki rosliny zywi-
cielskiej. Poprawa stanu odzywienia rosliny potasem, $cislej zbilansowanie azotu potasem, pro-
wadzi do zmniejszenia presji tej grupy patogendw. Istota dziatania potasu jest posrednia i polega
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Tabela2.  Odporno$é roslin na choroby - wptyw poziomu odzywienia azotem i potasem (Marschner 1986)
Table 2. Plant resistance to diseases — effect of nitrogen and potassium nutritional status (Marschner

1986)
Poziom azotu w ro$linie Poziom potasu w ro$linie
Typ patogena i choroba Plant nitrogen level Plant potassium level
Pathogen type and disease maty duzy maty duzy
low high low high
patogeny obligatoryjne — obligate parasites
Puccinia spp. +! ++ 4+
Erysiphe graminis + ++ ++ +
patogeny fakultatywne — facultative parasites
Alternaria spp. ++ + 4+
Fusarium oxysporum ++ + +++
Xanthomonas spp. ++ + -+

'+, ++, +++ — infekcja niska, $rednia i duza; low, medium and high infection
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Rys. 1. Wplyw dobrego odzywienia roslin uprawnych potasem na odporno$¢ na pasozyty i wzrost plonu
(Perrenoud 1990)

Fig. 1. Effect of crop plants potassium nutritional status on resistance to parasites and yield increase
(Perrenoud 1990)
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na zmniejszeniu ilo$ci substratu pokarmowego dla grzybow, czyli zawartosci niskoczasteczko-
wych zwigzkow azotu i cukrow. Zwiazki te, w warunkach dobrego odzywienia rosliny potasem,
sg efektywnie wiaczane w zwigzki strukturalne, biatka i weglowodany [Marschner 1986]. Ponadto,
niedobor potasu zmniejsza szybko§¢ wzrostu komorek merystematycznych rosliny, a takze gru-
bos¢ scian komoérkowych. W rezultacie pogarsza si¢ struktura fizyczna tkanek ro§linnych, tworzac
tym samym warunki do inwazji grzybow. Mozna wigc twierdzi¢, ze im lepsze odzywienie roslin
potasem w stosunku do azotu, tym wigksza ich odporno$¢ na atak patogendéw. Liczne badania
prowadzone nad rola potasu w budowie systemu odpornosci roslin uprawnych na stresy biotyczne,
wykazaty ze ro$liny dobrze odzywione potasem sg w stanie zmniejszy¢ presje pasozyta, co ma
jednoczes$nie istotny, dodatni skutek plonotworczy (rys. 1) [Armstrong 1998, Krauss 2001].

W odniesieniu do patogenow fakultatywnych, potas takze zmniejsza ich presje. W tym jednak
przypadku trzeba przyjac hipotezg, ze potas zwigkszajac pobieranie azotanow z gleby, opoznia
dojrzewanie ro§liny, a tym samym atak pasozytow. W przypadku Cercospora beticola ana-
logiczna role petni nie tylko potas, lecz gtownie magnez [Bergmann 1992].

BUDOWA BARIER MECHANICZNYCH - SYNTEZA LIGNINY

Naturalnymi barierami rosliny w kontakcie ze srodowiskiem zewnetrznym, sg kutikula, ko-

morki epidermy i §ciany komorkowe. Zmiany anatomiczne wywotane stanem odzywienia roslin
dotycza grubosci kutikuli, jak rowniez komorek epidermy, pedu lub zdzbta. Skutki te wynikaja
z syntezy ligniny oraz akumulacji krzemionki. Wzrost zawartos$ci tkanki mechanicznej (celuloza,
hemicelulozy, ligniny) w tkankach i organach rosliny, gtéwnie ligniny, zmniejsza prawdopodo-
bienstwo mechanicznej infekcji szkodnika. Rola kilku pierwiastkow jest w tym aspekcie dobrze
rozpoznana. Efektywna kontrola Zywieniowa podatnosci roslin uprawnych na atak pasozyta
polega nie tylko na kontroli jego wzrostu i reprodukc;ji, lecz winna takze obejmowac dostatecznie
duza syntezg¢ zwiazkéw wzmacniajacych tkanki ochronne. Generalnie rosliny dobrze odzywione
tylko azotem zmniejszaja udzial tych tkanek (tab. 1). W konsekwencji zmian anatomicznych,
tkanki pedow roslin wzmacniaja lub ostabiajg grubo$¢, a tym samym modyfikuja ochronnag rolg
barier fizycznych organizmu w budowie systemu odpornosci na atak pasozytow.

Najwigksza role w produkeji tkanek w budowie tkanek mechanicznych, gtownie ligniny
i hemicelulozy, odgrywa miedz, ktora warunkuje aktywnos$¢ enzymow odpowiedzialnych za syn-
teze tego zwigzku organicznego (lakaza). Niedobor tego pierwiastka prawie 2-krotnie zmniejsza
ilo$¢ ligniny w mtodych li§ciach (tab. 3) [Marschner 1986]. W syntezie ligniny biora takze udziat
inne pierwiastki, jak zelazo (peroksydaza) oraz siarka (aminokwas metionina). Jony K" zwigkszaja
aktywnos¢ B-glukozydazy, enzymu odpowiedzialnego za produkcj¢ zwigzkoéw fenolowych w ros-
linie, ktore sg takze prekursorami lignin [Perrenoud 1990].

Tabela 3. Odzywienie mlodych lisci pszenicy miedziag a synteza weglowodandw strukturalnych
(Marschner 1986)
Table 3. Copper nutritional status of young wheat leaves and structural carbohydrates synthesis

(Marschner 1986)
Zawartosé Cu korsli)i?]?c? . Procentowy udziat w écia.mie komorkowej
Wariant Cu content i Wa\l’;’ Percentage share in cell wall
Lol
Treatment mg kgrl S.m. % s.m., a-celuloza hemiceluloza lignina
mg - kg" DM % of DM a-cellulose hemiellulose lignin
+Cu 7,1 46,2 46,8 46,7 6,5

-Cu 1,0 42,9 55,3 41,4 33
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Rys. 2. Akumulacja potasu i wapnia przez rzepak ozimy w sezonie wegetacyjnym
(Bartog 1 Grzebisz 2004)
Fig. 2. Accumulation of potassium and calcium by oilseed rape over the growing season
(Bartog i Grzebisz 2004)

POWSTRZYMYWANIE INFEKCJI

Zwigzki odzywcze, azot i cukry, stanowig substrat zywieniowy dla pasozyta, ktory wpierw
musi si¢ pojawié, a wigc wykietkowac i zbudowaé grzybnie. Te dwa ostatnie procesy w duzym
stopniu zaleza od odzywienia rosliny wapniem i borem. Oba te pierwiastki sg integralnymi sktad-
nikami blaszki Srodkowej. Sposrod kationow, obok wapnia, rowniez potas odgrywa znaczaca rolg
w ksztattowaniu systemu odpornos$ci rosliny. Jak specyficzne moga by¢ relacje miedzy oboma
pierwiastkami przedstawiono na rysunku 2. Akumulacja potasu i wapnia przez rzepak ozimy
przebiega w okresie wegetacji w odwrotnych kierunkach. W pierwszym okresie dominuje
akumulacja potasu, lecz od fazy kwitnienia, gdy roslina tworzy luszczyny, gwattownie wrecz
narasta akumulacja wapnia. W tej fazie rozwoju tuszczyny rzepaku sa narazone na atak pasozytow
fakultatywnych (Alternaria spp. oraz Botrytis cinerea). Wzrost zawarto$ci wapnia w tkankach
ro$lin ogranicza aktywno$¢ enzymow pektynolitycznych wydzielanych przez patogenne grzyby
i bakterie do komorki rosliny zywiciela (tab. 4) [Easterwood 2002, Marschner 1986]. Dane
doswiadczalne zebrane dla Fusarium oxysporum, grzyba ktory wywoluje fuzaryjne wigdnigcie
pomidoréw, wykazaly ograniczenie tego procesu po wykonaniu oprysku dolistnego rosliny,
roztworami chlorku wapnia lub azotanu wapnia. Podobnie dobre efekty uzyskano w redukcji
aktywnosci grzybow z rodzaju Erwinia w fasoli, droga zwigkszenia zawarto$ci wapnia, ktory
silnie ograniczyt porazenie juz przy zawartosci pierwiastka na poziomie 2% s.m. [Easterwood
2002]. Waznarolg odgrywa jednak zachowanie odpowiedniego stosunku mi¢dzy kationami, gdyz
nadmierne odzywienie potasem wywotuje antagonizm wzgledem wapnia, co w konsekwencji
prowadzi do silnego wzrostu porazenia, przyktadowo fasoli przez Botrytis (tab. 5).
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Tabela 4. Wplyw zawartosci wapnia w tkankach fasoli na infekcj¢ bakteryjna (Easterwood 2002)
Table 4.  Effect of calcium content in bean tissue on pathogen infection (Easterwood 2002)

Zawarto$é Ca Wzglqdpa akty\ynos'é enzymow Stopief porazenia
Ca content Relative activity of enzymes przez Erwinia'
% s.m. poligalakuronaza transeliminaza pektynianowa Degree of E’;Wi”ia
% DM polygalacturonase pectate transeliminase severity
0,68 62 7,2 4
1,60 48 45 4
3,40 21 0 0

' 0 — brak symptomow, no symptoms; 4 — rosliny obumarty w krotkim czasie, complete decay of plants in
short time

Tabela 5.  Antagonizm kationowy tkanek fasoli a stopien porazenie przez patogena (Easterwood 2002)
Table 5.  Cations antagonism in bean tissue and pathogen infection degree (Easterwood 2002)

Kationy, % s.m . o >
Cations. % of DM Stopien porazenia przez Botrytis
Degree of Botrytis infection'

K Ca Mg
1,44 1,06 0,32 4
2,38 0,54 0,41
3,42 0,22 0,47 13
4,89 0,18 0,42 15

' mate, low: 0-5; umiarkowane, medium: 6-10; duze, high: 11-15

PODSUMOWANIE

Wezwania przed jakimi stoi rolnictwo XXI wieku sg rozliczne, obejmujac tak podstawowe,

lecz jednoczes$nie sprzeczne cele, jak wzrost produkcji zywnosci i ochrona $rodowiska. Cele te
sa mozliwe do realizacji, lecz pod warunkiem zwigkszenia efektywnosci stosowanego azotu. Pro-
dukcja nawozoéw azotowych pochlania okoto 2% globalnej produkeji energii, a wykorzystanie
sktadnika z nawozoéw waha si¢ w zakresie 30-50%. Dzialania na rzecz zwigkszenia produktyw-
nosci azotu wymagaja zbilansowania tego pierwiastka innymi sktadnikami pokarmowymi, celem
uzyskania homeostazy zywieniowej. Jednym z efektow zaktadanej homeostazy jest wzrost odpor-
nosci uprawianych roslin na pasozyty roslinne. Ten obszar nauki wymaga intensywnych badan
zardwno podstawowych, prowadzonych przez fitopatologdw, genetykow, a w szczegdlnosci fizjo-
logéw mineralnego zywienia ro§lin uprawnych, jak i aplikacyjnych prowadzonych przez agrotech-
nikow. W najblizszej przyszlosci trzeba bowiem opracowac nowe standardy odzywienia roslin
uprawnych, ktore pozwola zdefiniowa¢ wrazliwo$¢ rosliny na atak pasozytow.
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NUTRITIONAL HOMEOSTASIS AND PLANT CROPS RESISTANCE
TO BIOTIC STRESSES

Summary

Plant crops, over the growing season, are under threat of pathogens and herbivores attack. Resistance
to attack results not only from genetic characteristics of plant and its natural enemy but also from
environmental growth conditions of both organisms. In plant production, the degree of parasites activity
(virulence) is affected to some extend by plant nutritional status of attacked organism. Plants are able to
build up during vegetation several defense strategies against biotic stresses. Three of them are reported in
the presented paper. The first strategy relies on achievement by the stressed plant nitrogenous homeostasis.
The base of this strategy is efficient control of nitrogen nutritional status, which defines conditions of the
environment for pathogens attack. Potassium is an element, which is able to control nitrogen metabolism
very efficiently. The key action of potassium relies on decrease of N - low molecular compounds in plant
cell. As a result, there are created favorable conditions both for plant crop growth and yielding but at the
same time unfavorable for parasites virulence. The second group of known defense plant strategies relies
on mechanical barriers build up by plant against pathogens and herbivores. The main rules are related to
elements such as sulphur, copper, iron and potassium, which are responsible for lignin synthesis. The third
group of defense strategies is related to calcium, which takes part in hormone signals transduction and as
a result in secondary metabolites synthesis limits synthesis of pectynolitic enzymes by germinating spores
of parasites.
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