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Abstract. This paper presents a comprehensive study on the mechanisms of tree
responses to pathogens. We describe natural resistance concerning the presence of
different types of barriers protecting plants from invasion and also give them
strength after a pathogen attack. We put emphasis on induced resistance functioning
both locally and systemically and involvement of phytohormones signaling
networks. Systemic acquired resistance (SAR) involved the action of salicylic acid
and H,0, and accumulation of pathogenesis-related proteins. In turn, jasmonates and
ethylene are signaling molecules in the induced resistance (SIR). All these
substances play a crucial role in the forest management and can be applied in the tree
protection strategies based on the natural and synthetic active compounds.

WSTEP

Niekorzystne oddziatywania patogendw, m.in. grzybow, bakterii, wirusow,
a takze owadow ro$linozernych na drzewa le$ne, prowadza do zaktocenia
rownowagi pomigdzy funkcjami fizjologicznymi a przemianami biochemicznymi
i w konsekwencji wywotujg zaburzenia podstawowych proceséw zyciowych.
Drzewa wyksztalcity przeciwko nim odpornos¢, tj. wlasciwos$¢ uniemozliwiajaca
patogenom wywotanie objawow chorobotworczych pomimo sprzyjajacym ku temu
warunkom. Sg to mechanizmy zarowno wrodzone (state, konstytutywne), jak
1 nabyte (indukowane) [Pospieszny 2000a, b].Z utylitarnego punktu widzenia
szczegblnie wazna jest indukowana odpowiedz obronna. Nie wymaga ona
manipulacji genetycznych 1 w zwigzku z tym nie wzbudza kontrowersji
spotecznych, wigc moze by¢ w przysztosci cennym narzedziem stuzacym do
zrownowazonego zarzadzania odporno$cig drzew na szkodniki [Eyles 1 in. 2010].
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Badania dotyczace tego zagadnienia prowadzone sg gtdéwnie na roslinach zielnych,
jednak ze wzgledu na przyjazny dla sSrodowiska charakter sg takze wykonywane na
drzewach le$nych w celu ich ochrony. Mechanizm indukowanej odpornosci jest
wielopoziomowy i jednoczesnie bardzo zintegrowany, co sprawia, ze uruchomiony
w ten sposob system obronny jest trwaty i skuteczny przeciwko szerokiemu
spektrum patogenow. Niniejsza praca stanowi podsumowanie aktualnego stanu
wiedzy dotyczacej mechanizmow obronnych drzew lesnych przed patogenami.

MECHANIZMY ODPORNOSCI WRODZONEJ

Odpornos¢ wrodzona jest efektem ewolucyjnego przystosowania si¢ roslin do
bytowania w niekorzystnych warunkach srodowiska. Jest ona cecha swoistg
gatunkowo 1 odmianowo oraz dotyczy okreslonego czynnika chorobotwoérczego.
W zalezno$ci od tego czy mechanizmy obronne na chorobe zostajga uruchomione
przed lub po kontakcie z patogenem odporno$¢ wrodzong dzielimy na bierng
1czynng (Ryc. 1) [Kacprzakiin. 2011].

Odporno$¢ bierna, nazywana rowniez aksenia lub odpornoscia preinfekcyjna,
moze zmieniaé¢ si¢ pod wptywem warunkow zewnetrznych, jednak funkcjonuje
niezaleznie od zaistnienia kontaktu pomiedzy patogenem a drzewem. Zwigzana jest
przede wszystkim z wystgpowaniem barier anatomiczno-morfologicznych, ktore
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Ryec. 1. Schemat przedstawiajacy mechanizmy obronne roslin uruchamiane w odpowiedzi
napatogeny.
Zrodto: Opracowanie wiasne.




ograniczaja lub wrgcz uniemozliwiajg wnikanie patogenow do tkanek
w poczatkowych stadiach rozwoju choroby. Wystgpowanie barier mechanicznych
utrudniajacych pobieranie pokarmu np. parzacych wloskow, bruzd i kolcow, jest
podstawowym parametrem przy wyborze zywiciela przez zerujace owady.
Ponadto, istotna jest wysokos$¢ pnia drzewa 1 ksztalt korony oraz wielkos¢ lisci.
Niemniej wazne jest takze nasycenie woskiem kutykuli, grubos$¢ sklerenchymy
otaczajacej wigzki przewodzace, obecno$¢ ligniny i suberyny w tkankach
wewnetrznych oraz ~ wytwarzanie zywic [Leszczynski 2001; Malinowski
11n. 2008a]. Przyktadem jest mechanizm funkcjonujgcy u sosny zwyczajnej, ktora
zaatakowana przez przyplaszczka granatka obficie wytwarza zywice zalewajaca
zerujace larwy 1 tym samym ogranicza ich liczebnos¢ [Gutowski 11n. 1992].

W odpornos$ci biernej istniejg takze bariery fizjologiczno-chemiczne, m.in.
metabolity wtorne o dziataniu toksycznym tzw. prohibityny hamujace kietkowanie
zarodnikow oraz wzrost strzgpek grzybow, a takze ograniczajace rozwoj bakterii
1 namnazanie si¢ wirusoOw. W celu zminimalizowania strat lub unikniecia
catkowitego wyniszczenia przez patogeny, rosliny maja zdolno$¢ zmniejszenia
zawartosci produktéw metabolizmu podstawowego, takich jak cukry, fosfolipidy
1 witaminy. Sktadniki te decydujg o walorach smakowych drzew iich wyborze przez
szkodniki [Malinowski 2008b]. Jednoczesnie w mechanizmie dostosowania
wlasnego metabolizmu drzewa moga zwigkszac produkcje metabolitow wtornych,
ktore sg gromadzone na ich powierzchni lub wewnatrz tkanek. Ograniczajg one
zerowanie lub dzialajg toksycznie juz po zasiedleniu rosliny przez owady. Do grupy
tej naleza pochodne fenolowe, terpenoidowe i azotowe [Keeling i Bohlmann 2006;
Bernards 1 Bastrup-Spohr 2008; Frost 1 Hunter 2008]. U drzew najwazniejsze sa
pochodne fenolowe, t]. fenole, alkohole 1 kwasy fenolowe, flawonoidy, kumaryny
oraz garbniki. Ich zadaniem jest hamowanie aktywnos$ci oksydoreduktaz oraz
hydrolaz. Wysoki poziom zwiazkow fenolowych jest zazwyczaj skoordynowany
z podwyzszong zawarto$cig peroksydaz i oksydaz fenolowych prowadzacych do
nagromadzenia si¢ polifenoli oraz chinonéw, czyli zwiazkow wykazujacych
dziatanie antybiotyczne [Ciepiela 1 Chrzanowski 2000]. Ponadto, obecno$¢
chinonéw umozliwia utlenianie np. witamin 1 aminokwasoéw, co w konsekwencji
obniza warto$§¢ pokarmowa drzew. W lisciach ros$lin drzewiastych wystepuja
bardzo duze ilo$ci heterogennej grupy tanin nalezacych do flawonoidéw. Chronig
one drzewa przed krggowcami, owadami, bakteriami 1 grzybami. Wykazano, ze
zwiazki te wigzac si¢ z tkankami jelita owadow, niszczg ich uktad pokarmowy
[Harborne 1997]. Wysoka zawarto$¢ tanin 1 niska a-pinenu hamuje zasiedlanie
przyptaszczka granatka u sosny zwyczajnej [Apel 1 in. 1999]. Natomiast
podwyzszony poziom tanin w starszych lisciach wierzby ogranicza atak
stonkowatych [Czerniakowski 2006].Brudnica nieparka w lisciach drzewostanéw
debowych powoduje podniesienie zawarto$ci fenoli 1 tanin negatywnie
wplywajacych na rozwdj larw i1 ptodno$¢ dorostych osobnikow motyli oraz
zmniejszajacych stopien zerowania przez ten gatunek w kolejnych latach [Schultz
1 Baldwin 1982; Rossiter i1 in. 1988]. Do zwigzkéw fenolowych nalezg rowniez
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glikozydy fenolowe, ktére odstraszajg owady z rzedow motyli oraz chrzaszczy,
a ich wystepowanie stwierdzono m.in. u wierzby i topoli. Kora wierzby zawiera od
1 do 7% glikozydu fenolowego — salicyny, a dodatkowo w jej liSciach
zidentyfikowano salikortyne, ktora zapobiega przepoczwarczaniu si¢ chrzaszcza
jatrewki pospolitej (Protora vulgatissima L.) [Harborne 1997].

Istotnym elementem odpowiedzi obronnej sg wystepujace w zywicach kory
drzew iglastych zwigzki terpenowe, m.in. o-pinen, S-pinen, ktére odstraszaja
wickszo$¢ stawonogoéw [Harborne 1997]. Igly sosny wydzielajg rowniez gazowy
etan, ktory ogranicza zerowanie Monochamus alternatius.Co wigcej, podczas
beztlenowej fermentacji cukréw zachodzacej w pniach 1 w peknieciach
zniszczonych drzew sosnowych wytwarzany jest etanol, ktéry w wysokich
stezeniach odstrasza owady [Malinowski 2008b].

Kolejnym z mechanizmoéw obronnych jest synteza hormondéw owadzich.
W igtach i systemie korzeniowym cisa pospolitego wystepuje 20-hydroksyeksydon
- hormon linienia. Kora jodty nadmorskiej zawiera natomiast juwabion - hormon
juwenilny, ktorego powstawanie zachodzi w odpowiedzi na zerowanie ochojnika
jodtowego. Zapewnia to ochrone drzewom przed nastepnymi pokoleniami tego
szkodnika [Harbone 1997].W reakcji obronnej rosliny drzewiaste moga wytwarzaé
takze fitohormony, ktore petnig funkcje substancji sygnalnych. Wydzielane przez
uszkodzone drzewa informujg o zaistniatym niebezpieczenstwie niezainfekowane
osobniki, ktore wlgczaja mechanizmy odpornosciowe np. wydzielajg metabolity
wtorne i zabezpieczajg si¢ przed atakiem szkodnikow [Haukiojaiin. 1985].

Odpornos$¢ czynna tzw. aktywna, indukowana, poinfekcyjna, pojawia si¢
dopiero w wyniku ataku patogenu. Aby zostat on rozpoznany przez rosling, musi
dojs¢ do pofaczenia czynnika stymulujgcego odpowiedz obronng — elicytora
z receptorem membranowym lub cytoplazmatycznym. Wigzanie si¢ tych dwoch
elementow 1nicjuje transdukcje wewnatrzkomorkowych, wtérnych sygnatéw
uruchamiajgcych system odpornosciowy oparty na aktywacji barier obronnych,
ktorych funkcjonowanie zwigzane jest ze zmianami w strukturze, np.
wytwarzaniem warstwy korkowej wokoél miejsca infekcji, a takze produkcja
metabolitdéw wtornych.

MECHANIZMY ODPORNOSCI INDUKOWANEJ

Po zadzialaniu bodzca stresowego w miejscu lub bezposrednim sgsiedztwie
zainfekowanych tkanek dochodzi do powstania odpowiedzi lokalnych
przejawiajacych si¢ produkcja reaktywnych form tlenu (RFT) i azotu (RNS), a takze
zwigzkoéw zwigzanych z patogeneza [Barbehenn i in. 2009]. Reakcje te okresla si¢
mianem barier chemicznych. Podobnie jak w przypadku odpornosci wrodzonej,
w indukowanej funkcjonujg réwniez anatomiczne przystosowania [Huckelhoven
2007]. Lokalne modyfikacje strukturalne wystepujace bezposrednio po ataku
patogenu uniemozliwiajg jego dalszg penetracj¢. Powstaje zgrubienie, w ktorym
gromadzi si¢ kaloza, dochodzi do lignifikacji 1 suberynizacji $Scian komérkowych,



przez co wzmacnia i usztywnia si¢ ich struktura. Powstaje strefa nieprzepuszczalna
dla wody, ktoéra zabezpiecza nieuszkodzone, sasiadujagce komodrki. Bardzo czgsto
pierwsza odpowiedzig rosliny na atak 1 uszkodzenia wywotane przez nekrotyczne
patogeny jest reakcja nadwrazliwosci (HR, ang. hypersensitive response), ktora
powoduje lokalng martwice tkanek wokot zakazonego miejsca, co ogranicza
rozprzestrzenianie si¢ infekcji. Reakcja HR stymuluje réwniez ekspresje genow
kodujacych biatka zwigzane z patogeneza (PR, ang. pathogenesis related),
a zjawisko to nazywane jest nabytg odpornoscia systemiczng (SAR, ang. systemic
acquired resistance) (Ryc. 1) [Durranti Dong 2004].

NABYTA ODPORNOSC SYSTEMICZNA

Zadziatanie czynnika biotycznego uruchamia kinazy i fosfatazy biatkowe
biorace udziat w szlaku transdukcji sygnatu SAR. Enzymy te fosforyluja lub
defosforyluja oksydazg¢ ksantynowa lub btonowa oksydaze NADPH, ktorych
aktywnos$¢ warunkuje powstanie RFT, m.in. anionorodnika nadtlenkowego 1 H,0,
[Ztotek 1 Wojcik 2007]. Pierwszy wzrost produkcji H,O, zachodzi kilka minut po
infekcji 1 ma charakter niespecyficzny, natomiast drugie maksimum jego
powstawania obserwuje si¢ nawet po kilku godzinach od zadziatania stresora i jest
specyficzne, co oznacza, ze wystepuje tylko w kontakcie z patogenem
niekompatybilnym, czyli takim, na ktoérego roslina nie jest podatna [Kuzniak
1 Urbanek 1999]. Pojawiajacy si¢ H,0, aktywuje hydroksylaze kwasu
benzoesowego - enzym katalizujacy biosyntez¢ kwasu salicylowego (SA)
[Swiderski i Swiderska 1999]. Zatem role czasteczek sygnatowych w SAR petni
H,O, oraz SA 1jego funkcjonalne metabolity. Akumulacja SA w komorce po ataku
patogenu prowadzi do nagromadzenia antyoksydantow, czego konsekwencja sg
zmiany srodowiska komorki na redukujace. Wowczas biatka kodowane przez geny
Npr-1 (ang. no PR expresion) tworza aktywne monomery, ktore moga byc¢
transportowane do jadra komoérkowego, gdzie oddzialujac z czynnikami
trankrypcyjnymi TGA, aktywujg geny PR [Pieterse 1 Van Loon 2004]. Kodowane
przez nie biatka wystepuja konstytutywnie w niewielkich ilosciach, a ich poziom
zmienia si¢ wraz ze stadium rozwoju ro$liny. Sg aktywowane w odpowiedzi
obronnej nie tylko na patogeny i szkodniki, ale takze czynniki abiotyczne np. stres
solny, oksydacyjny, susze¢, dziatanie promieni UV czy obecnos¢ w srodowisku
jonoéw metali cigzkich. Dotychczas biatka PR sklasyfikowano do 17 rodzin. Posréd
nich wyr6zniono nalezace do rodziny PR3 chitynazy katalizujace reakcj¢ hydrolizy
wigzan p-1,4-glikozydowych w chitynie bedacej polimerem N-acetylo-D-
glukozoaminy zawartym w $cianie komdrkowej grzybow. Chityna jest elicytorem
rozpoznawanym przez specyficzne receptory podobne do kinaz LysM RKL (ang.
LysM Receptor-Like Kinase), ktéry powoduje wzmozong ekspresje genow
obronnych. Chitynazy, wplywajac na integralnos¢ Sciany i btony komorkowe;,
wykazuja dzialanie przeciwgrzybowe [Nagy 2004]. Zakwalifikowane do rodziny
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PR6 inhibitory proteaz wystepujace w okrywie nasiennej roslin drzewiastych sg
uruchamiane w odpowiedzi na zranienie, atak nicieni lub owadow roslinozernych.
Enzymy te blokuja dzialanie trypsyny i chymotrypsyny rozktadajacych biatka
roslinne 1 w ten sposob niekorzystnie wptywajg na ich trawienie. Nagy 1 in. [2004]
wykazali, ze u 6-tygodniowego swierku pospolitego zakazenie korzenia grzybem
Rhizoctonia powoduje miejscowg 1 systemowg akumulacj¢ chitynazy, a takze
peroksydazy (PR9). Co wiecej, po ataku owadow pojawiaja si¢ oksydazy
polifenolowe (PPO), ktore utleniajgc zwigzki fenolowe do chinondw, sieciuja
biatka w jelitach owaddw 1 sprawiaja, ze sg one dla nich niestrawne [Felton 1 in.
1992]. Zerowanie mszyc u czeremchy zwyczajnej prowadzilo do podniesienia
poziomu rybonukleaz czyli enzymdéw hydrolizujacych RNA, ktére obnizaja
aktywnos¢ transkrypcyjng komorek [ Sytykiewicziin. 2011].

Kolejnym mechanizmem indukowanej odpornosci drzew jest synteza de novo
niskoczgsteczkowych substancji (LMW, ang. low-molecular-wight compounds)
nalezacych do metabolitow wtérych. Wsrdd nich wystepuje ponad 40 000
terpenoidow, 8000 pochodnych fenolowych 1 12000 alkaloidow. Przyktadem sa
fitoantycypiny, ktore zniechecaja roslinozercéw, nadajac tkankom drzew
nieatrakcyjny smak lub zapach. W zainfekowanych juz tkankach produkowane sa
z kolei fitoaleksyny - niskoczasteczkowe fenylopropanoidy syntetyzowane de novo
po inwazji [Hammerschmidt 1999; 2006; Eylesiin. 2010].

U drzew iglastych produkcja i akumulacja oleozywicy bedacej mieszaning
monoterpenow oraz diterpendw jest integralng czescig mechanizmu indukowane;j
chemicznej odporno$ci obronnej przeciwko patogenom. Ta lepka ciecz powstajaca
w kanalach zywicznych jest transportowana do wszystkich organdow, gdzie
oddzialuje z btonami komorkowymi organizmu inwazyjnego 1 prowadzi do
niekontrolowanego wycieku elektrolitow oraz S$mierci szkodnika [Hudgins
1 Franceschi 2004]. Wyptywajaca z kanalu oleozywica moze rowniez fizycznie
usuwa¢ owady lub po zasklepieniu wysieku przez krystalizacje wiezi¢ je we
wnetrzu drzewa. Co wigcej, rosliny iglaste moga tworzy¢ traumatyczne kanaty
zywiczne (TRD), w ktérych syntetyzowane sg szkodliwe dla patogendéw terpeny
[Keeling 1 Bohlmann 2006]. To anatomiczne przystosowanie powoduje
zwigkszenie przepltywu zywicy w ciggu 2-3 tygodni od momentu zadziatania
czynnika stresowego.

Czeg$cia mechanizmu uruchamianego przez drzewa w wyniku ataku
patogenow jest takze wytwarzanie lotnych zwigzkow organicznych (VOCs, ang.
volatile organic compounds), ktéore sa wewnatrzkomoérkowymi sygnatami
indukujacymi odpowiedzi obronne w nieuszkodzonych czesciach rosliny, a takze
wplywaja na funkcjonowanie calego ekosystemu lesnego. Nazywane s3 one
feromonami roslinnymi 1 petnig funkcje atraktantow dla naturalnych wrogdéw
ro$linozercow, a jednocze$nie stanowig repelenty dla organizmdéw atakujacych
rosling. Lotne zwigzki organiczne biorg udziat w allelopatii, oddziatujac na rosliny
rosngce w poblizu jako przekazniki informacji [Conrath 11n. 2006].



INDUKOWANA ODPORNOSC SYSTEMICZNA

W odpowiedzi na patogeny powodujace nekrozy rozwija si¢ indukowana
odporno$¢ systemiczna (SIR, ang. systemic induced resistance). Moze by¢ ona
rowniez wywotana przez nieszkodliwe bakterie ryzosferowe stymulujace wzrost
ros$lin (PGPR, ang. plant growth-promoting rhizobacteria) 1 wéwczas nosi nazwe
ISR (ang. induced systemic resistance) [Kuc 1983; van Loon 2007]. Role
czasteczek sygnalowych w SIR pehnig jasmoniany i etylen (ET) (Ryc. 1) [Broekaert
11n. 2006; Balbi 1 Devoto 2008]. Wielu cennych informacji dotyczacych SIR uroslin
drzewiastych dostarczyly wyniki badan prowadzonych na so$nie czarne;j.
Inokulowanie jej todyg pasozytem Sphaeropsis sapinea wywolujagcym chorobg
zasychania wierzchotkow pedow, lub mniej agresywnym grzybem Diplodia
scrobiculata, spowodowato zwigkszenie odpornosci na pdzniejsze ataki tych
patogenow zaréwno w todygach, jak i odgalezieniach bocznych. Sugeruje to,
ze sygnal wywotujacy reakcje odporno$ciowe transportowany jest akropetalnie
1 bazypetalnnie. Dodatkowo zaobserwowano, ze wytwarzana odporno$¢ moze by¢
organowo zalezna [Bonello i Blodgett 2003].

Mechaniczne uszkodzenie drzew, stres osmotyczny, dzialanie niektorych
metali cigzkich np. Ag, Cu podnosza poziom endogennych jasmoniandw, m.in.
kwasu jasmonowego (JA), jego estru metylowego (MeJA) lub koniugatow JA
z aminokwasami [Kramell 1 in. 1995;Rakwal 1 in. 1996; Bohlmann 1 in. 1998).
Szczegdlnym rodzajem stresu mechanicznego jest uszkodzenie tkanek roslin
w wyniku ataku owadow, ktorych wydzieliny zawieraja elicytory. Wowczas
uwalniane sg oligogalakturonidy (OGA), ktore generuja odpowiedz lokalng
niezalezng od JA. Aktywuja one ekspresje genow kodujacych glukozylotransferaze
(Twil), kinaze choliny(CK), biatko hamujace aktywno$¢ poligalakturonidazy
(PGIP1.2) oraz aminohydrolaze (JR3). Co wiecej, OGA indukujg synteze ET [Rojo
1 in. 2003]. Atak owada powoduje takze hydrolize 200-aminokwasowego
prekursora — prosysteminy w wyniku czego powstaje 18-aminokwasowa, bogata
w proling systemina. Biatko to wytworzone lokalnie dyfunduje do apoplastow
nieuszkodzonych komorek naczyniowych, gdzie wigze si¢ z receptorami
transblonowymi SR160 i BRI1 [Scheer i Ryan 2002]. Efektem jest uruchomienie
szlaku transdukcji sygnatu prowadzacego do aktywacji kinaz MAP,
a nastepnie fosfolipazy A, (PLA,) katalizujacej rozpad lipidow blonowych

1 uwolnienie kwasu o-linolenowego — prekursora JA [Kowalczyk 1 Maciejewska
2002]. Systemina ma decydujacy wptyw na produkcje sygnalu systemowego,
jednak sama nie posiada zdolno$ci przemieszczania si¢ na duze odlegtosci. Rolg
dlugodystansowego przekaznika informacji w odpowiedzi na zranienie peini JA
[Howe 11in. 1999]. Jasmoniany dyfunduja do systemu naczyn przewodzacych skad
transportowane sg do komorek parenchymatycznych. Podczas przemieszczania si¢
w roslinie mogg indukowac ekspresje genow kodujacych elementy biatkowe
wplywajace na syntezg prosysteminy oraz systeminy 1 generowa¢ w ten sposob
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rozprzestrzenianie si¢ sygnaléw odpornosciowych. Ponadto, JA, dzialajac
przeciwstawnie do ET, aktywuje geny obronne kodujace inhibitory proteaz - Pinl
(ang. proteinase inhibitor). Wzajemne interakcje obydwu fitohormondow
gwarantujg z kolei wysoka aktywnos¢ transkrypcyjng genu Pin2, a takze indukujg
ekspresje genow kodujacych antygrzybowe biatka - defenzyny (PDF1.2) [Tian1iin.
2014]. Antagonistycznie do JA 1 ET dziata kwas abscysynowy (ABA). Podobnie
jestw przypadku stresu oksydacyjnego, kiedy ABA stymuluje ekspresje RD22,aET
wywotuje odwrotny efekt. Komunikacja pomiedzy szlakami sygnalowymi JAs,
ABA1ET warunkuje wlasciwg odpowiedz rosliny na dany czynnik stresowy.

ELEMENTY ODPOWIEDZI OBRONNEJ W UJECIU PRAKTYCZNYM

W ochronie drzew lesnych przed patogenami podejmowane sg dwie
aktywnosci - dzialanie profilaktyczne oraz minimalizacja szkod ekologicznych,
mogacych wystapi¢ w wyniku stosowanych zabiegdw ratowniczych. Jednak
w obydwu przypadkach podstawowym elementem ochrony jest rozpoznanie
zagrozen ze strony patogendéw. W tym celu stosowane sa metody oceny
wystepowania szkodliwych owadow, grzybow 1 ssakow roslinozernych w danym
ekosystemie. Muszg by¢ one efektywne 1 nie moga negatywnie wplywaé na
srodowisko. Metody te zostaly szczegdtowo opisane w Instrukcji Ochrony Lasu
wydanej w 2012 r. przez Centrum Informacyjne Lasow Panstwowych 1 obejmuja
zastosowanie zarowno czynnikow biologicznych, jak i chemicznych. Doskonatym
przyktadem dziatan profilaktycznych i ochronnych podejmowanych w lasach
sosnowych, §wierkowych oraz debowych i1 bukowych jest usuwanie porazonych
opienkowa zgnilizng korzeni drzew, wywotywang przez grzyby Armillaria. Zabiegi
te zapobiegajg rozprzestrzenianiu si¢ czynnika chorobotwoérczego [Haze 2012].

W walce z patogenami powszechne jest takze wykorzystanie aktywnych
substancji, a nawet wystepujacych w Srodowisku organizmoéw, ktére moga te
zwiazki produkowac. Sg to tzw. naturalni antagonisci patogendw. Istotne jest, aby
mikroorganizmy oraz substancje czynne stosowane w celu zwalczania szkodnikow
1 chorob roslin byty naturalne i nieszkodliwe dla zwierzat oraz ludzi. Wymagania te
stanowig duzy problem bezposrednio zwigzany z ochrong roslin w rolnictwie
ekologicznym w Polsce, poniewaz znacznie limitujg liczbg dost¢gpnych produktdw.
Dotyczy to przede wszystkim produkcji ogrodniczej, ale stanowi takze
ograniczenie w przypadku upraw drzew lesnych. Przyktadem jest rotenon bgdacy
alkaloidem pozyskiwanym w postaci zywicy z korzeni tropikalnych ro$lin
motylkowych, ktory jako insektycyd stosowano takze w uprawie drzew lesnych.
Jednak w Polsce nie dopuszczono produktéw zawierajacych te substancje. Zgodnie
z wynikami najnowszych analiz rotenon, poza bezposrednig toksycznoscig, moze
réwniez powodowac rozwoj choroby Parkinsona [Betarbet i in. 2000].

Pierwszymi insektycydami biologicznymi rozpowszechnionymi w ochronie
upraw juz w latach 60. XX wieku byly preparaty wykonane na bazie bakterii



Bacillus thuringiensis. Dzialaja one na r6ézne gatunki owaddéw, m.in. muchowki,
motyle 1 chrzgszcze, ktére atakuja topole, wierzby i wigzy. Jedna
z najpowazniejszych choroéb drzew lesnych wyrzadzajaca szkody w uprawach
sosny zwyczajnej, $wierku pospolitego, jodly czy modrzewia, ale takze buka,
brzozy lub d¢bu, jest huba korzeni, powodowana przez korzeniowca wieloletniego
(Heterobasidion annosum). Skutkuje ona rozkladem drewna korzeni
i przyziemnych czesci pnia. W celu ochrony roslin przed zakazeniem aplikuje si¢
zawiesing zarodnikéw konkurencyjnego grzyba Phlebiopsis gigantea [Haze 2012].
Innym przyktadem praktycznego zastosowania zjawiska naturalnie wystepujacego,
antagonistycznego wspoOtzycia organizmoOw jest stosowanie zawiesiny
granulowirusa Cydia pomonella patogenicznego w stosunku do zwdjkowek
atakujgcych m.in. brzozy [Ciesielskaiin. 2011].

W ochronie drzewostanow stosuje si¢ takze feromony roslinne. Przyktadem sa
zwiazki wytwarzane w korzeniach zywotnika zachodniego zaatakowanych przez
larwy opuchlaka truskawkowca, bedace atraktantami dla nicienia Heterorhabditis
megidis, ktory jest naturalnym wrogiem tego szkodnika. Zastosowanie
w zwalczaniu kornikow 1 innych szkodnikéw roslin lesnych znalazly takze
feromony wytwarzane przez owady. Sg to substancje bedace przekaznikamiw zyciu
plciowym. Skuteczne sg zarowno te naturalne, jak 1 uzyskiwane na drodze syntezy
chemicznej, m.in. feromony agregacyjne, ,,skupiajagce” owady w miejscu ich
dziatania [Ciesielskaiin. 2011].

Zdolno$¢ poszczegolnych czesci roslin do akumulowania okreslonych
substancji ochronnych w odpowiedzi na patogeny zalezy od ich zaopatrzenia
w asymilaty, ktéore w sytuacji stresowej sg importowane floemem do
zaatakowanych miejsc. Ten dlugodystansowy transport jest jednym z elementow
odpowiedzi na insekty, mikroby lub zranienie mechaniczne u debu czy topoli
[Arnold 1 Schultz 2002; Allison 1 Schultz 2005].U topoli wywotuje on synteze
polifenoli [Arnold 1 in. 2004]. Wykazano takze, ze nagle zmiany w transporcie
1 rozdziale asymilatéw u topoli osikowej powoduje JA, ktory obok ET 1 SA
peligcych funkcje wtérnych przekaznikéw informacji, znalazl praktyczne
zastosowanie w systemicznej odpornosci drzew [Babst 1 in. 2005; Broekaert 1 in.
2006]. Hormon ten hamowat takze wzrost larw motyla brudnicy nieparki u kasztana
amerykanskiego [Cooper 1 Rieske 2008]. Aplikacja MeJA u wierzby wiciowej
1 sosny zachodniej indukuje przemiany podobne do tych, wystepujacych podczas
zranienia [Hudgins 1 in. 2003]. Ten sam zwigzek podwyzsza odpornos$¢ sosny
zwyczajnej na atak chrzgszcza Hylobius abietis 1 §wierku pospolitego na infekcje¢
grzybem Ceratocystis polonica [Heijari 1 in. 2005; Zeneli 1 in. 2006]. Co ciekawe,
MeJA u sosny kalifornijskiej jedynie tymczasowo zwieksza odporno$¢ na grzyb D.
pinea (Gould 1 in., 2008). W odpowiedziach obronnych mamutowca olbrzymiego
na egzogenny MeJA posredniczy ET [Hudgins i Franceschi, 2004]. Naturalnie
wystepujacy izomer cis kwasu jasmonowego, strukturalnie podobny do JA lub
MeJA, uwalniany z uszkodzonych cze$ci roslin, indukuje odporno$¢ na owady
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ipatogeny [Eylesiin. 2010]. W przypadku stosowania jasmoniandw nalezy zwroci¢
uwage na fakt, ze zwigzki te indukujac odpowiedzi obronne, dodatkowo
uczestnicza w regulacji innych procesow wzrostu 1 rozwoju, np. wzrost korzeni czy
starzenie lisci [Moore 1998].

Egzogenny SA obniza zdolno$¢ przezywania larw pryszczarka (Dasineura
marginemtorquens) na wierzbie wiciowej [Ollerstam 1 Larsson 2003]. Pochodna
tego zwigzku (5-chloro-SA) powoduje zwigkszenie odpornos$ci sosny alepskiej na
grzyby D. pinea 1 D. scrobiculata [Moret i Munoz 2007]. Podczas badan
prowadzonych na tytoniu stwierdzono jednak, ze w przypadku egzogennego SA
jego dziatanie ogranicza si¢ do traktowanej tkanki. Zwigzek ten nie przemieszcza
si¢ efektywnie, co wyklucza jego dzialanie systemowe, czyli dziata inaczej niz
w przypadku endogennego SA zaangazowanego w SAR [Enyedi i Raskin 1993].

Oprécz substancji naturalnych istniejg ich syntetyczne odpowiedniki, ktore
moga imitowa¢ odpowiedz rosliny na czynniki stresowe, co stanowi wyzwanie dla
wspotczesnego lesnictwa. Wykazy zarejestrowanych w Polsce chemicznych
srodkow ochrony drzew zebrane sa w broszurze ,.Srodki ochrony roslin zalecane do
stosowania w le$nictwie” wydawanej przez Instytut Badawczy Le$nictwa na
zlecenie Dyrekcji Generalnej Lasow Panstwowych. Bardzo czgsto struktura
zwiazkow chemicznych jest podobna do budowy ich naturalnych odpowiednikow.
Analog SA - acibenzolar-S-metylowy - sprzedawany w postaci komercyjnych
preparatow BION” lub Actiguard” (odpowiednio w Europie i USA) aktywuje
reakcje obronne 1 odpornosciowe wywotane atakiem grzybow lub bakterii
[Leadbeater 1 Staub 2007].Zwiazkami indukujacymi odporno$¢ na grzyby sa
Scianowe elementy grzybni - chityna 1 jej pochodna — chitozan. Te antygrzybiczne
wlasciwosci znalazty zastosowanie w uprawie sosny kalifornijskiej, gdzie uzywany
jest zwiazek zawierajacy 4% chitozan - Elexa'™ Glyco Genesys. Kolejnym
elicytorem o dziataniu owadobojczym stosowanym u drzew jest imidaklopryd
wystepujacy w komercyjnych preparatach sprzedawanych w Kanadzie 1 Australii
(odpowiednio Admire”, Bayer Crop Science oraz Confidor”, Bayer Crop Science)
[Eyles i1 in. 2010]. Szczegolnie istotng rol¢ w powstawaniu komercyjnych
preparatow zawierajacych bioaktywne czasteczki peini identyfikacja roslinnych
VOC.

Wyzej opisane odkrycia mogga zaowocowac opracowaniem i wprowadzeniem
na rynek przyjaznych dla srodowiska §rodkow ochrony roslin. W celu realizacji
tych zamierzen niezbedna jest charakterystyka elementéw szlakow sygnatowych
prowadzacych do powstania odpowiedzi obronnych. U roélin zielnych osiggnigcie
tego celu jest mozliwe dzieki uzyciu mutantdw. Techniki te nie sg jednak stosowane
u drzew, u ktorych opracowuje si¢ inne metody, np. monitorowanie metabolomu po
aplikacji elicytoréw, co pozwala na identyfikacje czasteczek zaangazowanych
w sygnalizacje systemiczng. Niezwykle waznym osiggnigciem jest takze
sekwencjonowanie genomu topoli kalifornijskiej oraz jej upraw w warunkach
in vitro [Tuskan 1 in. 2006; Coleman 1 in. 2008]. Wprowadzenie gendéw



do specyficznych odmian w celu uzyskania pozadanych cech wymaga
zastosowania efektywnych metod transformacjiiregeneracji.
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STRESZCZENIE

Drzewa jako czgs$¢ ekosystemow lesnych narazone sg na atak réznych grup patogenow
(mikroorganizmy, ro$linozercy, owady).Odpowiadaja na infekcj¢ na dwa rozne sposoby.
Pierwszy to odporno$¢ naturalna, ktora obejmuje mechanizmy funkcjonujace zaréwno przed, jak
1 po infekcji. Sg to bariery strukturalne, chemiczne i mechaniczne, a wéroéd nich modyfikacje
sciany komorkowej, lignifikacja 1 suberynizacja, tworzenie kanatow zywicznych, jak réwniez
synteza wtornych metabolitow. Drugi mechanizm, nazywany odpornosciag indukowang
obejmuje odpowiedzi lokalne bezposrednio w miejscu ataku patogenu i odpowiedzi systemiczne
funkcjonujace w oddalonych tkankach roslinnych. Zidentyfikowanie elementéw, zwlaszcza
fitohormonalnych, zaangazowanych w odporno$¢ zaréwno indukowang jak i nabyta, pogtebia
naszg wiedze i1 prowadzi do szybkiego postepu w odkryciach mechanizmoéw naturalnej
odpornosci. W konsekwencji przyczynia si¢ to do wyselekcjonowania substancji wzmagajacych
odpowiedz odporno$ciowa i wypracowania wlasciwej strategii ochrony lasow.

SUMMARY

Trees, as a part of forest ecosystems, are subject to various groups of pathogens, e.g.
microbes, herbivores, insects. Like other plants, trees are able to respond to infection in two
different ways. First is natural resistance including mechanisms functioning both before and after
the infection, such as structural, chemical and mechanical barriers, among them cell wall
modifications, deposition of lignin and suberin, formation of resin ducts, as well as synthesis of
secondary metabolites. Second mechanism, called induced resistance, consists of local defense at
the site of the initial attack and systemic defense functioning in distant parts of the plant.
Characterization of the compound, especially phytohormonal, involved both in induced and
acquired resistance may provide basic information and lead to rapid progress in the investigation
ofnatural resistance phenomena. Consequently, it improves the strategies of forest protection and
ability to develop targeted chemical treatments.



