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ABSTRACT
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In addition to physical defenses, chemical defenses are the most effective way to protect plants from adverse
biotic factors (phytophagous insects, other herbivores and pathogenic fungi). This requires extra effort from
plants to produce secondary defense metabolites at the expense of production of primary metabolites
directly linked to the growth and development of plants. There are three main groups of defensive
compounds (alkaloids, phenolic compounds and terpenoids). All defensive compounds are rich in carbon.
Depending on the chemical formula, carbon makes up from about 40% to over 85% of the molecular
weight of various defense compounds. It is not possible to calculate the total carbon mass accumulation
in all defense compounds. In this paper we discuss the content of defensive compounds and carbon with
respect to defense strategy of plants, functional groups of woody species (coniferous and deciduous trees),
tree species, tree biomass components (leaves, branches, bark, roots, etc.) and many other internal (age
of trees, age of leaves, stage of development, origin, etc.) as well as external factors, related to soil and
climatic conditions.

KEY WORDS

carbon concentration, defense compounds, woody plants, trees, biotic factors, review

ADDRESSES

Piotr Karolewski ") — e-mail: pkarolew@man.poznan.pl
Andrzej M. Jagodziriski -2 — e-mail: amj@man.poznan.pl
) Instytut Dendrologii PAN; ul. Parkowa 5; 62-035 Kérnik

@ Katedra Lowiectwa i Ochrony Lasu; Uniwersytet Przyrodniczy w Poznaniu; ul. Wojska Polskiego 71d;
60-625 Poznan

Wstep

Znaczacym rezerwuarem wegla (C) i jego zwigzkéw na Ziemi jest biomasa roslin, w tym bio-
masa laséw [Jagodziriski i in. 2012]. Wegiel, obok wodoru i tlenu, stanowi gléwny pierwiastek
wchodzgey w sktad zwigzk6w organicznych syntetyzowanych przez roliny. Cz¢$¢é materii roslin-
nej zostaje zjadana przez roslinozercéw, jest wykorzystywana przez patogeniczne grzyby, bakterie
i mikroorganizmy. W toku ewolucji rosliny wypracowaly mechanizmy obronne przed wptywem
czynnikéw biotycznych. Najogélniej obrong roslin mozna podzielié na fizyczng i chemiczng.
W pierwszym przypadku zwigzane jest to z wystgpowaniem na powierzchni roslin i lisci twardych
i ostrych struktur utrudniajgcych ich konsumowanie lub poruszanie si¢ roslinozercéw, takich jak

* Praca powstata w ramach projektu badawczego pt. ,,Bilans wegla w biomasie drzew gléwnych gatunkéw lasotwérezych
Polski” finansowanego przez Dyrekej¢ Generalng Lasow Padstwowych w Warszawie (2007-2011).
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ciernie, kolce i whoski [Agraval, Fishbein 2006; Hanley i in. 2007] oraz gruba i twarda epiderma
[Dominy i in. 2003]. Natomiast obrona chemiczna opiera si¢ na wytwarzaniu w tkankach roslin
substancji odstraszajacych (zapachowo i smakowo), utrudniajgcych trawienie, zaburzajgcych
rozwdj i toksycznych dla roslinozercéw oraz patogenicznych grzybéw. Analiza uwzglgdniajaca
najnowsze wyniki prac na ten temat wykazala, ze nie ma zadnej innej cechy roslin, ktéra bytaby
tak silnie zwigzana z ich odpornoscig na zgryzanie i pozwalata przewidywac stopiei podatnosci
na ro$linozercéw, jak stezenie wtérnych metabolitéw [Carmona i in. 2011].

Celem tej pracy jest ukazanie, jak znaczgco duzo inwestujg drzewa, w tym gléwnych
gatunkéw lasotwérezych, w weglowe zwigzki obronne, co odbywa si¢ kosztem ich wzrostu i roz-
woju. Przedstawiono takze réznorodnosé oraz relacje jakosciowe i ilosciowe tych zwigzkéw u drzew
w zaleznosci od gatunku, czynnikéw wewngtrznych (pochodzenie, wiek, komponent biomasy
drzewa) oraz zewnetrznych, w tym biotycznych i abiotycznych. Opisano réwniez mozliwosci
oszacowania udzialu masy wegla w tego typu zwigzkach i w tkankach drzew.

Zwiazki obronne

Momentem uznania, ze zwigzki wtérnego metabolizmu nie sg substancjami balastowymi, byto
stwierdzenie mozliwosci ich wptywu na zachowania zywieniowe owadéw przez Fraenkela [1959]
oraz Ehrlicha i Ravena [1964]. Aktualnie wiadomo, ze znaczna cz¢$¢ wtérnych metabolitéw
petni funkcje ochraniajgce przed niekorzystnym wptywem owadéw roslinozernych [Kaplan i in.
2008; Carmona i in. 2011], patogenicznych grzybéw [Koztowska 1994; Przybyt i in. 2008] i bakterii
[Scalbert 1991; Cowan 1999]. Wyrdznia si¢ trzy szlaki metabolizmu wtdrnego: terpenoidowy, azo-
towy i fenolowy [Harborne 1997].

Terpenoidy sg to utlenione pochodne terpenéw — zwigzkdéw, ktérych wspélnym elementem
jest szkielet izoprenowy. Sg one sktadnikami olejkéw eterycznych, zywic i saponin, a politerpeny
znane s3 jako kauczuk i gutaperka. Ich synteza i przemiany zostaly szczegétowo opisane przez
Kaczkowskiego [1985]. Terpenoidy odgrywajg znaczacg rolg w odpornosci roslin przed roslinozer-
cami [lason i in. 2005; Keeling, Bohlmann 2006], szczegdlnie roslin iglastych [Zulak, Bohlmann
2010]. Obok terpenoidéw, najczgsciej wykorzystywanym wskaznikiem odpornosci roslin na
wplyw czynnikéw biotycznych jest poziom zwigzkéw fenolowych [Honkanen i in. 1999; Stevens,
Lindroth 2005].

W przypadku fenoli do zwigzkéw obronnych przed roslinozercami zaliczane sg niskoczg-
steczkowe fenole, gléwnic kwasy fenolowe, skondensowane i hydrolizujgce taniny, flawonoidy
oraz wysokoczgsteczkowe polifenole [Bernays 1981; Salminen, Karonen 2011]. Kwasy fenolowe,
ktdrych najprostszym przykladem jest kwas hydroksybenzoesowy, posiadajg w swojej budowie
grup¢ karboksylowg (-COOH). Najpowszechniej wystepujacymi u roslin zwigzkami fenolowymi
z tej grupy sg: kwas chlorogenowy, kawowy i galusowy. Proste fenole sg sktadnikami wypetnia-
jacymi ligniny. Natomiast takie fenole jak kwas p-kumarowy, kofeinowy, ferulowy i synapinowy
sq prekursorami bardziej ztozonych zwigzkéw fenolowych: estréw kwasu cynamonowego, kumaryn
i flawonoidéw oraz lignin. Zwigzki fenolowe chronig przed fitofagami liscie [Lokvam, Kursar
2005], todygi [Harding i in. 2009] i korzenie [Rasmann i in. 2011]. Zidentyfikowana liczba ich struk-
tur wynosi okoto 200. Do liczniejszej grupy nalezg flawonoidy. Sposréd okoto 8000 flawonoid6w
potowa odgrywa istotng role w oddziatywaniach roslina-roslinozerca. W znacznie mniejszej liczbie
wystepuja, bedace w réwnowadze z utleniong formg fenoli — chinony (okoto 800). Fenole w rosli-
nach powstajg gléwnie przez szlak kwasu szikimowego, zwigzany z katabolizmem cukréw, gdzie
syntetyzowane sg mi¢dzy innymi: kwas hydroksycynamonowy i kumaryny.
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Flawonoidy, mimo ze sg takze stosunkowo prostymi zwigzkami fenolowymi, to jednak sg
juz polimerami (polifenolami). Zbudowane sg z dwéch pierscieni aromatycznych z grupami
hydroksylowymi, potgczonymi z heterocyklicznym pierscieniem piranu. Flawonoidy sg barwnymi
sktadnikami kwiatéw i owocéw, a takze stanowig elementy strukturalne bardziej ztozonych
zwigzkéw fenolowych — garbnikéw. Flawonoidy wystepujg w postaci wolnej (antocyjanidyny)
i zwigzanej w postaci estr6w metoksylowych lub z cukrami w formie glikozydéw (antocyjanéw
- czerwonych i niebieskich barwnikéw roslinnych). Pod wzgledem budowy chemicznej flawo-
noidy dzielimy na flawonole, flawony, flawanony, flawanole, izoflawony, katechiny i antocyjani-
dyny.

Fenole tworzg takze bardziej ztozone, wysokoczasteczkowe struktury, ktére ogélnie mozna
podzieli¢ na dwie grupy: taniny (garbniki) i ligniny. Z racji znaczacej roli w obronie roslin przed
roslinozercami na szczegdlng uwage zastugujg taniny [Salminen, Karonen 2011]. Wystepujg one
w lisciach, fodygach, korzeniach i drewnie, a u niektérych gatunkéw, szczegélnie w duzym
stezeniu w korze i owocach oraz w galasach. Ogélnie taniny dzieli si¢ na hydrolizujace i nichy-
drolizujgce (skondensowane, proantocyjanidyny). W centrum czgsteczki tanin hydrolizujacych
znajduje si¢ monosacharyd lub inny poliol, kwas szikimowy, chinowy, a nawet pektyna. Garbniki
skondensowane sg polimerami katechiny i jej izomeréw oraz innych pochodnych flawanu.
Taniny skondensowane nie sg polaczone z jednostkami cukrowymi i trudno ulegajg hydrolizie.
Wyréznia si¢ tez trzecig grupg — tanin katechinowych, ktére majg charakterystyczny dla tanin
skondensowanych szkielet weglowy i nie zawierajg reszt cukrowych [Pleszezyriska, Szczodrak
2005].

Znaczacg funkcje polifenoli odgrywajg ligniny. Zbudowane sg one z reszt trzech alkoholi:
kumarowego, synapinowego i koniferylowego. W przypadku drzew iglastych ostatni z wymie-
nionych alkoholi stanowi znaczacg cz¢sé, a u niektdrych gatunkéw jest niemal jedynym sktad-
nikiem tych zwigzkéw. Ligniny sg podstawowym materialem budulcowym $cian komérkowych,
a przez Sciste zwigzanie z celulozg tworzg z nig jednorodng warstwe, co nadaje strukturze duzg
wytrzymato$¢ mechaniczng. Pelnig one ochronng role w przeciwstawianiu si¢ wptywowi nieko-
rzystnych czynnikéw biotycznych [Bennett, Wallsgrove 1994]. Wysoka zawartos¢ lignin w lisciach
decyduje o ich duzej, konstytutywnej odpornosci [Clancy, Price 1987; Poorter i in. 2004]. Ligniny
biorg tez udziat w odpornosci indukowanej, polegajacej na tworzeniu tzw. barier ligninowych,
utrudniajgcych ekspansje patogenicznych grzybéw i zerowanie owadéw [Rengel i in. 1994;
Glazener 1982; Bruce, West 1989].

Poza terpenoidami i zwigzkami fenolowymi, trzecig klasg wtérnych metabolitéw, waznych
ze wzgledu na wiasciwosci ochraniajgce rosliny przed roslinozercami, sg zwigzki azotowe.
Naleza do nich niektére aminy, aminokwasy niebiatkowe, glikozydy cyjanogenne oraz glukozy-
nolany, a przede wszystkim alkaloidy. Sg to zwiazki odstraszajgce i zniechgcajace roslinozercéw
ze wzgledu na gorzki smak, a w wickszosci sg takze trujgce. Najwigksza grupe z tej klasy zwigz-
kéw stanowig alkaloidy, ktérych liczbe szacuje si¢ na okoto 10 000. Nalezy zauwazy¢, ze mimo
nazwy ,,azotowe” sg to zwigzki, w budowie ktérych udzial wegla nie jest mniejszy niz u weze-
$niej wymienionych klas weglowych zwigzkéw obronnych.

Koszty obrony chemicznej u roslin

Podobnie jak wytworzenie wspomnianych juz wyzej struktur utrudniajgcych zerowanie roslino-
zercom wymaga naktadéw ze strony roslin, tak tez kosztowna jest dla nich produkcja wtérnych
metabolitéw obronnych. Wymaga to tak wydatkowania energii, jak i inwestowania cz¢sci wegla
pobieranego w postaci CO, w zwigzki niezwigzane bezposrednio ze wzrostem i rozwojem roslin.
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Jak podajag Gulmon i Mooney [1986; za Harborne 1997], na wyprodukowanie 1 g zwigzkow
fenolowych zuzywane jest okoto 2,5 g fotosyntetycznego CO,, a koszt syntezy alkaloidéw jest
jeszcze dwukrotnie wyzszy (okoto 5 g). W dodatku przy deficycie azotu w glebie moze to odbywaé
si¢ kosztem innych zwigzkéw (aminokwaséw i biatek). W efekcie czesé wegla w kazdym z kom-
ponentéw roslin (lisciach, todygach, korze, korzeniach itp.) lokowana jest w zwigzki obronne,
a niec w materialy budulcowe i zapasowe.

Chemiczna obrona roslin wymaga znacznych naktadéw, co odbywa si¢ kosztem ich wzrostu
i rozwoju. Dlatego tez znaczna cz¢$¢ badani nawigzuje do hipotezy réwnowagi wzrostowo-rézni-
cujacej (ang. growth-differentiation balance) i reguly ,,cos za cos” (ang. trade-off). W mysl takicgo
podejscia réznicowanie rozumiane jest jako zwigkszona produkcja wtérnych metabolitéw
obronnych, kosztem inwestowania w metabolity pierwotne, zwigzane bezposrednio ze wzro-
stem i rozwojem roslin [Agraval 2006; Barton, Koricheva 2010]. Ogélnie dzieli si¢ gatunki roslin
na charakteryzujgce si¢ duzym i intensywnym wzrostem, ale w nieduzym stopniu inwestujgce
w obrong chemiczng, i rosliny o nieduzym i wolnym wzroscie, ale inwestujace w metabolity wtérne
na poziomie zapewniajgcym im skuteczng ochrong przed roslinozercami. Na ogét u roslin prefero-
wany jest tylko jeden z typéw zwigzkéw: alkaloidéw, zwigzkéw fenolowych lub terpenoidéw.
Na przyktad gléwnymi zwigzkami obronnymi lisci debéw sg skondensowane taniny [Forkner
i in. 2004], natomiast u drzew iglastych — terpenoidy [Manninen i in. 1998].

Koszty obrony chemicznej zalezg od rodzaju odpornosci i strategii obronnej roslin. Na ogét
rosliny rosngce w wolnym tempie, niewytwarzajgce nowych lisci i elementéw strukturalnych
utrudniajgcych zerowanie, utrzymujg staly i wysoki poziom metabolitéw obronnych [Koricheva
iin. 2004; Kaplan i in. 2008]. Méwimy wéwczas o duzej odpornosci konstytutywnej (statycznej).
Odwrotnie jest w przypadku roslin, ktdre szybko rosng i wytwarzajg duze masy lisci. U takich
ro$lin nawet duzy uszczerbek masy lisciowej nie odbija si¢ w znaczacym stopniu negatywnie na
ich ogdlnym wzroscie. Rosliny reprezentujgce ten typ strategii inwestujg w metabolity obronne,
ale dopiero w momencie zerowania roslinozercéw lub dziatania innych szkodliwych czynnikéw
biotycznych [Karban, Myers 1989; Karban 2011]. Jest to tzw. odpornos¢ indukowana. Dobrym
przyktadem reprezentujgcym ten typ strategii jest olsza szara [Oleksyn i in. 1998]. Indukcja
odpornosci moze by¢ natychmiastowa (RIR, ang. rapidly induced resistance) lub opézniona
(DIR, ang. delayed induced resistance) [Haukioja 1990]. OpéZnieniec moze nastgpowaé w zgry-
zionych lisciach, a takze w mtodych, nowo powstatych lisciach, lub ujawniaé si¢ dopiero w kolej-
nym sezonie wegetacyjnym [Kainulainen i in. 1998; Metlen i in. 2009].

Inng formg obrony jest pozbywanie si¢ zaatakowanych lisci przez szybsze ich zrzucanie
[Giertych i in. 2006]. Nie zawsze rosliny, inwestujac w obrong chemiczng lub we wzrost, s3 w stanie
przeciwstawié si¢ inwazji szkodnikéw i jedng z mozliwosci przezycia jest wytgcznic wytworzenie
nowych lisci [Leather, Lehti 1982]. Wymaga to od takich roslin ponownego inwestowania wegla
w zwigzki niezbedne do ich budowy i w substancje obronne.

Weglowe zwigzki obronne u roslin drzewiastych

Wszystkie zwigzki obronne z opisanych powyzej grup sg bogate w wegiel. W zaleznosci od budowy
udziat wagowy wegla wynosi w nich od okoto 40% do ponad 85%. Jednak trudno jest precy-
zyjnie oszacowa¢ ilos¢ wegla ulokowanego ogétem w zwigzkach obronnych. Na ogét okresla si¢
zawartosci zwigzkéw reprezentujgcych poszczegdlne grupy (rozpuszezalne i/lub zwigzane
fenole, flawonoidy, hydrolizujace i/lub skondensowane taniny, terpenoidy, alkaloidy itp.). Dla
skwantyfikowania tych wielkosci stosuje si¢ pojedyncze substancje wzorcowe, bedgce
zwigzkami wystgpujacymi w przewadze w danej grupie. Na przyktad w ilosciowym oznaczaniu
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rozpuszczalnych i zwigzanych fenoli jest to kwas chlorogenowy lub kawowy, w przypadku tanin
- katechina lub kwas galusowy, flawonoidéw — flawon, a antocyjanin - cyjanidyna. Jako wzorce
stosuje si¢ tez ekstrakty zwigzkéw obronnych, ktére sg charakterystyczne, ale wylacznie dla
danych gatunkéw roslin [Forkner i in. 2004]. Obydwie te metody stuzg jedynie do wzglednego
poréwnywania zawartosci zwigzkéw obronnych w tkankach roslinnych. Pozwalaja one na bardzo
przyblizone okreslenie zawartosci substancji obronnych, a tym samym udziatu wegla. W przy-
padku stosowania pojedynczych wzorcéw, mimo wspomnianej nieprecyzyjnosci, fatwo mozna
obliczy¢ udzial C w tych zwigzkach. Na przyklad srednia zawartos¢ rozpuszczalnych zwigzkéw
fenolowych w igtach wynosi okoto 140 pM kwasu chlorogenowego/g suchej masy (s.m.; ryc. 1B).
Przy uwzglgdnieniu masy molowej kwasu chlorogenowego — 354,31 g/M i udzialu w nim masy
C wynoszgcego 54,2%, wegiel w tej grupie zwigzkéw stanowi 2,69% s.m. igiet. W przypadku drzew
lisciastych udziat wegla w zwigzkach obronnych jest znacznie wigkszy. Przy wzieciu za przyklad
wynikéw Srednich dla gatunkéw drzew lisciastych przedstawionych na rycinie 1A (225 pM/g
s.m.), wynosi on juz 4,32%. W lisciach gatunkéw roslin silnie atakowanych przez foliofagi, na
przyktad czeremch, zwarto$¢ tanin dochodzi do 800 pM/g s.m. w przeliczeniu na kateching
[Karolewski i in. 2013]. Przy uwzglednieniu masy molowej tego zwigzku — 101,11 g/M i udziatu
masy C w katechinie, kt6ry wynosi az 87,2%, wegiel stanowi juz 7,05% s.m. lisci. Z ww. przykta-
dowych obliczen wynika, ze w puli rozpuszczalnych fenoli i skondensowanych tanin, wystgpu-
jacych w silnie zgryzionych przez foliofagi lisciach czeremch, udziat wegla wynosi okoto 10%.
Udziat [% s.m.] wegla w zwigzkach obronnych mozna obliczy¢ ze wzoru:

C=AxMxC
gdzie:
A - liczba moli substancji uzytej jako wzorzec,
M - masa czgsteczkowa wzorca,
C - udziat wegla w czgsteczee wzorca [%].
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Zawartos¢ sumy rozpuszczalnych fenoli (pM kwasu chlorogenowego/g suchej masy) w lisciach

The content of total soluble phenolics (expressed on pM of chlorogenic acid/g dry weight) in leaves

A: Quercus robur (QuRo); Tilia cordata (TiCo); Betula pendula (BePe); Fagus sylvatica (FaSy); Q. rubra (QuRu); Acer pseudoplatanus (AcPs);
Carpinus betulus (CaBe); A. platanoides (AcPl) oraz w igtach B: Pinus nigra (PiNi); Abies alba (AbA); Picea abies (PiAb); Pseudotsuga menziesii
(PsMe); P, sylvestris (PiSy). Liscie i igly (Srednie z trzech rocznikéw) pochodzity z 30-letnich drzew (Srednie z o§wietlonej i zacienionej
czgscei korony). Gatunek istotnie réznicowat zawartos¢ fenoli u drzew lisciastych i iglastych (P<0,05). Przerywang linig oznaczono wartosci
srednie dla drzew lisciastych i iglastych, a pionowymi odcinkami wartosci blgdu standardowego (+ SE).

A: Quercus robur (QuRo); Tilia cordata (TiCo), Betula pendula (BePe), Fagus sylvatica (FaSy), Q. rubra (QuRu), Acer pseudoplatanus (AcPs),
Carpinus betulus (CaBe); A. platanoides (AcPl) and needles of B: Pinus nigra (PiNi), Abies alba (AbA), Picea abies (PiAb), Pseudotsuga menziesii
(PsMe); P, sykvestris (PiSy). Leaves and needles (mean for three cohorts) were harvested from 30-yr-old trees (mean for sun and shaded
parts of the crown). TPh content in leaves and needles differed significantly among tree species studied (P<0.05). Dashed line indicates
mean values for deciduous and coniferous tree species, respectively; the vertical lines on each bar show standard errors (+SE).
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W podobny sposéb mozna obliczy¢ udzial masy wegla w przypadku stosowania jako wzorca:
kwasu kawowego (M=180,16; C=53,29%), kwasu galusowego (M=170,12; C=49,38%), flawonu
(M=222,24; C=80,99%), cyjanidyny (M=287,24; C=62,66%) i innych wzorcowych substancji.

Obrona u drzew iglastych i lisciastych jest rézna. W odréznieniu od drzew lisciastych ochrona
przed owadami ro$linozernymi i patogenami u drzew iglastych opiera si¢ gtéwnie na utrzymy-
waniu podwyzszonego poziomu terpenoidéw [Manninen i in. 1998; Keeling, Bohlmann 2006,
Zulak, Bohlmann 2010]. Jednak na przyktad Honkanen i in. [1999] twierdza, ze u sosny zwy-
czajnej w odpornosci konstytutywnej najwazniejszg role odgrywajg terpenoidy, ale odpowie-
dzig na defoliacj¢ (obrona indukowana) jest przede wszystkim wzrost poziomu fenoli. Nasze
badania, z oSmioma gatunkami drzew lisciastych i pigcioma iglastych, réwniez potwierdzajg fakt
wyzszego poziomu obrony konstytutywnej z wykorzystaniem zwigzkéw fenolowych przed
foliofagami u drzew lisciastych niz iglastych (ryc. 1). Jednak w poréwnaniu do gatunkéw liscia-
stych drzewa iglaste charakteryzujg si¢ szersza gamg wystepujacych u nich zwigzkéw fenolo-
wych [Stolter i in. 2010] i terpenoidéw [Keeling, Bohlmann 2006]. Autorzy ci dowodza, ze drzewa
iglaste, jako dtugo zyjace organizmy i utrzymujace igly przez wiele lat, muszg caty czas odpiera¢
atak zréznicowanych gatunkowo i duzych liczebnosciowo szkodnikdw.

Poziom obrony chemicznej réznych komponentéw drzew (lisci, fodyg, korzeni) jest zréz-
nicowany i zalezy od rodzaju tych substancji oraz typu strategii obronnej roslin. Na przyktad
badania przeprowadzone u topoli wskazuja, ze zawartosé glikozydéw fenolowych u szybko i wolno
rosngcego klonu oraz skondensowanych tanin u wolno rosngcego klonu jest w lisciach znacznie
wigksza niz w korzeniach [Harding i in. 2009]. Z drugiej strony rosliny, ktérych liscie sg silnie
atakowane przez foliofagi, a jednoczes$nie rozmnazajg si¢ gléwnie przez odrosty korzeniowe,
zabezpieczajg sobie przezycie przez alokacj¢ zwigzkéw fenolowych wiasnie do korzeni [Karo-
lewski i in. 2010]. Ponadto, jak twierdzg Dyer i in. [1991], gdy zgryzane sg liscie, to roslina
alokuje wegiel do korzeni i tym samym zapobiega uszczuplaniu catkowitej puli C w roslinie.

Wplyw czynnikéw wewnetrznych
Obrona lisci i igiet przed foliofagami i grzybami patogenicznymi z wykorzystaniem zwigzkéw
weglowych zmienia si¢ wraz ze stanem fizjologicznego rozwoju lisci, a w przypadku gatunkéw
iglastych takze z wiekiem (rocznikiem) igiet. W sezonie wegetacyjnym wraz z rozwojem lisci
wzrasta w nich zawartos¢ zwigzkéw obronnych, w tym rozpuszczalnych i zwigzanych ze $cianami
komdérkowymi fenoli oraz skondensowanych [Riipi i in. 2002; Karolewski i in. 2013] i hydro-
lizujgcych tanin [Ossipov i in. 1997]. Takze z wickiem igiet (rocznikiem) poziom fenoli wzrasta,
na przykfad u sosny zwyczajnej [Karolewski, Giertych 1995; Giertych i in. 2007] i czarnej [Giertych
i in. 1999]. Zawartos¢ zwigzkéw obronnych wzrasta tez z wieckiem siewek [Barton, Koricheva
2010]. Wyniki badari dotyczgcych zmian zawartosci zwigzkéw obronnych w lisciach w trakcie
sezonu wegetacyjnego nie s jednak tak jednoznaczne. Na przyktad McArthur i in. [2009]
stwierdzili, ze w lisciach eukaliptusa, mimo wzrostu poziomu fenoli, zawartos¢ niektérych ter-
penoid6éw (a-pinenu) ulega duzym fluktuacjom. Wzrost poziomu fenoli moze tez mieé miejsce
wylgceznie na poczatku sezonu wegetacyjnego. U modrzewia japoriskiego stwierdzit to Niemann
drzew nie wptywa na zawarto$¢ zwigzkéw obronnych, ale jest niewiele badan tych zaleznosci.
Na przyktad stwierdziliSmy, ze u réznowickowych drzewostanéw sosnowych w zakresie 6-20 lat
nie ma istotnych réznic w zawartosci fenoli w igtach [Karolewski i in. 2011].

Zréznicowanie w poziomie weglowych zwigzkéw obronnych zalezy tez od pochodzenia
drzew. Zwrdcit juz na to uwage Forrest [1975], ktdry stwierdzit duze réznice w zawartosci fla-
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wonoidéw w iglach, a jeszcze wicksze stilbenéw w todygach Picea sitchensis. Poziom zwigzkéw
obronnych jest w scistej relacji z réznorodnoscig i liczebnoscig roslinozercéw oraz powodowanymi
przez nie szkodami. Analiza, jakiej dokonali Coley i Barone [1996], wskazata, ze zgryzienia
przez owady sg wicksze na nizszych szerokosciach geograficznych, czyli w rejonach o wyzszej
temperaturze i w tym kierunku notowane jest zwickszenie poziomu zwigzkéw obronnych.
Takze my wykazalismy, Ze igly sosny zwyczajnej populacji pochodzgcych z nizszych szerokosci
geograficznych zawieraly wicksze ilosci flawonoidéw [Oleszek i in. 2002]. Jednak Adams
i Zhang [2009] stwierdzili odwrotng do powszechnie przyjmowanej zalezno$¢ mi¢dzy szerokoscig
geograficzng i stopniem zgryzienia lisci kilku gatunkéw drzew. Badajac w gradiencie siedem-
nastu stopni szerokosci geograficznej, autorzy stwierdzili, ze procent zgryzienia lisci rést w kie-
runku z potudnia na pétnoc. W takim razie powinno si¢ stwierdza¢ wzrost poziomu substancji
obronnych w kierunku wigkszych szerokosci geograficznych. Wyniki doswiadczen typu ,,common
garden” [Karolewski, Giertych 1995] wskazaly na wigkszg zawarto$¢ zwigzkéw fenolowych
w iglach sosny zwyczajnej u populacji pochodzacej z pétnocy (Szwecji) niz z centralnej czesci
zasiggu tego gatunku (Polski). Z przytoczonych powyzej badari wynika ogélny wniosek, ze
wplyw szerokosci geograficznej pochodzenia populaciji na réznego typu zwigzki obronne nie jest
jednakowy.

Wplyw czynnikéw zewnetrznych

Stosunkowo pelna i aktualna analiza wplywu czynnikéw zewnetrznych w odpornosci roslin
przed roslinozercami zostala opublikowana przez Endara i Coleya [2011]. Sposréd nich naj-
wigksze znaczenie majg warunki swietlne. Im wyzsze jest natezenie swiatla, tym wigksza jest
zawarto$¢ w lisciach zwigzkéw obronnych, a tym samym wi¢ksza jest ich odpornos¢ na roslino-
zerc6w i grzyby patogeniczne. Wskazujg na to wyniki badani zaréwno u roslin lisciastych [Karolew-
ski i in. 2013], jak i u iglastych [Karolewski i in. 2011] oraz zestawienie uwzglgdniajace rézne
typy roslin [Roberts, Paul 2006]. U roslin iglastych z jednej strony starsze igly charakteryzujg si¢
wyzszg zawartoscig fenoli, ale z drugiej igly starszych rocznikéw sg zacieniane przez igty mtodszych
rocznikéw, co powoduje obnizenie poziomu tych zwigzkéw [Karolewski i in. 2011]. Wptyw
$wiatta na poziom metabolitéw obronnych zalezy takze od wymagan swictlnych roslin. To wigze
si¢ z wyborem inwestowania w zwigzki obronne lub we wzrost i dotyczy szczegélnie gatunkéw
ro$lin $§wiatlozadnych, a wigc rosngcych w warunkach silnej konkurencji z innymi gatunkami
ro§lin [Imaji, Seiwa 2010]. W takim przypadku obrona chemiczna jest minimalizowana na rzecz
intensywnego wzrostu.

O syntezie substancji obronnych przez rosliny w znacznym stopniu decyduje dostgpnosé
biogenéw oraz zdolnosé roslin do ich pobierania. Teoria prébujaca wyjasni¢ mechanizmy obronne
ro$lin dotyczy réwnowagi mi¢dzy weglem i innymi skfadnikami pokarmowymi, gléwnie azotem
(CNB, ang. carbon-nutrient balance) [Bryant i in. 1983]. Wedlug niej poziom obronnych meta-
bolitéw weglopochodnych jest dodatnio skorelowany z zaopatrzeniem w wegiel niezbedny do
ich syntezy, natomiast ujemnic skorelowany z dost¢gpnoscig azotu dla roslin. Konsekwencijg
niedostatku N w glebie jest zahamowanie wzrostu roslin. Przy matej masie asymilacyjnej rosli-
na ,nie moze pozwoli¢ sobie” na jeszcze wigkszy jej ubytek spowodowany przez roslinozercéw
lub patogeniczne grzyby i broni si¢ wzmozeniem syntezy zwigzkéw obronnych [Kraus i in. 2003].

Dane literaturowe wskazujg na matg jednoznacznosé wynikéw dotyczacych wptywu pod-
wyzszonej lub obnizonej temperatury na zawartosé¢ weglowych zwigzkéw obronnych. Na przyktad
Holopainen i Kainulainen [2004] stwierdzili, ze temperatura w zakresie 20-28°C nie réznicowata
zawarto$ci monoterpenéw ani tez rozpuszezalnych fenoli w iglach i korzeniach siewek sosny
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zwyczajnej. Z kolei Forrest [1975] stwierdzit duze zréznicowanie w poziomie wolnych fenoli
i polifenoli w igtach i todygach szczepow Picea sitchensis testowanych w temperaturze 8 i 20°C.
Wrykazat on, ze w obydwu tych organach wyzsza temperatura faworyzuje syntez¢ polifenoli,
natomiast niska — zwigksza akumulacj¢ obydwu tych grup. Sg tez prace wskazujgce na rézny
wplyw temperatury zaleznie od gatunku drzew [Sallas i in. 2003]. Podwyzszona temperatura
wplywata na wzrost poziomu rozpuszczalnych fenoli w iglach sosny zwyczajnej, a obnizenie
zawartosci tych zwigzkéw u §wierka pospolitego.

Podsumowanie

Celem niniejszej pracy bylo omdwienie zagadnieri zwigzanych z udzialem wegla zawartego
w zwigzkach obronnych u réznych gatunkéw i w poszczegélnych komponentach drzew. Udziat
wagowy wegla w tych zwigzkach miesci si¢ w granicach 40-85%. Jednak okreslenie zawartosci
C zwigzkéw obronnych w tkankach jest praktycznie niemozliwe, ze wzglgdu na duzg réznorod-
nos¢ oraz zmienno$¢ jakosciows i ilosciowg tych substancji. Trudnoscig jest tez stosowanie r6z-
nych metod analitycznych i standaryzacji wynikéw w tego typu badaniach. Dodatkowo wyniki
wielu prac dowodzg istotnego wplywu szeregu wewnetrznych oraz zewngtrznych czynnikéw,
a w szczegblnosci wptywu niekorzystnych czynnikéw biotycznych, na zawarto$¢ weglowych
zwigzkéw obronnych. Jednak w niektdrych przypadkach mozliwe jest przyblizone obliczenie
zawartosci C w zwigzkach obronnych, ale na ogét wylacznie dla danego gatunku i komponentu
i z zastrzezeniem, ze dotyczy to jedynie uwzglednionych w badaniach substancji. Mozliwa jest
natomiast ocena kierunku i ilosciowych relacji inwestowania wegla w rézne zwigzki obronne lub
ich rodzaje migdzy réznymi gatunkami drzew i wptywu lub interakeji z niektérymi czynnikami
wewnetrznymi i zewnetrznymi.

U gatunkéw drzew preferujgcych strategic obrony chemicznej wysoki poziom zwigzkéw
obronnych i zawartego w nich wegla wynika z silnej, konstytutywnej obrony lub odpornosci
indukowanej w warunkach wptywu niekorzystnych czynnikéw. Mimo przytoczonych powyzej
przyktadéw rozbieznosci wynikéw i ich interpretacji, mozna jednak przyjac, ze wraz ze wzrostem
i rozwojem ro$lin oraz wickszg dostgpnoscig swiatta zawartos¢ weglowych zwigzkéw obronnych
wzrasta. Natomiast lepsze zaopatrzenie w sktadniki mineralne (gtéwnie w azot) przyczynia si¢
do zmniejszenia ich poziomu. Nalezy wzigé pod uwage, ze jednoczesny wptyw wielu czynnikéw
zewnetrznych oraz zmiany nast¢pujgce ze wzrostem i rozwojem drzew utrudniajg oceng inwesto-
wana wegla w ich ochrong i obrong.
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SUMMARY

Share of carbon in defense compounds against biotic factors in woody
plants

Chemical defense against the adverse effects of biotic factors (phytofagous insects, other herbivores
and pathogenic fungi) requires additional investments in the production of defensive secondary
metabolites by plants. In general, only one of the three types of secondary compounds (alkaloids,
phenolics and terpenoids) is preferred. It is estimated that to produce 1 g of phenolic compounds,
about 2.5 g of photosynthetic CO, is consumed, while the cost of alkaloid synthesis is even higher,
ca. 5 g CO,. All defensive compounds are rich in carbon. Depending on the chemical formula,
carbon content for various defense compounds ranges from ca. 40% to over 85% of molecular
weight. However, it is difficult to precisely estimate the total amount of carbon invested in all
defensive compounds, or even in the three main groups of these compounds. In this paper we
give examples of the approximate carbon content in particular defensive compounds. Based on
our findings regarding molecular weight of standard substance (chlorogenic acid) for total soluble
phenolic compounds (TPh) and carbon content in the chlorogenic acid, we calculated that the
carbon content in this group of defensive compounds was 2.7% of the dry weight of pine needles.
In a similar way we have calculated that TPh carbon content accounts for 4.3% of dry leaf
weight for several species of deciduous trees. Similarly, we calculated that in the leaves of plants
strongly attacked by folivorous insects, carbon content in condensed tannins (catechin was used
as a standard) was 7.0% of the dry weight of leaves, whereas carbon content in both groups (i.e.
TPh and condensed tannins) was as high as ca. 10%. The content of defensive compounds, and
carbon in them, is dependent primarily on the defense strategy of plants, tree group (coniferous
vs. deciduous trees), tree species and biomass component of a tree (leaves, branches, bark,
roots, etc.) and a number of internal (age of trees, age of leaves, development stage, origin, etc.)
and external (availability of elements, light conditions) factors.



