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A keén (S) egy létfontossagu makroelem a névények szamara és szamtalan szerepe ismert a néve-
nyek életfolyamataiban. A kén élettani tulajdonsdgai koziil koztudott, hogy fokozza a névények hoza-
mat és védi a novényeket az ugynevezett abiotikus stresszekkel szemben, mint példaul a szarazsag,
sostressz vagy a nehézfém szennyezések. Mindezek mellett a kénnek van egy kevésbé ismert, de nem
kevesbé fontos funkcioja is, mégpedig az, hogy a megfeleld kénellatottsagnak komoly szerepe van
a néveny kiilonbozé korokozokkal szembeni ellendllo-képességében, azaz a biotikus stressz-rezisz-
tenciaban. Az alabbi osszefoglalo kézleményben sajat adatokat is felhasznalva ismertetjiik a kén
szerepét a névenyi betegség rezisztenciaban virusos, bakterialis és gombas fertézések soran.
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A kén szerepének jelent6sége a novényi  értéket, ami a ndvényzet stlyos perzseléséhez,
védekezési folyamatokban az 1980-as évek  végsd estben teljes pusztulasahoz vezethet.
elején valt nyilvanvalova. Erre az idészakra A kornyezetvédelmi szabalyozasok bevezeté-
tehetdk azon jelentds kdrnyezetvédelmi sza-  sével csokkent a levegd kéntartalma és ezzel
balyozasok bevezetése,
melyeknek hatasara a
fosszilis tiizeldanyagok-
bol képz8dé kéndioxid
(SO,), mint szennyezd
anyag jelenléte a leve-
gbben jelentdsen csok-
kent (1. dbra). A leve-
gében taldlhato SO,
elsésorban a vizzel rea-
gal és kénessavat vala-
mint kénsavat képez 7
(Singh  és  Agrawal 0 +—F—= Lo . ; ; s
2008), AZ igy kelet— 1850 1875 1900 1925 1950 1975 2000

kezett folyadék savas 1. ébrg. 'Az'ipari t(lavékt’any.ség k’ijv,etkeztében’a Iégkérb"e j"uté kér.wdicaxid (SO_Z)

eséként lehull a foldre. menny|seger.1ek vell!tozasal Eurépaban 1850 és 2000 k6zott [Smith és mtsai
o , (2011) adatai alapjan]

A savas es6 kémhatdsa  Figure 1. Changes in quantities of sulfur dioxide (SO,) emitted into the

extrém esetben elérhe- atmosphere due to industrial processes in Europe between 1850 and 2000

ti a 2 és 3 kozotti pH [based on data of Smith and coworkers (2011)]
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egylitt a savas esOk kialakulasa is, azonban ez
egylitt jart a talajok kéntartalmanak csokkené-
sével is. Ezzel egy id6ben azt vették észre, hogy
kiilonboz6é noévénykorokozo gombak jelen-
tds jarvanyokat okoztak, mint példaul a repce
levélfoltossagat okozo Pyrenopeziza brassicae
gombakorokozé olajrepcén. Késébb kideriilt,
hogy a jarvanyok hatterében a repce névények
kén hianya allt (Bloem ¢és mtsai 2004), a kén-
nek jelentds részét ugyanis addig a novény a
kénnel szennyezett levegdbdl és a talajra hullo
savas esOkbol szarmazo szulfatbol (SO,>) tudta
felvenni. Mar 1994-ben bevezették a kén indu-
kalta rezisztencia (sulfur-induced resistance
— SIR) majd késdbb a kén altali fokozott véde-
kezés (sulfur-enhanced defence—SED) fogalmat
(Schnug és mtsai 1995, Kruse és mtsai 2007) és
azoéta is intenziv kutatasok folynak annak tiszta-
zasara, hogy miként vesz részt a kén a novényi
védekezési folyamatokban.

A kén, mint novényvédo szer

A kén valdszinlleg a legrégebb idoktol
hasznalt fungicid. A gérogdk mar idészamita-
sunk el6tt 1000-ben ismerték mikrobadld hata-
sat (Tweedy 1981), de az els6 fennmaradt tudo-
manyos irasos emlék William Forsyth-tol, a brit
kiralyi udvar kertészétol szarmazik, aki dohany,
kénpor és oltatlan mész keverékének vizes
oldatat javasolta beteg novények kezelésére
(Forsyth 1802). A 20. szazad elejéig az elemi
kén volt a legfontosabb gombadld szer, kiilo-
nodsen a gyiimolcsbetegségek esetében, mind-
addig, mig a szerves kén tartalmua fungicideket
mint példaul a manebet vagy a kaptant az 1950-
es években ki nem fejlesztették (Tweedy 1981).
Ennek ellenére az 1970-es évek elején az elemi
kén névényvédelmi célu hasznalata az USA-ban
2,5-szeresen haladta meg a tobbi gombaolé szer
hasznalatat (Hassall 1990). Mind a mai napig
az elemi kén a legnagyobb mennyiségben fel-
hasznalt novényvédo szer a vilagon (Griffith és
mtsai 2015). A ként kiilonb6z6 formulaciokban
hasznaljuk a novényvédelemben. Hatasmecha-
nizmusa még nem teljesen feltart, egyes adatok
szerint a gombak sejtfala kiilondsen jol atereszti
a ként valosziniileg ergoszterol tartalmuknak

koszonhetden, lehetdvé téve a kén bejutdsat a
kérokozé citoplazmajaba, ahol befolyasolja
a citokrom b ¢és citokréom c miikodését vala-
mint a mitokondrialis elektron transzport lanc
szulthidril csoportjait, ezzel gatolva a sejtlég-
z¢st (Griffith és mtsai 2015). Egyik elénye hogy
okologiai gazdalkodasban is alkalmazhato.
Hatranya viszont, hogy konnyen lemosodik a
levél feliiletérol és emiatt elveszti hatasat. Nagy
mennyiségben alkalmazva megvaltoztathatja a
talaj pH-jat és magas homérsékleten perzselést
okozhat a novényen. Erdekes jelenséget alla-
pitottak meg bizonyos ndvényfajoknal (kakad,
paradicsom, dohany stb.), melyek képesek az
elemi kén eldallitasara kiillonbozd névénykor-
okozo baktériumok ¢és gombak fertézése soran.
Nagymeértékii kénfelhalmozddast a rezisztens
novényeken figyeltek meg (Cooper és Williams
2004). Az elemi kén eldallitasaval a novény
tulajdonképpen ,,bepermetezi magat”. A jelen-
ség élettani hatterének feltarasa ezért gyakor-
lati szempontb6l is fontos lehet. Egy tjabb,
még csak kezdeti stadiumban 1étez6 lehetdség
a kén felhaszndlasara a nanorészecskék el6-
allitdsa ¢és kijuttatasa a kezelend6 novények-
re. A nanorészecskék jellemzéen 100 nm-nél
kisebb meéretiick. Felhasznalasuk szamtalan
elénnyel jar. A kéntartalmii nanorészecskék
polimerekkel torténd bevonasanak hatasara
csokkennek a novényeken kialakuld perzselé-
ses tiinetek. Mivel az ilyen nanorészecskéknek
nagyobb a feliileti aktivitasa, ezért jobban ellen-
allnak a levelekrdl torténd lemosodasnak. Ezen
feliill az elemi kén igy konnyebben bejuthat a
novényt tamado baktériumokba és gombak-
ba, ezért a hatékony permetezéshez nem kell
nagy mennyiséget kijuttatni (Choudhury és
Goswami 2013, Rao és Paria 2013). A kéntar-
talmu szereket nemcsak a termesztett névények
permetezésére, hanem a betakaritott termés
tarolasi betegségeinek megakadalyozasara is
elészeretettel hasznaljak. Kimutattak, hogy
kéndioxid (SO,) betakaritas utani alkalmazasa
csemegeszOlo fajtakon késleltette a sziirkepe-
nész (Botrytis cinerea) okozta bogyorothadast.
A kitinaz és 1,3-gliikanaz enzimeket kodold
gének fokozott kifejezddését figyeltek meg
a 2 °C-on tarolt, SO,-vel kezelt bogydkban
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(Duarte-Sierra €s mtsai 2016). A kitinazok és
gliikanazok antimikrobialis hatasu vegyiiletek,
amelyek elsdsorban rezisztens novény-koroko-
76 kapcsolatban keletkeznek, és az ugynevezett
patogenezishez kapcsolt fehérjék csoportjaba
soroljuk 6ket. Szerepiik a baktériumok és gom-
bak sejtfalanak bontasa, és ezaltal a fertézés
csokkentése. Az ilyen tipust enzimeket kodolo
gének kifejezédésének emelkedése része annak
a novényi védekezési mechanizmusnak, amely
a patogén baktériumok és gombak altal okozott
szoveti bomlast gatolja (Kumar és mtsai 2018,
Boccardo és mtsai 2019).

A kén, mint ndvényi tapanyag: felvétele
a talajbol, hianytiinetek és a kéntragyazas
jelentosége

A kén szerepének megértéséhez ismerniink
kell, hogy a novény hogyan képes felvenni a
ként a talajbol, illetve a levegdbdl, és a felvett
kén milyen formaban hasznosul a névényekben.
A legfontosabb kénforras a ngvények szamara a
talajban talalhatd szervetlen sokbol szarmazo
szulfat anion (SO,”), de emellett a ndvények
képesek a kén felvételére a levegdbdl is, SO,
és kén-hidrogén (H,S) formdjaban (Kopriva és
Koprivova 2005, Dahl és mtsai 2008). A kén
esetében a termesztett nové-
nyek tapanyagellatasara alap-
vetden haromféle mitragyat
szoktak alkalmazni: szulfat
tartalmu mitragyakat, szulfat
és elemi kéntartalmi mitra-
gyakat és folyékony kéntar-
talmu mitragyakat (tioszulfat
vegyiiletek). A megfeleld tap-
anyag szint megallapitasahoz
talaj- és novény-mintavételt
kell alkalmazni (Scherer 2010,
Etienne és mtsai 2018;). A kén
hianya késlelteti a novények
novekedését, a fiatal levele-
ken klorotikus tiinetek lathatok
(2. abra) valamint csokken a
hajtas/gyokér aranya is (Long
és mtsai 2015). A novekedési
¢és fejlodési folyamatok mel-

lett a kénhidny szdmos anyagcsere folyamatot
is karosan befolyasol, beleértve a fotoszintézist
is. A kénhidnynak a fejlodési és anyagcsere-
folyamatokra gyakorolt hatasa csokkentheti
a terméshozamot ¢s karosan befolyasolhatja a
termés mindségét is. Ez a jelenség feltehetéen
azzal is Osszefiigg, hogy kén hidnyaban a nit-
rogén felvétele sem lesz megfeleld gabonafé-
Iékben, mert a nitrogén felvételéhez a talajbol
néhany ként tartalmaz6 enzimre van sziikség
(Salvagiotti és mtsai 2009). A termés mindségét
érint0 kénhiany okozta karok koziil az egyik leg-
ismertebb példa a buzaszem gluténtartalmanak
csokkenése. A glutén a buzaszemben levd
fehérjék kb. 80%-at teszi ki és rendkiviil nagy
a kéntartalma. A gabonak megfeleld kéntartal-
ma ezért elengedhetetlen a megfeleld mindsé-
gl liszthez. A lisztfeldolgozasi tulajdonsagok,
mint példaul a tészta nyujthatosaga, alapveto-
en a gluténtartalomtol — kozvetve a buzaszem
kéntartalmatdl is — fliiggenek és nagyon fonto-
sak a kenyér-, tészta- vagy keksziparban (Zhao
és mtsai 1999, Rychlik 2008). Mindezen okok
miatt a megfeleld kénellatottsag biztositasa a
névények szamdra a gazdalkodé fontos fel-
adata. A kéntragyazas jelentdségét tiikrozik a
kovetkezd adatok: a ndvények kéntragyazasa-
hoz évente kb. 15 milli6 tonna ként hasznalnak

2. abra. A nem megfeleld kénellatottsag hatasara jelentkezé klorotikus
tinetek buza fiatal levelein [Zhao és mtsai (2001) nyoman].

+S = megfeleld kénellatottsagu névények, —S = kénhianyos névények
Figure 2. Chlorotic symptoms on young wheat leaves in response to a
suboptimal sulfur supply [based on Zhao and coworkers (2001)].

+S = plants with normal levels of sulfur, —S = sulfur deficient plants
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fel, melynek koltsége 25 milliard USD évente
(Messick ¢és mtsai 2005). Gyakorlati szem-
pontbol fontos iranyelv, hogy az alkalmazott
kén miitragya mennyisége a nitrogén miitragya
mennyiségének 10—15%-a kell, hogy legyen.

A kénbol képzodé fontosabb vegyiiletek
a novényben és szerepiik a biotikus stressz-
rezisztencidban

A ndvény altal felvett szervetlen kénve-
gyliletek a novény anyagcseréje soran ciszte-
inné alakulnak, ami a kénanyagcsere kozponti
vegyiilete (Jez 2019). A cisztein egy 1étfontossa-
gu vegylilet a ndvényi védekezésben. Amellett,
hogy egy nagyon fontos kéntartalmu aminosav,
beléle olyan fontos vegyiiletek, képzddnek,
mint pl. a glutation, fitoalexinek, defenzinek és
gliikozinolatok, amelyeknek kulcsszerepe van
a kén indukalta betegség rezisztenciaban (Falk
és mtsai 2007, Gotor és mtsai 2015, Gullner és
mtsai 2017). Cikkiink tovabbi részében rész-
letesen attekintjilk a kén szerepét kiillonb6zo
ndvény — korokozo kapcsolatokban.

A novények betegség ellenallosaga és kén-
ellatottsaga kozotti dsszefiiggést eldszor kiilon-
b6z6 gombafertézott névényeken mutattak ki.
Az egyik ilyen fontos ndvény, amelyen kénhi-
any esetén fokozott gombafert6zést tapasztal-
tak, a kénellatottsagra igényes repce (Brassica
napus) volt. Skécidban és Németorszagban
végzett szabadfoldi kisérleteket sordn azt
tapasztaltak, hogy kénhianyos talajokon jelen-
tésen sulyosbodtak a repcén a Pyrenopeziza
brassicae gombakdrokozoé altal okozott tiinetek
(Schnug 1997, Haneklaus és mtsai 2006). Egy
masik kutatas szerint a kén pozitiv hatasa bur-
gonyanal (Solanum tuberosum) is érvényesiilt
gombas (Rhizoctonia solani) és baktériumos
(Streptomyces scabies) fert6zés soran. Ele-
mi kénnel (S) vagy kdlium-szulfattal (K,SO,)
végeztek  tapanyag-utdnpotlast  szabadfoldi
kisérletekben. Az eredmények szerint a szulfat
kezelés hatasara ndtt a burgonya gumohozama,
az elemi kén és a K,SO, pedig szignifikdnsan
csokkentette a Rhizoctonia solani altal okozott
tiineteket. Ezzel szemben az elemi kén alkal-
mazasa a bakterialis fertézést erdsitette, felte-

hetden azért, mert csokkentette a talaj pH-jat,
ami kedvezett a baktérium szaporodasanak
(Haneklaus és mtsai 2006). A glutation — mint
a novényekben az egyik legnagyobb meny-
nyiségben eléforduld kéntartalmii tiolvegyiilet
— rezisztenciaban betoltott szerepére sok pél-
da ismert. Lisztharmattal fert0zott zab (Avena
sativa) nodvényeken megfigyelték, hogy a
rezisztens vonalakban a fertézés elsé 24 6raja-
ban megnovekedett a glutation tartalom, ezzel
szemben a fogékony vonalban nem tortént
emelkedés a glutation szintben, tehat a glutation
mennyisége jol korrelalt a lisztharmat-rezisz-
tenciaval (Vanacker és mtsai 1998). Kimutat-
tak tovabba, hogy glutation-tiltermeld transz-
genikus dohanyban fokozddott a rezisztencia
a Pseudomonas syringae pv. tabaci baktérium
fert6zésével szemben (Ghanta és mtsai 2011).
Ezzel szemben glutationt alultermelé mutans
ludfii (Arabidopsis thaliana) ndvényeken a
glutation altal vezérelt rezisztencia csokkent
(Han és mtsai 2013). Az €16 novényi sejtekbol
taplalkozo, un. biotrof kérokozokkal szembeni
rezisztencia egyik kulcsfontossagli szerepldje
egy novényi hormon, a szalicilsav. Eredmé-
nyeink szerint egy lisztharmat korokozoval
(Euoidium longipes) szemben csokken rezisz-
tencia szalicilsav  felhalmozasra képtelen
dohany novényekben. Glutationnal kezeltiik a
sériilt rezisztenciajh, szalicilsav felhalmozasra
képtelen novények leveleit oly modon, hogy
a levelek egyik felét vizzel, a masik felét redu-
kalt glutationnal (GSH) injektaltuk. A glutation
kezelés utan megfertoztik a novényt liszthar-
mattal és egy hét mulva értékeltiik a tiineteket
valamint a gomba szaporodasat valos idejl
qPCR modszerrel (3. dabra). A GSH kezelés
mind a tiineteket, mind a lisztharmat mennyi-
ségét szignifikansan csdkkentette, ezzel hely-
reallitva a szalicilsav felhalmozasra képtelen
névény sériilt védekezési rendszerét (Kiinstler
és mtsai 2020). Erdekes jelenségrél szamoltak
be a banant fertéz6 Fusarium oxysporum f.
sp. cubense gombakérokozoval kapcsolatban.
Megfigyelték, hogy a kérokozé a fertézés soran
gatolja a bananban talalhat6 kén anyagcserében
részt vevd fontos gének kifejez6dését. Ennek
hatasara sériilt a kénanyagcsere €s a fert6zott
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3. abra. Euoidium longipes lisztharmat fertézés
tinetei 7 nappal az inokulacié utan, fogékony
dohanyndévény levelén (A). A bal oldali levélfél
vizzel, a jobb oldali glutationnal (GSH) lett infiltralva.
A gomba mennyisége a vizzel és GSH-val kezelt
levélfélben (B)
Figure 3. Symptoms of powdery mildew infection
caused by Euoidium longipes in leaves of susceptible
tobacco 7 days after inoculation (A). Left and right
leaf halves were infiltrated with water and glutathione
(GSH), respectively. Fungal accumulation in leaf
halves treated with water and GSH (B)

novény fogékonyabba valt a fertézéssel szem-
ben (Cheng és mtsai 2019). A kén tiladago-
lasanak azonban sajnos lehetnek kedvezétlen
hatasai is a rezisztenciara. Brazil kutatok fejes
kaposztan (Brassica oleracea var. capitata)
vizsgaltadk a kéntaplalas hatasat kaposzta-
moly (Plutella xylostella) kartételére. Normal
kénellatottsagi novényeket hasonlitottak dssze
kennel tultaplalt novényekkel. A magasabb
kénszint hatasara nétt a levelekben a nitrogén-
tartalom ¢és a kéntartalmu gliikozinolatok meny-

nyisége is, amely a nem specializalt rovarokra
toxikus hatast. Ennek ellenére a kaposztamoly
nagyobb karokat okozott a kénnel kezelt nové-
nyek levelein, feltehetéen azért, mert hozza-
szokott a toxikus gliikozinolatokhoz (Santos és
mtsai 2017).

A kén szerepe a ndvények virusokkal szem-
beni védekezésében kevéssé feltart teriilet. Az
els6 adat, amely a glutationnak, mint kéntartal-
mu vegyliletnek a virusrezisztenciaban jatszott
szerepére mutatott ra, magyar kutatok munkaja
volt. Eredményeik szerint glutation adagolasa
dohany novényeken csokkentette a virusfertd-
z¢&s okozta tlineteket, a virus mennyiségében
azonban nem kaptak kiilonbséget a glutationnal
nem kezelt kontrollhoz képest (Farkas és mtsai
1960). Késébb Fodor és munkatarsai (1997)
kimutattak, hogy a dohany mozaik virussal
(Tobacco mosaic virus, TMV) szemben rezisz-
tens, fertézott dohanyndvényekben a fertdzés
hatasara nd a glutation mennyisége. Masok azt is
igazoltak, hogy hibiszkuszban egy fert6z6 virus
(hibiszkusz klorotikus gytrasfoltossag virus,
Hibiscus chlorotic ringspot virus, HCRSV)
kopenyfehérjéjének hatasara a glutation terme-
16déséert felelos gének aktivalodnak a ndvény-
ben, ezzel beinditva a névény védekezési rend-
szerét a virussal szemben (Gao és mtsai 2012).
Tisztaztak azt is, hogy a glutation szint mes-
terséges megemelése dohany és olajtok noveé-
nyekben sikeresen csokkenti a virusok okozta
tiineteket és a virusszintet a kezelt novények-
ben (Gullner és mtsai 1999, Zechmann €s mtsai
2007). Ezzel szemben a glutation szint mester-
séges novelése dszibarack novényekben csak a
szilva himl6 virus (Plum pox virus, PPV) okoz-
ta tiineteket csokkentette szamottevoen, a virus-
szintre nem volt jelentds hatassal (Clemente-
Moreno és mtsai 2013). Csoportunk volt az
els6, amely ramutatott arra, hogy a talajbol
felvett kénnek is jelentds szerepe van a nové-
nyek virusokkal szembeni rezisztenciajaban:
TMV-re fogékony dohanynovények (Nicotiana
tabacum cv. Samsun nn) talajat kezeltiik opti-
malis mennyiségii ként tartalmazo tapoldattal
valamint olyan tdpoldattal, amely egyaltalan
nem tartalmazott ként. Az ilyen modon kezelt
névényeket megfertéztiik TMV-vel és vizsgal-
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tuk a TMV altal okozott tiineteket és a virus fel-
halmozodasat a megfelelé kénellatottsagu, ill.
kénhianyos névényeken. Eredményeink szerint
a kénhianyos névényeken (-S) erésebb tiinetek
¢és magasabb virusszint volt kimutathat6 a meg-
felel6 kénellatottsagu novényekhez (+S) képest
(4. abra) (Holler és mtsai 2010). Hasonlo ered-
ményeket kaptunk TMV-vel szemben rezisz-
tens dohanyokon (N. tabacum cv. Xanthi NN)
is, ahol a megfeleld kénellatottsag a rezisztens
ndvényeken részlegesen visszaszoritotta a virus
hatasara a novényen kialakul6 hiperszenzitiv
reakcidt (lokalis nekrotikus 1ézidkat) és a virus
mennyiségét (Kiraly és mtsai 2012). Igazoltuk
tovabba, hogy egy sériilt rezisztenciaju névény-
ben (amely nem képes egy fontos ndvényi hor-
mon, a szalicilsav felhalmozasara) a glutation
szint novelése helyreallitja a novény TMV-vel
szembeni ellenallo-képességét (Kiinstler és
mtsai 2019).

relativ génexpresszié

+S

4. abra. Dohany mozaik virus (TMV) fert6zés szisztemikus tlnetei (A)
megfeleld kénellatottsagl (+S) és kénhianyos (—S) fogékony dohany
novényeken, 14 nappal a TMV fertézés utan. A TMV mennyisége (B)

ugyanezen ndévényekben

Figure 4. Systemic symptoms of Tobacco mosaic virus (TMV) infection
in susceptible tobacco plants (A) with normal levels of sulfur (+S) and
sulfur deficiency (—S) 14 days after inoculation. TMV levels in the same

plants (B)

-S

A fentebb ismertetett eredményekbdl lathato
hogy akénnek milyen fontos szerepe van a noveé-
nyek koérokozokkal szembeni ellenallo-képes-
ségében. Fontos megérteni, hogy a megfeleld
tapanyag-utanpotlassal nem csak a novény tap-
anyag-sziikségletét elégitjiik ki, hanem egyuttal
a novény védekezési rendszerét is timogatjuk.
A ndvényvédelmi gyakorlat szempontjabol ez
kiilonosen fontos lehet pl. a Verticillium gomba-
fajok altal okozott hervaddsos betegségek elleni
védekezésnél, ahol jelenleg nem all rendelke-
zésre megfeleld hatékonysagu fungicid (Bloem
¢és mtsai 2015). Hangstlyozand6 azonban, hogy
jelenleg még nagyon sok mindent nem tudunk a
névények megfeleld kénellatottsaga €s a beteg-
ség rezisztencia kozotti kapcsolat biokémiai,
¢élettani, genetikai hatterér6l. Tisztazando tob-
bek kozott a ndvényi kénellatottsag fokozasa-
nak megfeleld id6zitése, valamint a korokozo
¢letforma (biotrof, nekrotréf, hemibiotrdf) és
az id@jaras, ill. klima szerepe
a kén altal indukalt novényi
védekezési folyamatokban —
ehhez a kozeljovében tovab-
bi, molekularis vizsgalatokkal
kiegészitett szabadfoldi kisér-
letek lesznek sziikségesek.

Koszonetnyilvanitas

A szerz6k munkgjat a
kovetkezd palydzatok tamo-
gattak: NKFIH FK 131401,
NKFIH K 128868, NKFIH K
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IRODALOM

Bloem, E., Haneklaus, S. and
Schnug, E. (2015): Milestones
in plant sulfur research on sul-
fur-induced-resistance ~ (SIR)
in Europe. Frontiers in Plant
Science, 5: 779.

E., Riemenschneider, A.,
Volker, J., Papenbrock,
J., Schmidt, A., Salac, I.,
Haneklaus, S. and Schnug,
E. (2004): Sulphur supply and
infection with Pyrenopeziza

Bloem,



NOVENYVEDELEM 2020, 81 [N.S. 56]: 10.

467

brassicae influence L-cysteine desulphydrase activ-
ity in Brassica napus L. Journal of Experimental
Botany, 55: 2305-2312.

Boccardo, N.A., Segretin, M.E., Hernandez, I. Mirkin,
F.G., Chacén, O., Lopez, Y., Borras-Hidalgo, O.
and Bravo-Almonacid, F.F. (2019): Expression of
pathogenesis-related proteins in transplastomic to-
bacco plants confers resistance to filamentous patho-
gens under field trials. Scientific Reports, 9: 2791.

Cheng, C., Liu, F., Sun, X., Tian, N., Mensah, R.A., Li, D.
and Lai, Z. (2019): Identification of Fusarium ox-
ysporum f. sp. cubense tropical race 4 (Foc TR4)
responsive miRNAs in banana root. Scientific Re-
ports, 9: 13682.

Choudhury, S.R. and Goswami, A. (2013): Supramolecular
reactive sulphur nanoparticles: a novel and efficient
antimicrobial agent. Journal of Applied Microbiol-
ogy, 114: 1-10.

Clemente-Moreno, M.J., Diaz-Vivancos, P., Rubio, M.,
Fernandez-Garcia, N. and Hernandez, J.A.
(2013): Chloroplast protection in plum pox virus-
infected peach plants by L-2-oxo-4-thiazolidine-
carboxylic acid treatments: effect in the proteome.
Plant, Cell & Environment, 36: 640-654.

Cooper, R.M. and Williams, J.S. (2004): Elemental sulphur
as an induced antifungal substance in plant defence.
Journal of Experimental Botany, 55: 1947—-1953.

Dahl, C., Hell, R., Leustek, T. and Knaff, D. (2008):
Introduction to sulfur metabolism in phototro-
phic organisms. in: Advances in photosynthesis
and respiration (Govindjee, series szerk.), Sul-
fur metabolism in phototrophic organisms. Vol.
27. R. Hell, C. Dahl, D. Knaff, and T. Leustek,

szerk. Springer, Dordrecht, The Netherlands.
pp. 1-14.
Duarte-Sierra, A., Aispuro-Hernindez, E., Vargas-

Arispuro, 1., Islas-Osuna, M.A., Gonzalez-Agui-
lar, G.A. and Martinez-Téllez, M.A. (2016): Qual-
ity and PR gene expression of table grapes treated
with ozone and sulfur dioxide to control fungal de-
cay. Journal of the Science of Food and Agriculture,
96: 2018-2024.

Etienne, P., Sorin, E., Maillard, A., Gallardo, K., Arkoun,
M., Guerrand, J., Cruz, F., Yvin, J.-C. and Ourry,
A. (2018): Assessment of sulfur deficiency under field
conditions by single measurements of sulfur, chloride
and phosphorus in mature leaves. Plants, 7: 37.

Falk, K.L., Tokuhisa, J.G. and Gershenzon, J. (2007): The
effect of sulfur nutrition on plant glucosinolate con-
tent: physiology and molecular mechanisms. Plant
Biology, 9: 573-581.

Farkas, G.L., Kiraly, Z. and Solymosy, F. (1960): Role of
oxidative metabolism in the localization of plant vi-
ruses. Virology, 12: 408—-421.

Fodor, J., Gullner, G., Adam, A.L., Barna, B., Kémives, T.
and Kiraly, Z. (1997): Local and systemic responses
of antioxidants to tobacco mosaic virus infection
and to salicylic acid in tobacco. Role in systemic
acquired resistance. Plant Physiology, 114: 1443—
1451.

Forsyth, W. (1802): A treatise on the culture and manage-
ment of fruit trees. London: Nichols and Son.
523 p.

Gao, R., Ng, FK.L., Liu, P. and Wong, S-K. (2012): Hibis-
cus chlorotic ringspot virus coat protein upregulates
sulfur metabolism genes for enhanced pathogen
defense. Molecular Plant-Microbe Interactions, 25:
1574-1583.

Ghanta, S., Bhattacharyya, D., Sinha, R., Banerjee, A.
and Chattopadhyay, S. (2011): Nicotiana tabacum
overexpressing y-ECS exhibits biotic stress toler-
ance likely through NPR1-dependent salicylic acid-
mediated pathway. Planta, 233: 895-910.

Gotor, C., Laureano-Marin, A.M., Moreno, 1., Aroca, A.,
Garecia, I. and Romero, L.C. (2015): Signaling in
the plant cytosol: cysteine or sulfide? Amino Acids,
47:2155-2164.

Griffith, C.M., Woodrow, J.E. and Seiber, J.N. (2015): En-
vironmental behavior and analysis of agricultural
sulfur. Pest Management Science, 71: 1486—-1496.

Gullner, G., Tébias, 1., Fodor, J. and Kémives, T. (1999):
Elevation of glutathione level and activation of
glutathione-related enzymes affect virus infection in
tobacco. Free Radical Research, 31: (Supplement),
155-161.

Gullner, G., Zechmann, B., Kiinstler, A. and Kiraly, L.
(2017): The signaling roles of glutathione in plant
disease resistance. In: Hossain Mohammad Anwar,
Mohammad Golam Mostofa, Pedro Diaz Vivan-
cos, David J Burritt, Masayuki Fujita, Lam-Son
Phan Tran (szerk.) Glutathione in Plant Growth,
Development, and Stress Tolerance. Cham (Svajc):
Springer International Publishing, pp. 331-357.

Han, Y.I., Chaouch, S., Mhamdi, A., Queval, G., Zech-
mann, B. and Noctor, G. (2013): Functional analy-
sis of Arabidopsis mutants points to novel roles for
glutathione in coupling H,O, to activation of sali-
cylic acid accumulation and signalling. Antioxidants
& Redox Signaling, 18: 2106-2121.

Haneklaus, S., Bloem, E. and Schnug, E. (2006): Disease
control by sulphur induced resistance. Aspects of
Applied Biology, 79: 2006.

Hassall, K.A. (1990): The Biochemistry and Uses of Pesti-
cides. Weinheim; Cambridge, UK, 536 p.

Holler, K., Kiraly, L., Kiinstler, A., Miiller, M., Gullner,
G., Fattinger, M. and Zechmann, B. (2010): En-
hanced glutathione metabolism is correlated with
sulfur induced resistance in Tobacco mosaic virus-
infected genetically susceptible Nicotiana tabacum
plants. Molecular plant-microbe interactions, 23:
1448-1459.

Jez, J.M. (2019): Structural biology of plant sulfur metabo-
lism: from sulfate to glutathione. Journal of Experi-
mental Botany, 70: 4089—4103.

Kiraly, L., Kiinstler, A., Holler, K., Fattinger, M., Juhasz,
C., Miiller, M., Gullner, G. and Zechmann, B.
(2012): Sulfate supply influences compartment spe-
cific glutathione metabolism and confers enhanced
resistance to Tobacco mosaic virus during a hyper-
sensitive response. Plant physiology and biochemis-
try, 59: 44-54.

Kopriva, S. and Koprivova, A. (2005): Sulfate assimilation
and glutathione synthesis in C4 plants. Photosynthe-
sis Research, 86: 363-373.

Kruse, C., Jost, R., Lipschis, M., Kopp, B., Hartmann,
M. and Hell, R. (2007): Sulfur-enhanced defence:



468

NOVENYVEDELEM 2020, 81 [N.S. 56]: 10.

effects of sulfur metabolism, nitrogen supply, and
pathogen lifestyle. Plant Biology, 9: 608—619.

Kumar, M., Brar, A., Yadav, M., Chawade, A., Vive-
kanand, V. and Parek, N. (2018): Chitinases—Po-
tential candidates for enhanced plant resistance to-
wards fungal pathogens. Agriculture, 8: 88.

Kiinstler, A., Katay, G., Gullner, G. and Kiraly, L. (2020):
Artificial elevation of glutathione contents in sali-
cylic acid-deficient tobacco (Nicotiana tabacum cv.
Xanthi NahG) reduces susceptibility to the powdery
mildew pathogen Euoidium longipes. Plant Biology,
22: 70-80.

Kiinstler, A., Kiraly, L., Katay, G., Enyedi, A.J. and Gull-
ner, G. (2019): Glutathione can compensate for
salicylic acid deficiency in tobacco to maintain re-
sistance to Tobacco mosaic virus. Frontiers in Plant
Science, 10: 1115.

Long, S.R., Kahn, M., Seefeldt, L., Tsay, Y.F. and Kopriva,
S. (2015): Chapter 16: Nitrogen and sulfur. In: Bu-
chana, B.B., Gruissem, W., Jones, R.L. (szerk) Bio-
chemistry and molecular biology of plants. Wiley
Blackwell, Oxford, 746-768.

Messick, D., Fan, M. and De Brey, C. (2005): Global sulfur
requirement and sulfur fertilizers. FAL—Agricul-
tural Research, 283: 97-104.

Rao, K.J. and Paria, S. (2013): Use of sulfur nanoparticles
as a green pesticide on Fusarium solani and Ventu-
ria inaequalis phytopathogens. RSC Advances, 3:
10471.

Rychlik, M. (2008): Concentrations of total glutathione and
cysteine in wheat flour as affected by sulfur defi-
ciency and correlation to quality parameters. Journal
of Agricultural and Food Chemistry, 56: 6844-6850.

Salvagiotti, F., Castellarin, J.M., Miralles, D.J. and Pedrol,
H.M. (2009): Sulfur fertilization improves nitrogen
use efficiency in wheat by increasing nitrogen up-
take. Field Crops Research, 113: 170-177.

Santos, N.A., Teixeira, N.C., Valim, J.O.S., Almeida,
E.F.A., Oliveira, M.G.A. and Campos, W.G.
(2017): Sulfur fertilization increases defense me-
tabolites and nitrogen but decreases plant resistance

against a host-specific insect. Bulletin of Entomo-
logical Research, 108: 1-8.

Scherer, H.W. (2010): Sulfur in soils. Journal of Plant Nutri-
tion and Soil Science, 172: 326-335.

Schnug, E. (1997): Significance of sulphur for the nutritional
and technological quality of domesticated plants. In:
W. J. Cram, L. J. DE Kok, I. Stulen, C. Brunold and
H. Rennenberg (szerk.) Sulfur metabolism in higher
plants: molecular, ecophysiological and nutritional as-
pects (Hollandia): Backhuys Publishers pp. 109-130.

Schnug, E., Haneklaus, S., Borchers, A., and Polle, A.
(1995): Relations between sulphur supply and glu-
tathione, ascorbate and glucosinolate concentrations
in Brassica napus varieties. Journal of Plant Nutri-
tion and Soil Science 158: 67-70.

Singh, A. and Agrawal, M. (2008): Acid rain and its ecologi-
cal consequences. Journal of Environmental Biol-
ogy, 29: 15-24.

Smith, S.J., van Aarddenne, J., Klimont, Z., Andres, R.J.,
Volke, A. and Delgado Arias, S. (2011): Anthropo-
genic sulfur dioxide emissions: 1850-2005. Atmos-
pheric Chemistry and Physics, 11: 1101-1116.

Tweedy B.G. (1981): Inorganic sulfur as a fungicide. In: Gunther
F.A., Gunther J.D. (szerk.) Residue Reviews. Springer,
New York, NY. Residue Reviews, 78: 43—68.

Vanacker, H., Foyer, C.H. and Carver, T.L.W. (1998):
Changes in apoplastic antioxidants induced by pow-
dery mildew attack in oat genotypes with race non-
specific resistance. Planta, 208: 444-452.

Zechmann, B., Zellnig, G., Krajnc, A.U. and Miiller, M.
(2007): Artificial elevation of glutathione affects
symptom development in ZYM V-infected Cucurbita
pepo L. plants. Archives of Virology, 152: 747-762.

Zhao, F. J., Hawkesford, M. J. and McGrath, S. P. (1999):
Sulphur assimilation and its effects on yield and qual-
ity of wheat. Journal of Cereal Science, 30: 1-17.

Zhao, F. J., McGrath, S. P. and Hawkesford, M. J. (2001):
Sulphur nutrition and the sulphur cycle. Institute of
Arable Crops, Research Report 2000-2001. www.
fao.org/fileadmin/templates/soilbiodiversity/Down-
loadable_files/7-Sulphur.pdf

ROLES OF SULFUR IN PLANT DISEASE RESISTANCE
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Sulfur (S) is an essential plant macronutrient having diverse roles during different physiological
processes. It is well established that sulfur may enhance crop yields and confers protection of plants
against abiotic stresses like drought, salt stress and heavy metal accumulation. On the other hand,
sulfur has a less known but equally important function as well, since an optimal, sufficient sulfur
supply plays a pivotal role in the resistance of plants to diverse pathogenic agents, i.e. in biotic stress
resistance. In this review we discuss the main roles of sulfur in conferring plant resistance to viral,
bacterial and fungal diseases by also including data from our own research.
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