
Inleiding

Planten staan voortdurend
bloot aan ongunstige milieu-
omstandigheden, zoals droog-
te, kou, ultraviolette straling of
overstroming. Naast abiotische
stress hebben planten ook te
maken met biotische stress
veroorzaakt door zeer diverse
ziekteverwekkers (pathogene
schimmels, bacteriën, virussen
en aaltjes) en herbivore insec-
ten. Omdat planten niet kun-
nen weglopen, hebben ze ge-
durende de evolutie effectieve
afweermechanismen ontwik-
keld die schade als gevolg van
abiotische of biotische stress
tegengaan. In het beschreven
onderzoek is gebruik gemaakt
van de modelplant Arabidopsis
thaliana (zandraket) om de af-
weermechanismen van plan-
ten tegen pathogenen en in-
secten op moleculair niveau in
kaart te brengen. 
Als een plant wordt belaagd
door een pathogeen of insect
worden in het geïnfecteerde
weefsel diverse afweermecha-
nismen geactiveerd die erop

gericht zijn aantasting en scha-
de te beperken. Afhankelijk van
het type belager is de plant in
staat om verschillende afweer-
mechanismen aan te schake-
len. De signaalmoleculen sali-
cylzuur (SA), jasmonzuur (JA)
en ethyleen (ET) spelen daarbij
een belangrijke rol. Na herken-
ning van een pathogeen of in-
sect door de plant wordt de
productie van één of meer van
deze signaalmoleculen ver-
hoogd, waarna in het aangetas-
te plantenweefsel een specifie-
ke afweerreactie wordt
geïnduceerd.
Een verhoogde productie van
SA wordt vaak in verband ge-
bracht met geïnduceerde af-
weer tegen biotrofe pathoge-
nen, die alleen voedsel kunnen
ontrekken aan levende cellen.
Inductie van de biosynthese
van JA bevordert afweer tegen
insecten en necrotrofe patho-
genen, die het weefsel eerst do-
den alvorens zij daarin kunnen
groeien. Het plantenhormoon
ET speelt bij beide verdedi-
gingsreacties een modulerende
rol. Onderzoek naar de rol van
SA, JA en ET bij resistentie

heeft aangetoond dat de drie
signaalmoleculen interacteren
in een complex netwerk van
signaal-transductieroutes die
gezamenlijk bepalend zijn voor
het afstemmen van de afweer-
reactie op het pathogeen of in-
sect dat de plant belaagt. De
interactie tussen de verschil-
lende signaal-transductierou-
tes wordt “cross-talk” ge-
noemd. “Cross-talk” wordt
veelal gezien als een mogelijk-
heid voor de plant om zijn af-
weerreactie te optimaliseren
en zo de schade als gevolg van
een bepaalde stressfactor te
minimaliseren. Gespecialiseer-
de aanvallers maken juist ge-
bruik van deze “cross-talk” om
de afweerreactie van de plant
zodanig te manipuleren dat zij
daarvan geen last ondervin-
den. Daarmee creëren zij voor
zichzelf een leefmilieu dat niet-
gespecialiseerde aanvallers
niet kunnen benutten. 

Arabidopsis reageert
verschillend op
verschillende
belagers 
Om inzicht te krijgen in de
aard van de “cross-talk” tussen
de verschillende signaalmole-
culen is Arabidopsis blootge-
steld aan vijf typen belagers: de
hemi-biotrofe bacterie Pseudo-
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monas syringae pv. tomato, de
necrotrofe schimmel Alterna-
ria brassicicola, en de insecten
Pieris rapae (rupsen van het
kleine koolwitje), Frankliniella
occidentalis (Californische th-
rips) en Myzus persicae (groene
perzikluis) (Figuur 1). Analyse
van de hoeveelheden van SA,
JA en ET in aangetaste blade-
ren liet zien dat iedere plant-
belager combinatie leidt tot
productie van een specifieke
mix van deze signaalmoleculen
(Tabel 1). Deze zogenaamde
“signal signature” verschilt in
zowel samenstelling en relatie-
ve hoeveelheden als in de snel-
heid waarmee de toenames
optreden. De “signal signature”
weerspiegelt daarmee een
groot regulerend potentieel
voor afstemming van de af-
weerreactie op de betrokken
belager. 
Om het verband tussen de “sig-
nal signature” en de activering
van specifieke afweerreacties
te onderzoeken, werd de ex-
pressie van alle ~23.000 genen
van Arabidopsis nagegaan met
behulp van microarrays (Ara-
bidopsis whole-genome Affy-
metrix ATH1 GeneChips). Ana-
lyse van de geïnduceerde
genexpressiepatronen liet zien
dat iedere “signal signature”
wordt vertaald in een specifiek
en uiterst complex profiel van
genexpressie in de plant (Tabel
1). Ondanks het feit dat som-
mige Arabidopsis-belager in-

teracties een vergelijkbare “sig-
nal signature” hadden, was de
overlap in geïnduceerde genex-
pressie gering. Zo induceerden
P. syringae, A. brassicicola, P. ra-
pae en F. occidentalis alle vier
de productie van JA en acti-
veerden zij hoofdzakelijk ge-
nen die door JA worden gere-
guleerd (Tabel 1). De overlap
tussen de door JA gereguleerde
genen in de vier Arabidopsis-
belager combinaties was ech-
ter minimaal. Dit duidt erop
dat naast de primaire signaal-
moleculen SA, JA en ET andere
regulatiemechanismen de af-

stemming van de afweerreactie
van de plant op een bepaalde
belager moeten beïnvloeden.

Door Pieris rapae
geïnduceerde
resistentie tegen
pathogenen
Een volgende vraag was in hoe-
verre aantasting door een eer-
ste belager de afweerreactie te-
gen een volgende belager
beïnvloedt. Hiervoor werd een
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de klok mee) necrotische vlekken veroorzaakt door Alternaria
brassicicola, de groene perzikluis (Myzus persicae), chlorose en be-
ginnende necrose als gevolg van aantasting door Pseudomonas
syringae pv. tomato en vraat door rupsen van het kleine koolwitje
(Pieris rapae).

Tabel 1. Productie van de signaalmoleculen SA, JA en ET en veranderingen in genexpressie in Arabidopsis na aantasting
door P. syringae, A. brassicicola, P. rapae, F. occidentalis en M. persicae.

Signaalmoleculen1 Veranderingen in genexpressie

Aanvaller SA JA ET > 2x < 0,5 x totaal JA-afhankelijk2

P. syringae +++ +++ +++ 1304 730 2034 652 (32%)
A. brassicicola – +++ +++ 120 31 151 67 (44%)
P. rapae – ++ + 128 58 186 103 (55%)
F. occidentalis – ++ – 171 28 199 138 (69%)
M. persicae – – – 832 1349 2181 652 (32%)

1 Relatieve hoeveelheden salicylzuur (SA), jasmonzuur (JA) en ethyleen (ET) bij aantasting  door verschillende pathoge-
nen en insecten. +++ = hoog; ++ = gemiddeld; + = laag; – geen verandering t.o.v. niet-aangetaste controle.

2 Aantal en percentage van de genen waarvan de verandering ook bewerkstelligd kan worden door toediening van
methyljasmonaat.



biotoets opgezet waarin resis-
tentie tegen insectenvraat
werd geïnduceerd door rupsen
van P. rapae. Vervolgens werd
de effectiviteit van deze resis-
tentie bepaald door inoculatie
met verschillende microbiële
pathogenen. Een eerste veron-
derstelling was dat de primair
door JA geïnduceerde afweer
tegen rupsen van het koolwitje
ook effectief zou zijn tegen pa-
thogenen die gevoelig zijn voor
afweermechanismen die even-
eens worden gereguleerd door
JA (zoals tegen A. brassicicola).
In tegenstelling tot deze ver-
wachting induceerde insecten-
vraat echter geen resistentie te-
gen A. brassicicola. Omgekeerd
werd verondersteld dat de door
P. rapae geïnduceerde resisten-
tie niet effectief zou zijn tegen
pathogenen die niet gevoelig
zijn voor afweerreacties die ge-
reguleerd worden door JA,
maar door SA (zoals tegen Tur-
nip crinkle virus (TCV)). Ook
dit bleek niet het geval: planten
die waren geïnduceerd door P.
rapae hadden een verhoogde
resistentie tegen TCV. 

Vervolgexperimenten lieten
zien dat ET, dat in Arabidopsis
bladeren eveneens wordt ge-
produceerd in reactie op vraat
door P. rapae, het bladweefsel
verhoogd gevoelig maakt voor
SA. Dit kan verklaren waarom
door P. rapae aangevreten
planten beter in staat zijn om
op een SA inducerende belager
te reageren. Bovendien bleek
dat rupsenvraat een specifieke
set van door JA gereguleerde
genen onderdrukte. Deze set
genen omvat o.a. PDF1.2, dat
codeert voor het afweereiwit
defensine. Dit eiwit bezit anti-
schimmel activiteit en wordt
algemeen geassocieerd met
verhoogde resistentie tegen A.
brassicicola. Het ontbreken van
toenames in de expressie van
deze door JA gereguleerde ge-
nen in door P. rapae aangeval-
len planten verklaart tevens
waarom de door P. rapae geïn-
duceerde resistentie niet effec-
tief is tegen A. brassicicola.

Pieris rapae
onderdrukt de
afweer van
Arabidopsis

Niet alleen vraat door rupsen
van P. rapae, maar ook het aan-
brengen van “spuug” (maagin-
houd) van deze rupsen na ver-
wonding van het blad bleek de
expressie van het PDF1.2 gen
te onderdrukken. Zowel SA als
het hormoon abscisinezuur
(ABA) hebben een antagonisti-
sche werking op de JA-respons
in Arabidopsis. Daarom werd
ook de mogelijke betrokken-
heid van deze beide signaal-
moleculen bij de door P. rapae
geïnduceerde remming van de
expressie van PDF1.2 onder-
zocht. SA bleek geen rol te spe-
len, omdat door JA geactiveer-
de genen die door SA worden
onderdrukt, zoals VSP2 en
LOX, wel werden geïnduceerd
na rupsenvraat. Bovendien
bleek hetzelfde het geval in de
npr1 mutant van Arabidopsis,
die gestoord is in de “cross-
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Figuur 2. Schematische weergave van de signaal-transductie die leidt tot onderdrukking van de reac-
tie op verwonding door rupsen van het kleine koolwitje (P. rapae). Doorgetrokken lijnen geven de
aangeschakelde routes weer; gestippelde lijnen duiden op onderdrukking. Afkortingen: ABA, abscisi-
nezuur; ERF1, ethylene response factor 1; JA, jasmonzuur; MYC2, transcriptiefactor van het basische
helix-loop-helix type; PDF1.2, plant defensine 1.2; VSP2, vegetatief opslageiwit 2.
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talk” tussen SA en JA. De door
P. rapae geïnduceerde onder-
drukking van PDF1.2 was ech-
ter niet meer aanwezig in de
ABA biosynthese mutant aba2-
1. ABA is een belangrijke posi-
tieve regulator van de expressie
van het AtMYC2 gen, dat co-
deert voor een transcriptiefac-
tor die een rol speelt bij de re-
gulatie van de JA respons. Het
bleek dat het AtMYC2 gen
wordt geactiveerd door facto-
ren in het spuug van P. rapae,
en dat de AtMYC2 transcriptie-
factor essentiëel is voor de on-
derdrukking van de set van
door JA geïnduceerde genen
waartoe PDF1.2 behoort. Deze
resultaten wijzen op een actie-
ve onderdrukking van de ver-
dediging van de plant door P.
rapae (Figuur 2). 
Ook het voor een door verwon-
ding en osmotische stress geïn-
duceerde transcriptiefactor co-
derende gen AtMYB102 wordt
geactiveerd na vraat door P. ra-
pae. De hoeveelheid mRNA
nam sterk toe in door rupsen

beschadigde bladeren, met na-
me langs de vraatranden. Rup-
sen ontwikkelden zich sneller
op transgene planten die geen
functioneel AtMYB102 eiwit
meer kunnen aanmaken
(myb102) dan op wild-type
planten. Deze resultaten 
duiden op een bijdrage van de
transcriptiefactor AtMYB102
aan de resistentie van Arabid-
opsis tegen vraat door P. rapae.
Een vergelijking van de genex-
pressie in wild-type planten en
in transgene planten die 
AtMYB102 tot overexpressie
brengen duidde op veran-
deringen in de celwanden als
gevolg van overexpressie van
AtMYB102. Deze veranderin-
gen zouden kunnen bijdragen
aan de afweerreactie tegen
vraat door rupsen van P. rapae.

Conclusies

Samenvattend kan gesteld
worden dat planten in staat

zijn om uiterst flexibel te re-
ageren op herkenning van hun
belagers. De plant reageert met
inductie van een belager-speci-
fieke “signal signature” en acti-
vering van een specifieke set
van genen die nodig zijn om
een aangepast verdedigings-
mechanisme in werking te zet-
ten. Daarnaast is duidelijk ge-
worden dat voorspellingen
omtrent het effect van een eer-
ste aanval op de resistentie te-
gen een volgende belager die
gebaseerd zijn op de “signal
signature” van de planten, niet
altijd juist zijn. Ook blijken ge-
specialiseerde belagers be-
staande signaal-transductie
routes te manipuleren. Daarbij
verstoren zij de “cross-talk” om
effectieve verdedigingsmecha-
nismen in de plant te onder-
drukken. De continue wapen-
wedloop tussen waardplant en
gespecialiseerde belagers blijft
daarom een intrigerend terrein
van onderzoek.
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