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ALLELOPATIA — NOWE INTERPRETACJE ODDZIALYWAN POMIEDZY ROSLINAMI

CO OZNACZA POJECIE ALLELOPATIA I OD JAK DAWNA ZNANE JEST TO ZJAWISKO?

Oddziatlywania allelopatyczne miedzy rosli-
nami sa znane od bardzo dawna. Nie wiadomo,
czy wytwarzanie allelozwiazkow jest strategia
celowa wyksztalcona przez roSline dla prze-
ciwdziatania konkurencji, czy tez jest przypad-
kowym dzietem, utrwalonym w kolejnych po-
koleniach, pozwalajacym uzyskac przewage ro-
Slinie syntetyzujacej te zwiazki nad innymi ro-
slinami (KING 2003).

Termin allelopatia wywodzi si¢ z jezyka
greckiego i stanowi potlaczenie stow allelon
(wzajemny) i pathos (cierpie¢, szkodzi¢). Jed-
nym z najstarszych przyktadow wykorzystania
naturalnych produktow roSlinnych do ochro-
ny zasiewow jest doSwiadczenie opisane przez
Demokryta (370 r p.n.e.), polegajace na nisz-
czeniu drzew przez traktowanie ich korzeni
mieszanina kwiatow tubinu (Lupinus L.) na-
moczonych w soku szaleju jadowitego (Cicuta
virosa) (OLESZEK 1996). Wystepowanie wza-
jemnych oddzialywan miedzy roSlinami za-
uwazyt rowniez Teofrast (285 r. p.n.e.), ktory
stwierdzil, ze ,groch ptasi nie uzyznia gleby, ale
ja wyczerpuje”. Zjawisko allelopatii opisywat
takze Pliniusz (1 r. n.e.), wskazujac na od-
dzialywanie orzecha wtoskiego (Juglans nigra
i Juglans regia) na inne gatunki (cyt. za
VYVYAN 2002). W czasach wspotczesnych po-
jecie allelopatii zostalo wprowadzone do litera-
tury po raz pierwszy przez MOLISHA (1937) dla
okreslenia wzajemnych wplywow o charakte-

rze biochemicznym, zaroOwno szkodliwych jak
i korzystnych, pomiedzy roslinami, wtaczajac
takze mikroorganizmy (INDERJIT i DUKE 2003).
Od drugiej potowy XX w. wzrosto zaintereso-
wanie oddziatywaniami allelopatycznymi mie-
dzy chwastami i roSlinami uprawnymi. Stop-
niowo dostarczano coraz wiecej dowodow, ze
roSliny uprawne i chwasty wprowadzaja do
srodowiska zwiazki chemiczne, ktore moga
by¢ toksyczne zaré6wno dla nich samych, jak
réwniez dla innych gatunkéw (WOJCIK-
WOJTKOWIAK i wspotaut. 1998).

Podczas pierwszego Swiatowego Kon-
gresu Allelopatii, ,Allelopathy — a science for
the future”, w 1996 r. sformutowano definicje,
okreslajaca allelopatie jako kazdy proces, w
ktorym zaangazowane sa wtorne metabolity,
wytwarzane przez roSliny, mikroorganizmy i
grzyby, majace wplyw na wzrost i rozwoj
systemOow  biologicznych i  rolniczych,
wylaczajac zwierzeta. Niekiedy w literaturze
pojawia sie takze pojecie potencjal allelopa-
tyczny (OLESZEK 1996, WOJCIK-WOJTKOWIAK i
wspotaut. 1998).

Wyrdzniane sa dwa typy allelopatii: praw-
dziwa i funkcjonalna. Allelopatia prawdziwa
oznacza uwalnianie do Srodowiska zwigzkow
chemicznych, ktore sa toksyczne bezposred-
nio po wytworzeniu ich przez rosline. Allelo-
patia funkcjonalna okresla sie uwalnianie do
srodowiska substancji, ktore staja si¢ toksycz-
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ne dopiero po ich przeksztalceniu przez mi-
kroorganizmy. Przy rozwazaniu zaleznoSci po-
miedzy chwastami a ros§linami uprawnymi roz-

roznienie tych dwu typow allelopatii moze
miec istotne znaczenie.

CO TO SA SUBSTANCJE ALLELOPATYCZNE?

Poznane dotychczas zwiazki allelopatyczne
sa wytwarzane przez rosliny wyzsze lub mikro-
organizmy glebowe. Naturalne ,Srodki obro-
ny” naleza do metabolitOw wtornych, w przy-
padku mikroorganizmow moga to by¢ ponad-
to enzymy zaangazowane w szlaki metaboli-
zmu wtornego, antybiotyki (STURZ i CHRISTIE
2003). Zidentyfikowane allelopatiny wykazuja
aktywnoS¢ pozwalajaca na zwalczanie: chwa-
stow, patogenow grzybowych, owadow i nicie-
ni (STURZ i CHRISTIE 2003).

Substancje roslinne wykazujace potencjat
allelopatyczny pod wzgledem chemicznym
obejmuja cala game¢ zwiazkoOw organicznych
od najprostszych, wystepujacych w formie ga-
zowej (np. etylen), do skomplikowanych, wie-
lopierScieniowych zwiazkow aromatycznych
(np. kumaryna, sorgoleon, helianuol). Gtowne
klasy zwiazkow allelopatycznych zostaly szcze-
golowo omowione w pracach przegladowych
VYVYAN (2002) oraz SINGH i wspotaut. (2003).

Pod wzgledem charakteru oddzialywania
allelopatiny mozna podzieli¢ na stymulatory
badz inhibitory. Podzial ten nie jest ostry, gdyz
zwiazki stymulujace wzrost roSlin moga w wy-
sokich stezeniach petnic¢ funkcje inhibitorow,
jak rOwniez zwigzki uwazane za inhibitory w
niskich stezeniach moga powodowac stymula-
cje niektorych procesow.

W celu rozroznienia zwiazkow allelopa-
tycznych, w zaleznosci od organizmu wydzie-
lajacego (donora) lub odbierajacego (akcepto-
ra), wprowadzono terminy:

(1) koliny — gdy mamy do czynienia z od-
dzialtywaniem roslin wyzszych na rosliny wyzsze;

(2) fitoncydy — gdy roSliny wyzsze od-
dziatuja na mikroorganizmy;

(3) marazminy — gdy mikroorganizmy od-
dziatuja na roSliny wyzsze;

(4) antybiotyki — gdy mikroorganizmy od-
dziatuja na mikroorganizmy.

Obserwowane w Srodowisku wspotzale-
znoSci moga byc¢ jednak w praktyce znacznie
bardziej ztozone, poniewaz substancja wydzie-
lona przez rosline (donora) nie zawsze dociera
do rosliny (akceptora) w niezmienionej for-
mie. W praktyce dla aktywnie dziatajacych sub-
stancji przyjeto uogolniona terminologie:
zwiazki badz substancje allelopatyczne, allelo-
patyki lub allelopatiny (WOJCIK-WOJTKOWIAK i
wspotaut. 1998, ALDRICH 1997).

Substancje chemiczne wytwarzane przez
roSliny mozna sklasyfikowac rOwniez ze wzgle-
du na ich znaczenie ekologiczne, w zaleznoS$ci
od tego czy sa to oddzialywania miedzygatun-
kowe czy wewnatrzgatunkowe. Do miedzyga-
tunkowych zalicza si¢:

(1) allomony, czyli substancje dajace ko-
rzySC organizmowi wydzielajacemu;

(2) kairomony — dajace korzys¢ akceptorowi;

(3) depresanty, ktore ograniczaja wzrost
lub zatruwaja organizm akceptora, ale dla do-
nora s3 oboje¢tne.

Do oddziatywann wewnatrzgatunkowych
zalicza si¢ natomiast autotoksyny, autoinhibi-
tory adaptacyjne i feromony (OLESZEK 1996).

PRZYKEADY ODDZIALYWAN ZWIAZKOW ALLELOPATYCZNYCH NA PROCESY
FIZJOLOGICZNE ZACHODZACE W ROSLINACH

Zwiazki o wlasciwoSciach allelopatycznych
wykazuja, zaleznie od pochodzenia i budowy
chemicznej, zréznicowane spektrum dzialania.
Jednym z najczeSciej badanych i opisywanych
efektow jest ich wplyw na proces kietkowania
nasion oraz wzrost i rozwoj siewek. Rosliny z
rodziny krzyzowych (Cruciferae) zawieraja
glukozynolany, ktore w postaci glikozydowej
nie wykazuja wptywu na wzrost roslin (BIALY i
wspotaut. 1990). W momencie uszkodzenia

tkanki dochodzi do hydrolizy glukozylanoéw, a
produktami reakcji sa lotne olejki eteryczne ha-
mujace kietkowanie i wzrost siewek pszenicy
(Triticum vulgare) (BIALY i wspotaut. 1990).
Ograniczenie kielkowania i wzrostu siewek
gorczycy (Sinapis arvensis) zaobserwowano
w obecnosci resztek organicznych koniczyny
(Trifolium pratense) (OHNO i wspotaut. 2000,
OHNO i DOOLAN 2001). Ro6wniez kwasy orga-
niczne (jabtkowy i cytrynowy) wystepujace w
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sokach owocow (jabtek, pomidorow, wino-
gron) w stezeniach 0,1-1% s3 inhibitorami
kietkowania nasion, zapobiegajac kietkowaniu
nasion wewnatrz owocoOw (ALDRICH 1997).
Miedzy innymi ze wzgledu na wlasciwosci
hydrofilowe, wickszoS¢ substancji allelopa-
tycznych tatwo przenika do gleby, skad pobie-
rane s3 przez systemy korzeniowe, nastepnie
transportowane do innych organow roslin, a
ich regulacyjne dzialanie moze ujawnic si¢ na
kazdym poziomie: komorkowym, tkankowym i
organizmalnym. Wiele zwiazkow allelopatycz-
nych (kwas cynamonowy, ferulowy, benzoeso-
wy) hamuje syntez¢ DNA, RNA i biatek
(VYVYAN 2002). Znane allelopatiny z orzecha
(Juglans regia, Juglans nigra), sorgo (Sor-
ghum bicolor) lub ryzu (Oryza sativa) zmniej-
szaja wydajnosc fosforylacji oksydacyjnej i fo-
tosyntetycznej, a takze hamuja akumulacje
chlorofilu (BARNES i PUTMAN 1987) i obnizaja
wydajnos¢ fotosyntetyczna PSII (WESTON i
DUKE 2003). Wykazano, ze u ogorka (Cucumis
sativus) i cebuli (Allium cepa) zwiazki allelo-
patyczne (BOA i DIBOA — allelopatiny zyta, ku-
maryna) hamuja podzialy komorkowe i
wydtuzanie komoérek (BURGOS i wspotaut.
2004, KUPIDLOWSKA i wspotaut. 1994). Kwas
cynamonowy podany razem z polygodialem
hamuje wydluzanie korzeni siewek sataty (Lac-
tuca sativa) poprzez ograniczenie transportu
protonéw z cytoplazmy do apoplastu (FUJITA i
KUBO 2003). Transport ten jest regulowany
przez aktywnoS¢ pomp protonowych zale-
znych od ATP, zlokalizowanych w plazmole-
mie, a jego zahamowanie prowadzi do ograni-
czenia wzrostu wydluzeniowego komorek
(SANSWIK 1981). Kwasy fenolowe (p-hydro-
ksybenzoesowy, p-kumarowy i ferulowy) ha-
muja pobieranie mikro i makroelementow po-
przez zmian¢ przewodnictwa hydraulicznego
blony komorkowej (INDERJIT i wspotaut. 2002,
INDERJIT i DUKE 2003). Zblizone dzialanie wy-
kazuje juglon, ktory obniza aktywnos$¢ H'-ATP-
azy plazmolemy w korzeniach soi (Glycine
max) i kukurydzy (Zea mays) (HEJL i KOSTER
2004). Allelopatiny wywoluja ponadto zmiany
na poziomie ultrastruktury komorek. Zwiazki

allelopatyczne zyta (Secale cereale) zwickszaja
wakuolizacj¢ komorek, czemu towarzyszy
zmniejszenie iloSci mitochondriow, gestoSci
rybosomow i diktiosomow (BURGOS i
wspotaut. 2004). Zahamowanie wzrostu komo-
rek korzeni ogorka (Cucumis sativus) w obec-
nosci tych zwiazkow allelopatycznych autorzy
ttumaczyli zakloceniami w metabolizmie lipi-
dow i redukcja syntezy bialek (BURGOS i
wspotaut. 2004). Podobne wyniki wskazujace
na redukcje mobilizacji lipidow otrzymano ba-
dajac wpltyw pochodnych kwasu cynamono-
wego na kietkowanie nasion rzepaku (Brassica
napus) (BALERONI i wspotaut. 2000). Eksudan-
ty, substancje wydzielane przez system korzen-
iowy, petniace role w inicjacji nodulacji roslin
motylkowatych bakteriami brodawkowymi,
zawieraja duze iloSci zwiazkow fenolowych, z
ktorych czes¢ wykazuje potencjat allelopatycz-
ny (STURZ i CHRISTIE 2003).

Wsrod wielu zwiazkow o dziataniu allelopa-
tycznym tylko kilka dziata pozytywnie na rosli-
ny. Zaliczamy do nich etylen, bedacy stymula-
torem kietkowania nasion (KEPCZYNSKI i
KEPCZYNSKA 2000). W eksudantach kietkujacej
rzezuchy (Lepidium sativum), gryki (Fagopy-
rum esculentum) i stonecznika (Helianthus
annuus) wykryto lepidimoid silnie pobu-
dzajacy wzrost hypokotyli szartatu (Amaran-
thus). Lepidimoid wystepuje takze w eksudan-
tach marchwi (Daucus carota), kapusty (Bras-
sica oleracea), kukurydzy (Zea mays), owsa
(Avena sativa) (YAMADA i wspotaut. 1995). Sy-
gnatem do kietkowania nasion pasozyta Striga
asiatica jest strigol, wydzielany przez system
korzeniowy roSlin uprawnych z rodziny traw
(Poaceae), takich jak kukurydza (Zea mays),
sorgo (Sorghum bicolor) czy ryz (Oryza sa-
tiva). Mloda siewka Striga, ktora skietkowata
dzieki stymulacji nasion przez strigol, aby wy-
dac¢ potomstwo potrzebuje rosliny zywiciela.
Zywiciel wydziela do srodowiska zwiazek che-
miczny, stymulujacy tworzenie haustorium -
ssawki pozwalajacej pasozytowi przyczepic si¢
do korzenia zywiciela i korzysta¢ z jego meta-
bolitow (ESTABROOK i YODER 1998, BIRKETT i
wspotaut. 2001).

ZRODLA T DROGI UWALNIANIA ALLELOPATYKOW. SKAD SIE BIORA ZWIAZKI
ALLELOPATYCZNE I OD CZEGO ZALEZY ICH ILOSC?

W agroekosystemach istnieja trzy podsta-
wowe Zrodla, z ktorych uwalniane sa zwiazki
allelopatyczne. Stanowia je roSliny uprawne,
chwasty oraz mikroorganizmy. Najbogatszym

Zzrodlem substangcji allelopatycznych sa liscie,
w ktorych wystepuja one w najwickszych ilo-
Sciach i w szerokim spektrum jakoSciowym.
Korzenie uwaza si¢ za organy zawierajace
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mniej allelozwiazkow, o stabszych witasciwo-
Sciach allelopatycznych lub wystepujacych w
mniejszych iloSciach. Nasiona zawieraja liczne
inhibitory, ktore zabezpieczaja je przed gni-
ciem, a rownoczesnie kontroluja kietkowanie
poprzez narzucenie spoczynku bezwzgledne-
go. Owoce zawieraja inhibitory, ktore odgry-
waja wazna rol¢ w regulacji kietkowania na-
sion. Przykladem jest owocnia orzecha, ktora
jest Zrodlem juglonu posiadajacego silne
wlaSciwosci fitotoksyczne. Niektore kwiaty
takze cechuje obecnoS¢ substancji toksycz-
nych.

Oddziatywania allelopatyczne pomiedzy
roznymi roSlinami moga by¢ rozpatrywane
jako stres biotyczny, jednoczeSnie istnieje
Scista wspotzaleznoS¢ miedzy zjawiskiem alle-
lopatii a innymi stresami Srodowiskowymi.
Wyniki wielu badan wskazuja, ze warunki Sro-
dowiska ograniczajace wzrost (stresy biotycz-
ne i abiotyczne) zwigkszaja wytwarzanie
zwiazkow allelopatycznych. Stymulacje synte-
zy allelopatin zaobserwowano w warunkach
niedoboru sktadnikow mineralnych (glownie
azotu i fosforu) (INDERJIT i DUKE 2003), suszy,
chtodu, wysokiej temperatury, ekspozycji ro-
§lin na Swiatlo ultrafioletowe (LABON i
wspotaut. 2002), ataku patogenow i szkodni-
kow (INDERJIT i DUKE 2003). Stwierdzono, ze
synteza dhurrinu, glikozydu cyjanogennego
uwazanego za jeden z czynnikow allelopatycz-
nych sorgo (Sorghum bicolor), jest kontrolo-
wana zaroOwno przez czynniki genetyczne, jak i
srodowiskowe, np. dostepnoS¢  azotu
(INDERJIT i DUKE 2003). CAMACHO-CRISTOBAL i
wspotaut. (2002) wykazali wzrost aktywnoSci
PAL (amoniakoliazy 1-fenyloalaniny) i wzrost
syntezy zwiazkow fenolowych w warunkach
deficytu boru.

Ekspozycja na wi¢cej niz jeden czynnik
stresowy moze miec zlozony wplyw na ilos¢
wytwarzanych allelopatin. Polaczenie stresu
niedoboru azotu z warunkami deficytu wody
lub promieniowania UV w przypadku stonecz-
nika (Helianthus annuus) powodowalo
wzrost iloSci kwasow chlorogenowych i izo-
chlorogenowych, w poréwnaniu z warunkami
tylko jednego stresu (ALDRICH 1997).

Znane jest synergistyczne wspoldziatanie
miedzy stresem allelopatycznym i stresem ter-
micznym, mianowicie hamujace dzialanie kwa-
su ferulowego na wzrost siewek sorgo (Sor-
ghum bicolor) i soi (Glycine max) byto wyzsze
w wysokich temperaturach. Stres wywolany
wysoka temperatura obnizal o polowe stezenie

kwasu ferulowego, ktory hamowat wzrostu sie-
wek rosnacych w temperaturach optymalnych
(EINHELLIG i ECKRICH 1984, cyt. za ALDRICH
1997). BLUM i wspolaut. (1993) wykazali, ze
obecnos¢ w glebie azotanoéw czy zwiazkow
wegla modyfikuje efekt allelopatyczny kwasu
p-kumarowego. Stwierdzono, ze duza zawart-
0S¢ azotu w formie azotanow podwyzszala, na-
tomiast obecnosS¢ glukozy lub metioniny ob-
nizala stezenie tego kwasu, potrzebne do ha-
mowania wzrostu siewek wilca (IJpomoea he-
deracea). Sugeruje si¢, ze obserwowane zja-
wisko moze stanowiC jeden z mechanizmow,
poprzez ktory roznorodne zwiazki organiczne
wystepujace w glebie w nietoksycznych ste-
zeniach moga podwyzsza¢ toksycznos¢ allel-
opatin (INDERJIT i CALLAWAY 2003).

Substancje allelopatyczne sa szczegoOlnie
aktywne wczesna wiosna w stabo natlenio-
nych glebach. Poniewaz znaczna ich czeS¢
uwalnia sie z rozktadu resztek roslinnych, istot-
ny wplyw na zawartoS¢ tych zwiazkow w Sro-
dowisku wywieraja czynniki stymulujace ich
gromadzenie w tkankach roSlinnych. Obec-
nos$¢ zwiazkow allelopatycznych w roSlinach
nie oznacza, ze beda one wykazywac aktyw-
nos¢ allelopatyczna w relacji chwast-roslina
uprawna. Aby dziatanie takie miato miejsce,
zwiazek chemiczny musi dostac sie do otocze-
nia oraz musi to nastapi¢ w czasie, kiedy wptyw
taki jest mozliwy. Istnieja cztery sposoby uwal-
niania zwiazkow allelopatycznych do Srodowi-
ska:

(1) uwalnianie lotnych substancji (ewapo-
racja) dotyczy glownie olejkow eterycznych,
nalezacych do terpenoidow, powstajacych w
specjalnych gruczotach roslinnych, skad w for-
mie lotnej, szczegolnie w wysokiej temperatu-
rze, dostaja sie do atmosfery. Zwiazki te moga
by¢ absorbowane przez tkanki okrywajace
sasiednich roslin bezposrednio z atmosfery lub
z rosa. Mozliwa jest takze ich adsorpcja na po-
wierzchniowych warstwach gleby, z ktorych
przechodza do roztworu glebowego i stamtad
pobierane sa przez korzenie roSliny;

(2) wymywanie (lugowanie) przez wode z
opadow atmosferycznych, wode irygacyjnalub
rose. Ta droga z nadziemnych czeSci roslin
przez deszcz lub krople rosy zmywana jest cala
gama zwiazkow: substancje pektynowe, gliko-
zydy, alkaloidy, flawonoidy, wiele kwasow or-
ganicznych i duze iloSci zwiazkow fenolo-
wych;

(3) wydzielanie przez system korzeniowy
(eksudacja). Znaczenie ekologiczne tego zjawi-
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ska, wedlug opinii niektoérych autorow, jest
drugorzedowe, poniewaz ogranicza si¢
wylacznie do ryzosfery, a sekrecja allelopaty-
kow z nienaruszonych korzeni jest niewielka.
Z drugiej strony, pojawilo si¢ wiele doniesien
wskazujacych na istotna rol¢ uwalnianych ta
droga allelopatykow w regulacji wzrostu i roz-
woju roslin. Aktywnosc allelopatyczna wydzie-
lin korzeniowych chwastnicy (Echinochloa
crus-galli) objawiata si¢ hamowaniem wzrostu
wydtuzeniowego korzeni ryzu (Oryza sativa)
(YAMAMOTO i wspotaut. 1999), natomiast sub-
stancje wydzielane przez korzenie chabra
(Centaurea maculosa) hamowaly wzrost i roz-
woj systemu korzeniowego kostrzewy (Festu-
ca idahoensis) (RIDENOUR i CALLAWAY 2001).
Momilacton B, obecny w wydzielinie korzenio-
wej ryzu (Oryza sativa), dzialal jako efektywny
ihibitor wzrostu siewek rzezuchy (Lepidium
sativum) i salaty (Lactuca sativa) (KATO-NAU-
CHI i wspotaut. 2002, KATO-NAGUCHI i INO
2003);

(4) rozktad obumarlych czesci roslin stano-
wi najwazniejsze Zrodlo zwiazkow allelopa-
tycznych. Podczas degradacji resztek roSlin-
nych, nastepuje uwalnianie i wymywanie do
gleby r6znych substancji pochodzacych z tka-
nek roSlinnych, z ktorych wiele wykazuje ak-
tywnosS¢ biologiczna.

Nie wszystkie zwiazki organiczne wyste-
pujace w roSlinach sa fizjologicznie czynne,
moga sie one w takie przeksztalci¢ podczas
procesu rozktadu. W zywych tkankach, kom-
partmentacja jest (obok chemicznej inaktywa-
¢ji) jednym z mechanizmow zabezpie-
czajacych komorki donora allelozwiazku przed
autotoksykacja. Dzieki kompartmentacji (loka-

lizacji allelozwiazkow w wakuolach), fizjolo-
gicznie czynne zwiazki odizolowane s3, nie-
przepuszczalna dla nich btona, od struktur ko-
morkowych, na ktoére moglyby dziata¢. Nekro-
masa roSlinna rozktada sie gléwnie na drodze
degradacji mikrobiologicznej, co prowadzi do
uwalniania toksycznych produktow, albo do
inaktywacji powstatych w roSlinie zwiazkoéw o
potencjale allelopatycznym. Produkty
rozktadu resztek organicznych, powstate w wa-
runkach niedoboru tlenu, przejawiaja szcze-
go0lnie wysoka aktywnos¢ gtownie inhibicyjna.
Dodatkowo potencijat allelopatyczny wykazuja
metabolity samej mikroflory glebowej (STURZ i
CHRISTIE 2003).

Czes¢ zwiazkow allelopatycznych przedo-
stajacych si¢ do gleby moze ulec statej lub okre-
sowej adsorpcji przez koloidy glebowe, w tym
rowniez przez substancje humusowe. Dlatego
tez im gleba zawiera wigcej materii organicz-
nej, tym stabsze sa oddzialywania allelopatycz-
ne (INDERJIT i CALLAWAY 2003). Od typu gleby
zalezy rowniez szybkoS¢ rozkladu resztek ro-
slinnych — w glebie ci¢zkiej jest ona wolniejsza
niz w glebie lekkiej. Zwiazki allelopatyczne,
ktore nie ulegly sorpcji ani degradacji mikro-
biologicznej pozostaja w roztworze glebowym
i moga by¢ tatwo dostepne dla rosliny. Nie
oznacza to jednak, ze zawsze ujawni si¢ ich
dzialanie. W roSlinie bowiem moze nastapic za-
blokowanie ich transportu albo detoksyfikacja.
Jesli nie funkcjonuje zaden z wymienionych
mechanizmow, zwiazki allelopatyczne pobra-
ne przez roSline moga powodowac liczne zabu-
rzenia metabolizmu zaklocajac przebieg onto-
genezy rosliny.

MECHANIZM ODDZIALYWANIA ZWIAZKOW ALLELOPATYCZNYCH NA ROSLINY
CZY STRESOWI ALLELOPATYCZNEMU TOWARZYSZY STRES OKSYDACYJNY?

Powstanie stresu oksydacyjnego w wyniku
oddziatywania stresu allelopatycznego suge-
ruja  wyniki badan dotyczace wplywu
zwiazkow allelopatycznych pochodzacych z
lisci potadni (Callicarpa acuminata) na fasole
(Phaseolus vulgaris) i pomidora (Lycopersi-
con esculentum) (CRUZ-ORTEGA i wspoOtlaut.
2002). Stwierdzono, ze w tkankach tych roSlin
po zastosowaniu allelopatyka, wzrasta zarOw-
no poziom H,0,, jak i aktywnos¢ katalazy, en-
zymu nalezacego do systemu antyoksydacyjne-
go. JednoczeSnie nalezy podkreslic, ze stres al-
lelopatyczny tylko w nieznacznym stopniu jest

zwiazany z indukcja stresu osmotycznego i do-
chodzi wéwczas do sumowania efektow obu
stresOw (ASTARITA i wspotaut. 1996). Porowna-
no wplyw stresu wodnego, wywotanego przez
glikol polietylenowy, i stresu allelopatyczego,
zwiazanego z obecnoscia wodnego ekstraktu z
lisci dyni Sicyos deppei, na wzrost korzeni po-
midora (Lycopersicon esculentum) i stwier-
dzono, ze analogiczny z oddziatywaniami alle-
lopatycznymi efekt fizjologiczny zaobserwo-
wano w roztworze PEG o ponad 12-krotnie niz-
szym potencjale osmotycznym (-0,328 MPa)
niz potencjatl osmotyczny badanego roztworu
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allelopatin (-0,027 MPa) (ROMERO-ROMERO i
wspotaut. 2002).

Bardzo interesujace wyniki dotyczace in-
dukgji stresu oksydacyjnego otrzymano w ba-
daniach wptywu (-)-katechiny na wzrost i roz-
woj siewek rzodkiewnika (Arabidopsis thalia-
na) i chabra (Centaurea maculosa) (BAIS i
wspotaut. 2003). Zaobserwowano zamieranie
komorek korzeni roSlin traktowanych (-)-kat-
echina, poprzedzone zwickszonym wytwarza-
niem reaktywnych form tlenu (RFT). Rowno-
czesne podanie antyoksydanta - kwasu askor-
binowego i (-)-katechiny zablokowato produk-
cje reaktywnych form tlenu (RFT) w odpowie-
dzi na (-)- katechine¢. Ponadto analiza ekspresji
genow u rzodkiewnika (Arabidopsis thaliana)
traktowanego (-)-katechina wykazata indukcje
szeregu genow systemu antyoksydacyjnego
(BAIS i wspotaut. 2003). Podobnie zastosowa-
nie wodnego ekstraktu z liSci stonecznika (He-
lianthus annuus), odmiany Ogrodowy, powo-
dujacego zahamowanie kietkowania nasion
gorczycy biatej (Sinapis alba), wywolalo
wzrost stezenia H,O, i uszkodzenia bton ko-
morkowych objawiajace si¢ wzrostem wycie-
ku elektrolitow w nasionach gorczycy. Wysoki
poziom H,O, w ekstraktach z nasion traktowa-
nych allelopatykiem skorelowany byl z wysoka
aktywnoscia katalazy, co potwierdzono dodat-
kowo analiza immunologiczna (BOGATEK i
wspotaut. 2002, ORACZ i wspotaut. 2003 ).

Zaburzenie transportu elektronOw w mito-
chondriach badz w chloroplastach moze pro-
wadzi¢ do nadmiernej redukcji odpowiednio
ubichinonu lub plastochinonu i tym samym
stymulowac¢ wytwarzanie reaktywnych form
tlenu, odpowiedzialnych za powstawanie stre-
su oksydacyjnego (MITTLER 2002). Sorgoleon
syntetyzowany w tkankach sorgo (Sorghum bi-
color) jest inhibitorem fotosyntetycznego i mi-
tochondrialnego  transportu  elektronow
(RASMUSSEN i wspotaut. 1992, RIMANDO i
wspotaut. 1998) i prawdopodobnie réwniez

odpowiada za zaklocenia biosyntezy karoteno-
idow (NIMBAL i wspotaut. 1996). Badania na
izolowanych mitochondriach wykazaty wplyw
kwasu ferulowego na utlenianie jabtczanu, co
moze by¢ zwiazane zarowno z zahamowaniem
transportu jabtczanu do mitochondrium, jak
tez zakloceniem funkcjonowania tancucha od-
dechowego (SERT i wspotaut. 1997). Allelopati-
ny ryzu (Oryza sativa) hamowaly transport
elektronow zarOwno w mitochondriach, jak i
chloroplastach (MASSARDO i wspotaut. 1994),
zwiazki allelopatyczne pylku kukurydzy (Zea
mays) powodowaly obnizenie intensywnoSci
oddychania mitochondriow izolowanych z hy-
pokotyli arbuza (Citrullus lanatus) (CRUZ-
ORTEGA i wspotaut. 1988). Badania dotyczace
wplywu réznych allelopatin, m.in. juglonu, na
transkrypcje genow kodujacych dwie rozne
oksydoreduktazy chinonowe sugeruja, ze
prawdopodobnie w obecnosci allelopatin do-
chodzi do stymulacji syntezy RFT (MATVIENKO
i wspotaut. 2001). Dodatkowo, karotenoidy,
ktorych zawartoS¢ spada w warunkach stresu
allelopatycznego, petnia obok barwnikow
ksantofilowych i tokoferoli funkcje antyoksy-
dantow zapobiegajac indukowanej przez reak-
tywne formy tlenu peroksydacjilipidéw blono-
wych (BARTOSZ 1997).

Nie wszystkie z badanych dotychczas ga-
tunkOow roslin reaguja indukcja stresu oksyda-
cyjnego na obecnos¢ substancji allelopatycz-
nych. W przypadku kukurydzy (Zea mays)
poddanej dziataniu allelopatin z liSci potadni
(Callicarpa acuminata) (CRUZ-ORTEGA i
wspotaut. 2002) nie stwierdzono ani wzrostu
stezenia H,O, ani aktywnoSci katalazy w po-
roéwnaniu z roSlinami kontrolnymi. Wydaje si¢
zatem, ze wobec odmiennej reakcji roznych ga-
tunkow roslin na stres allelopatyczny trudne
jest okreSlenie czy istnieje jednolity mecha-
nizm odpowiedzi roslin na obecnos¢
zwiazkow allelopatycznych.

PRAKTYCZNE MOZLIWOSCI WYKORZYSTANIA ZJAWISKA ALLELOPATII

Postepujaca chemizacja rolnictwa, stano-
wiaca istotne zagrozenie dla Srodowiska natu-
ralnego, powoduje ciagly rozwoj badan nad
praktycznym wykorzystaniem zjawiska allelo-
patii w zwalczaniu chwastow roSlin upraw-
nych. Obszerna praca przegladowa BHOWMIK i
INDERJIT, dotyczaca tego zagadnienia, ukazala
sie w 2003 r. Z punktu widzenia produkc;ji ro-

slinnej, aspekt ten jest szczegoOlnie wazny ze
wzgledu na konieczno$¢ ograniczenia stoso-
wania Srodkow chemicznych w ogrodnictwie i
rolnictwie z uwagi na wysokie koszty synte-
tycznych srodkow ochrony roslin, a ponadto
pojawianie si¢ chwastow odpornych na herbi-
cydy (VYVYAN 2002). Przy wspotczesnych me-
todach uprawy znaczna ilos¢ resztek roSlin-
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nych pozostaje na polu i ulega biodegradaciji,
dlatego tez do zmniejszenia stanu zachwasz-
czenia gleby moze by¢ wykorzystana allelopa-
tia (zarowno rosnacej rosliny uprawnej, jak i jej
resztek). Czesto spotykanym w praktyce zabie-
giem agrotechnicznym jest jesienny wysiew
zyta (Secale cereale), z przeznaczeniem na
przyoranie wiosna, lub w systemie bezorko-
wym w celu pozniejszej desykacji i pozostawie-
nia resztek na powierzchni gleby. Tego typu za-
biegi w okresie wczesnowiosennym, pro-
wadza do znacznego obnizenia biomasy chwa-
stow (Srednio o 94 % w stosunku do obiektu
kontrolnego). Dotyczy to chwastow takich jak
komosa (Chenopodium album), palusznik (Di-
gitaria sanguinalis), rzezucha (Lepidium sa-
tivum), proso (Panicum miliaceum), bozybyt
(Ambrosia artemisifolia), chwastnica (Echi-
nochloa crus-galli) i szartat (Amarantus retro-
flexus) (BHOWMIK i INTERJIT 2003). Badania
dotyczace zastosowania sorgo (Sorghum bico-
lor) jako naturalnego ,herbicydu” w monokul-
turach pszenicy (Triticum aestivum) dopro-
wadzily do uzyskania bardzo korzystnych wy-
niko6w. Dwukrotny oprysk wodnym ekstrak-
tem z sorgo (Sorghum bicolor) spowodowal
znaczny spadek zachwaszczenia, porownywal-
ny z efektem wywolany podaniem syntetyczne-
go herbicydu i jednoczesny wzrost plonowa-
nia (CHEEMA i KHALIQ 2000)

Wptyw zwiazkow allelopatycznych na
dhugosc zycia nasion chwastow wymaga szcze-
golnego rozpatrzenia w kontekscie wspotzale-
znoSci ekologicznych chwast-roslina uprawna.
Antygrzybowe wlaSciwosci nasion niektorych
chwastow moga by¢ glowna przyczyna obser-
wowanej duzej zywotnosci tych nasion w gle-
bie (ALDRICH 1997). Zwiazki antygrzybowe
wytwarzane sa w czasie rozktadu materiatu ro-
slinnego, np. tymotki (Phleum pratense), ku-
kurydzy (Zea mays), zyta (Secale cereale) i ty-
toniu (NVicotiana tabacum) (Patrick i Koch
1958 cyt. za ALDRICH 1997). Jesli resztki orga-
niczne tych roSlin znajduja si¢ w poblizu na-
sion chwastow, wytwarzane zwiazki antygrzy-
bowe prawdopodobnie moga zapobiegac in-
fekcji nasion przez grzyby pasozytnicze. Wyda-
je si¢, ze wyjasnienie dlugoSci zycia nasion
chwastow w glebie powinno uwzglednia¢ od-
dzialywania allelopatyczne.

Trwaja ponadto poszukiwania zwiazkow
chemicznych pochodzenia roslinnego, na ba-
zie ktorych mozliwa bylaby synteza natural-
nych herbicydow. We wszystkich pracach, pro-
wadzonych nad nowa generacja proekologicz-

nych herbicydow, podkresla sie korzySci jakie
wynikaja z ich stosowania, a przede wszystkim
tatwos¢ z jaka preparaty te podlegaja biodegra-
dacji. Wi¢kszoSc¢ biologicznie aktywnych pro-
duktow naturalnych jest rozpuszczalna w wo-
dzie, podczas gdy syntetyczne Srodki ochrony
roSlin sa lipofilowe (DUKE i wspotaut. 2000)
Liczba opisanych biologicznie aktywnych
zwiazkow o dzialaniu allelopatycznym i pesty-
cydowym siega 3000. Na rynku Swiatowym
mozemy spotkac¢ kilka zarejestrowanych pro-
duktow handlowych zawierajacych alleloher-
bicydy. Jednym z nich jest cinmetylina stano-
wiaca sktadnik aktywny preparatu ,Argold”.
Jest to pochodna cyklicznego monoterpenu
1,8-cineolu, ktory jest efektywnym inhibito-
rem wzrostu uzywanym do zwalczania chwa-
stow jednoliSciennych. Dziatanie tego prepara-
tu polega na hamowaniu syntezy aminokwa-
sOw (DUKE i wspotaut. 2000) i zaktoéceniach
przebiegu mitozy (VYVYAN 2002). Innym alle-
loherbicydem jest glufosinat, syntetyczny od-
powiednik optycznie czynnego tripeptydu,
L-fosfinotrycylo-L-alanylo-L-alaniny. Jest on
produktem degradacji substancji biologicznie
czynnej o nazwie zwyczajowej bialafos, otrzy-
mywanej na drodze fermentacji z promieniow-
cow glebowych Streptomyces hygroscopicus i
Streptomyces viridochromogenes (DUKE i
wspotaut. 2000) i wchodzi w sktad preparatu
Herbiace, bedacego pro-herbicydem ule-
gajacym aktywacji w komorkach roslinnych, a
mechanizm jego dziatlania polega na hamowa-
niu aktywnoSci syntetazy glutaminowej, co po-
woduje akumulacje amoniaku w roSlinie
(VYVYAN 2002). Lista 12 roznych naturalnych
herbicydow, ktore zostaly wprowadzone do
praktyki rolniczej, badZz trwa proces ich reje-
stracji, zostala zamieszczona w  pracy
przegladowej SAXENA i PANDEY (2001). Sa one
produktami mikroorganizmow, a ich stosowa-
nie praktyczne ograniczone jest tylko do Japo-
nii.

Niewatpliwym minusem stosowania natu-
ralnych herbicydow jest ich nieselektywna ak-
tywnos¢, sprawiajaca ze wykazuja one efekt
toksyczny w stosunku do wielu roslin nie tylko
chwastow. Okazato si¢ tez, ze synteza natural-
nych herbicydow na skale przemystowa jest
bardzo kosztowna, zas okres pottrwania tych
zwiazkow w Srodowisku relatywnie krotki, a
ponadto czesS¢ allelopatin moze wykazywac
dzialanie toksyczne lub nawet rakotworcze dla
ludzi (DUKE i wspotaut. 2000). Wiele sposrod
znanych allelopatin jest tez silnymi alergenami
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wywotujacymi powazne dermatozy (BHOWMIK
i INDERJIT 2003). TrudnoSci nastrecza dostoso-
wanie stezen zwiazkow allelopatycznych oraz
podjecie decyzji o podawaniu pojedynczych
zwiazkow badz mieszanin allelopatin. Stezenia
zwiazkow chemicznych uzywanych do testow
potencjatu allelopatycznego wahaja si¢ w gra-
nicach: 104-107" M (MACIAS 1995), biorac pod
uwage bezpieczenstwo srodowiska stezenie to
nie powinno przekracza¢ wartosci 10°-1077
M, tymczasem wickszo$¢ zwiazkow fenolo-
wych, alkaloidow i chinon6w wykazuje aktyw-
nos¢ allelopatyczna w stezeniach duzo wyz-
szych 1072-107> M i stad nie sa one dobrymi
kandydatami na naturalne herbicydy. Dodatko-
wo nalezy podkresli¢, iz aktywnos¢ allelopa-
tyczna wiekszosci roslin jest zwiazana z obec-
noScia nie jednego, lecz mieszaniny kilku
(przynajmniej dwoch) zwiazkow. Wspotzale-
zno$s¢ dzialania mieszaniny zwiazkOw o poten-
cjale allelopatycznym mozna opisa¢ w dwojaki
sposob: uzywajac modelu ADM (ang. additive
dose model) lub MSM (ang. multiplicate su-
rvival model). W przypadku ADM dwa badane
zwiazki dzialaja w podobny sposob, w przypad-
ku MSM zwiazki dzialaja niezaleznie od siebie
(INDERJIT i wspotaut. 2002). ADM zaktada, ze
allelopatiny w mieszaninie moga si¢ wzajem-
nie zastepowad, a ewentualne odchylenia od
spodziewanego wyniku reakcji mozna thuma-
czy¢ wzmozonym efektem synergistycznym
badZz redukcja antagonizmu obu substancji.
Wedtug prostszego modelu MSM, efekt wspol-
nego dzialania dwu czynnikéw allelopatycz-
nych jest iloczynem reakcji wywolywanej
przez kazdy ze zwiazkéw osobno (INDERJIT i
wspotaut. 2002). Badania wplywu mieszaniny
kwasow fenolowych na wzrost korzeni rajgra-
su (Lolium perenne) wykazaly, ze w wiekszo-
Sci przypadkow reakcja rosliny na podane alle-
lopatiny zachodzi wedlug modelu ADM i cze-
sto obserwowany jest synergizm dziatania ba-
danych substancji (INDERJIT i wspotaut. 2002).
Podobne wyniki otrzymano analizujac wpltyw
roznych monoterpenéw na kietkowanie i
wzrost siewek sataty Lactuca sativa (VOKOU i
wspotaut. 2003) oraz reakcje korzeni salaty
(Lactuca sativa) na kombinacje dwoch allelo-
patin: kwasu trans-cynamonowego i polygo-
dialu (FUJITA i KUBO 2003).

Pozostaje ponadto do rozwazenia problem
wspotdziatania zwiazkow allelopatycznych i
syntetycznych Srodkéw ochrony roslin. Te od-

dzialywania nie s3 jeszcze wystarczajaco zbada-
ne, ale wyniki doswiadczen dotyczacych jedno-
czesnego stosowania allelopatin i dolistnie her-
bicydow wskazuja na potencjalne mozliwosci
zastosowania metody ,mieszanych herbicy-
dow” w walce z chwastami roslin uprawnych
(BHOWMIK i wspotaut. 1992, BHOWMIK i
INDERJIT 2003).

Zupetlie nowe mozliwosci wykorzystania
zjawiska allelopatii pojawiaja si¢ w zwiazku z
intensywnym rozwojem biotechnologii. Bada-
nia wstepne dotyczace genetycznych modyfi-
kacji roslin o potencjale allelopatycznym prze-
prowadzono jak dotad na ryzu (Oryza sativa),
sorgo (Sorgum bicolor), zycie (Secale cereale) i
stoneczniku (Helianthus annuus) (BERTIN i
wspotaut. 2003). Transformacja roslin upraw-
nych genami warunkujacymi potencjat allelo-
patyczny, przy zalozeniu wysokiej stabilnoSci
cech allelopatycznych w transformantach po-
zwolitaby na redukcje iloSci stosowanych syn-
tetycznych herbicydow i ograniczenie wydat-
kéw zwiazanych z oplacaniem pracownikow
przeprowadzajacych mechaniczne odchwasz-
czanie upraw. Wydaje si¢ jednak, ze droga do
uzyskania tak zmodyfikowanych roSlin jest
jeszcze daleka z uwagi na multigeniczna (wie-
logenowa) biosynteze allelopatin (WESTON i
DUKE 2003). Badania z uzyciem roslin tytoniu
transformowanych genem PAL2 z fasoli, ko-
dujacym amoniakoliaz¢ L-fenyloalaniny, en-
Zym zaangazowany w syntez¢ zwiazkow feno-
lowych, wykazaly, ze w roslinach tych docho-
dzitlo do akumulacji fenylopropanoidow,
szczegOlnie kwasu chlorogenowego, a jedno-
czeSnie wzrastala odpornos¢ tych roslin na
atak insektow (Bi i wspotaut. 1997, cyt. za WU i
wspotaut. 1999).

Genetyczne podloze allelopatii wydaje si¢
by¢ obecnie najstabszym ogniwem badan do-
tyczacych zjawiska wzajemnych oddziatywan
miedzy roSlinami. Postulyje si¢, ze aktywnos¢
allelopatyczna jest cecha wielogenowa, stabo
skorelowana z plonowaniem i innymi cechami
waznymi z punku widzenia produkcji roslinnej
(WU i wspotaut. 1999). Ponadto sama obec-
nos¢ zwiazkow allelopatycznych w roslinie nie
oznacza, ze dostana sie one do otoczenia. Pro-
dukcja i wydzielanie allelozwiazkow zalezy od
fazy rozwojowej rosliny i warunkow srodowi-
ska, a zatem istnienie genow kodujacych czyn-
niki regulujace wydzielanie allelopatin do oto-
czenia jest bezdyskusyjne.
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ALLELOPATHY — NEW INTERPRETATIONS OF PLANT — PLANT INTERACTIONS

Summary

Allelopathy denotes biochemical interactions
among all types of plants and microorganisms.
Allelochemicals occur in the majority of secondary
plant products and belong to terpenoids, phenolic
compounds, phenylpropane derivatives, flavonoids,
organic cyanides, long-chain fatty acids. In fields,
allelopathy involves a complex of compounds, which
complicates investigations of underlying mechanisms
of its appearance.

There is no single physiological function con-
trolled by allelochemicals. The action of allelo-
chemicals is diverse and affects a large number of
physiological functions and biochemical reactions eg.:
seed germination, cell division, cell elongation, mem-
brane permeability and ion uptake. Significant effects
of allelochemicals on photosynthesis and respiration
have been also observed.

The reduction of crop yields by weed competition
is aggravated by the allelopathic effect of weeds on
crop. Crop plants may inhibit their own growth and re-
duce theyield of subsequent crops due to the so called

soil sickness. Crop rotation helps to cures soil sickness
only when the subsequent crop is not affected by the
accumulated allelochemicals of the previous crop or
when they have been detoxified by soil microorgan-
isms. Allelopatic weed control with crop plants has
long been practised by farmers and horticulturists.
The challenge is twofold: to minimize the negative im-
pact of allelochemicals on crop growth and yield and
to exploit allelopathic mechanisms for pest control
and crop growth regulation strategies. Allelo-
chemicals in new crop cultivars may provide naturally
occurring pesticides that can limit or suppress weeds
as well as prevent insect and nematode attack and
damage. Biotechnology resources for the production
of herbicide-resistant crops could then be channeled
into the engineering of other desired crops qualities.
Allelochemicals may furnish an entirely new genera-
tion of naturally produced weed-controlling com-
pounds, replacing synthetic herbicides and other pes-
ticides with nonacumulatting easy-degradable sub-
stances.
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