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ALLELOPATYCZNE ODDZIALY WANIE JUGLONU

WSTEP

Termin allelopatia zostal wprowadzony
do literatury naukowej przez austriackie-
go fizjologa Hansa Molisha (1856-1937) dla
okreslenia zaré6wno hamujacych, jak i stymu-
lujacych interakcji biochemicznych pomie-
dzy mikroorganizmami, grzybami, glonami
i roSlinami wyzszymi, regulowanych przez
wtorne metabolity (OLESZEK 1996, KOPCE-
WICZ i LEWAK 1998). Zjawisko to zaczeto ba-
da¢ na szeroka skale i ukazalo si¢ na jego te-
mat szereg szczegolowych opracowan (RICE
1984, PUTMAN i TANG 1986, Rizvi i wspotaut.
1992, INDERJIT i WEINER 2001, GNIAZDOWSKA i
wspolaut. 2004, LIPINSKA i HARKOT 2007, WIL-
LIS 2007, MALLIK 2008, JASICKA-MISIAK 2009,
SEKUTOWSKI 2010, LESZCZYNSKI i wspotlaut.

2012). NajczeSciej opisywanym i najlepiej
poznanym dzialaniem allelozwiazkow jest
ich negatywny wplyw na kietkowanie nasion
i rozw0j roznych gatunkow roslin. Modyfi-
kacje tych procesow sa wynikiem zaburzef
ujawniajacych si¢ na poziomie molekular-
nym, indukowanych przez substancje allelo-
patyczne (VYVYAN 2002, FujitA i KuBo 2003,
INDERJIT i DUKE 2003, BURGOS i wspolaut.
2004). Klasycznym przyktadem roslin charak-
teryzujacych sie silnym potencjatem allelopa-
tycznym sa drzewa z rodziny orzechowatych
(Juglandaceae), syntetyzujace szereg substan-
cji fenolowych i terpenowych, ale przede
wszystkim zwiazek chinonowy, juglon.

RYS HISTORYCZNY ALLELOPATI JUGLANDACEAE

Udokumentowana historia allelopatyczne-
go oddzialywania drzew z rodziny orzecho-
watych siega poczatkOw naszej ery. Pierwsze
wzmianki o toksycznym wplywie orzecha
czarnego (Juglans nigra L.) i wloskiego (J.
regia L.) na inne gatunki roSlin, w tym na
dab (Quercus spp. L) i sosne (Pinus spp. L)
zaobserwowal Gaius Plinius Secundus znany
jako Pliniusz Starszy (23-79 r. n.e.)) (VYVYAN
2002, WiLLis 2007). Nastepne raporty z kra-
jow europejskich pojawily sie w XVIII w.,
gdy PLAPPART (1777) wskazywal, ze rosliny
takie jak: jablon (Malus spp. Mill), wiSnia
(Cerasus spp. Mill.), kukurydza (Zea mays

L), len (Linum spp. L.) i liczne gatunki wa-
rzyw ginely w sasiedztwie drzew orzecha
czarnego. Drzewa tego gatunku wywieraly
rowniez niekorzystny wplyw na winorosl
(Vitis spp. L) (HEDRICK 1905). Zaobserwo-
wano, ze pospolicie wystepujacy pieciornik
krzewiasty (Potentilla fruticosa 1.), obumie-
ral w poblizu roslin orzecha szarego (J. cine-
rea L.), co wiazano z wydzielina korzeniowa
tego drzewa (JONES i MORSE 1903). Zauwazo-
no rowniez wiedni¢cie pomidorow (Lycoper-
sicon spp. Mill.) posadzonych w sasiedztwie
drzew orzecha wloskiego (COOK 1921). Mas-
sey w 1925 r. przeprowadzil klasyczne juz
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dzisiaj doSwiadczenie, w ktorym zbadal od-
dzialywanie orzecha wloskiego na pomidory
i lucerne (Medicago spp. L.). Zaobserwowat
on, ze roSliny rosnace w promieniu ok. 15 m
od pnia drzewa stabo si¢ rozwijaly i zamiera-
ty. Obszar ostabienia roSlin wyraznie pokry-
wal si¢ z zasiegiem korzeni drzewa (HARBOR-
NE 1997, JASICKA-MISIAK 2009). SCHNEIDERHAN
(1926) stwierdzit obumieranie drzew jabtoni
w sasiedztwie roSlin orzecha czarnego, w
odlegtosci do 11,9 m od pnia drzewa. DAVIS
(1928) wyizolowal z hupin owocow i korze-
ni orzecha czarnego juglon, zwiazek odpo-
wiedzialny za toksycznoS¢ tych roSlin. W
ciagu kolejnych lat wielu autoréw donosito
o zamieraniu badz oslabianiu w sasiedztwie
Juglandaceae takich roslin jak: drzewa igla-
ste (PERRY 1932), rododendrony (Rhododen-

dron spp. L) (PIRONE 1938), lucerna (SMITH
1941), jablonie (SMITH 1941, ORTON i JENNY
1948, WILKINSON 1948), pomidory czy kapu-
sta (Brassica spp. L.) (REINKING 1943). BRO-
OKS (1951) odnotowal natomiast brak nega-
tywnego oddzialywania orzecha czarnego
w stosunku do wiechliny takowej (Poa pra-
tensis L.) oraz paproci (Polypodiopsida spp.
Cronquist) (BROOKS 1952). Podobnie MAS-
SEY (1928) zauwazyl, ze w obecnosci drzew
orzecha wloskiego bez przeszkod rosty takie
gatunki roSlin jak fasola (Phaseolus spp. L.),
buraki (Beta spp. L) czy kukurydza. Z cza-
sem, podjeto szczegétowe badania nad wpty-
wem juglonu na kietkowanie nasion i wzrost
roSlin oraz zaczeto wyjasnia¢ mechanizmy
molekularne dziatlania tego allelozwiazku.

SPOSOBY UWALNIANIA ALLELOZWIAZKOW Z DRZEW JUGLANDACEAE

Drzewa z rodziny Juglandaceae, podobnie
jak inne roSliny, uwalniaja allelozwiazki do
srodowiska w rozny sposob. Jednym z nich
jest ewaporacja, czyli wydzielanie lotnych
substancji poprzez specjalne gruczoty zlokali-
zowane na liSciach. Olejki eteryczne orzecha
wloskiego stanowia mieszanine 19 terpeno-
idow, z czego najwickszy procent stanowi
octan (Z)-3-heksen-1-olu i p-pinen (MATOK
2010). Kolejny sposob uwalniania substancji
allelopatycznych to hugowanie z powierzch-
ni réznych organdéw drzew orzechowych; ta
droga sa wymywane zwiazki fenolowe i naf-
tochinony. Z pokaznej gamy zwiazkow feno-
lowych wystepujacych w organach orzecha
wloskiego najwyzsze st¢zenie osiaga (+)-ka-
techina oraz kwasy: chlorogenowy, o-kuma-

rynowy i syryngowy. Najwicksza zasobnoScia
w te substancje charakteryzuja si¢ kolejno:
owoce, zielone okrywy owocow, kwiatosta-
ny meskie i liScie. W czeSciach nadziemnych
drzew orzechowych, juglon osiaga najwyzsze
stezenia kolejno w tkankach kwiatostanow
meskich, zielonych okryw owocow, owocach
i lisSciach. Wymienione zwiazki allelopatyczne
dostaja si¢ do gleby rowniez w wyniku roz-
ktadu obumartych tkanek. Jednak w przypad-
ku drzew orzechowych najwiecej allelopatin,
a przede wszystkim juglonu, uwalnianych
jest przez system korzeniowy. Korzenie tych
drzew odznaczaja si¢ wyzszym st¢zeniem
tego zwiazku niz inne organy, dlatego tez
eksudaty najsilniej oddziatuja na roSliny ak-
ceptorowe (MATOK 2010).

CHARAKTERYSTYKA JUGLONU

Juglon (5-hydroksy-1,4-naftochinon) jest
allelozwiazkiem charakterystycznym dla
drzew z rodziny orzechowatych, w szcze-
golnoSci dla takich gatunkow jak orzech
czarny, orzech wtoski i orzech szary (MON-
TENEGRO i wspotaut. 2010). Wystepuje on
takze w tkankach gatunkow z pokrewnych
rodzajow: Carya, Platycarya, Pterocarya
czy Cyclocarya (DAUGHERTY i wspoOtaut.
1995). Jego biosynteza przebiega w liSciach
i innych zielonych tkankach orzecha, skad
jest transportowany poprzez elementy sito-
we tyka do pozostalych organow (MATOK
2010).

Pod wzgledem chemicznym juglon
jest zwiazkiem fenolowym, nalezacym
do klasy naftochinonéw. Jego prekursor,
o-hydrojuglon, po zetkni¢ciu z powietrzem,
utlenia si¢ do formy bardziej stabilnej, a zara-
zem toksycznej, juglonu (TERZI 2008, MATOK
2010), ktory w obecnosci tlenu tworzy po-
chodne o barwie brazowej. Juglon jest zwiaz-
kiem chemicznym o wzorze sumarycznym
CmHeOs’ masie 174,16 g mol™' i temperaturze
topnienia 161-163°C. Dobrze rozpuszcza si¢
w rozpuszczalnikach organicznych, za$ sta-
bo w wodzie (PETROVA i wspoétaut. 1990). W
jego strukturze chemicznej wystepuja dwa
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Ryc. 1. Dziatanie juglonu.

a — reakcja uwalniania juglonu z glikozydu i utleniania do aktywnej formy; b — wplyw juglonu na funkcjono-
wanie komorki roslinnej; ¢ — wplyw juglonu na zmiany morfologiczne rosliny akceptorowe;j.

pierScienie: aromatyczny, z grupa OH przy
piatym atomie wegla, i chinoidowy, z tlenem
przy pierwszym i czwartym atomie wegla
(VON KIPARSKI i wspotaut. 2007).

Wyniki przeprowadzonych badan wy-
kazaly, iz sposrod allelozwiazkow zidenty-
fikowanych w tkankach orzecha wloskiego
najwicksze znaczenie allelopatyczne posiada
juglon (MATOK 2010). Catkowita zawartoS¢
tej substancji w tkankach orzecha wiloskie-
go jest ok. 20-krotnie wyzsza niz innych al-
lelopatin (CODER 2011). W tkankach drzew
orzechowych zwiazek ten wystepuje w nie-
toksycznej, zwiazanej formie glikozydowej
(4-glukozyd 1,4,5-trichydroksynaftalenu), a
dopiero po dostaniu si¢ do gleby przechodzi
w wolny aglikon. W pierwszym etapie tego
procesu enzym p-glukozydaza przeprowadza
hydrolize glikozydu juglonu do hydrojuglo-
nu, ktory nastepnie utlenia si¢ do aktywnego
biologicznie juglonu (Ryc. 1a). Ulega on w
glebie dalszym przemianom wynikajacym z
jego wlasciwoSci chemicznych. Mianowicie,
grupy karbonylowe w czasteczce juglonu wy-
kazuja silne powinowactwo do elektronow,
co moze prowadzi¢ do czeSciowej redukcji
tego zwiazku do semichinonéw lub caltkowi-

tej, do fenoli. Ugrupowanie fenolowe nato-
miast bierze udzial w reakcjach sprzegania
oksydacyjnego, z molekutami préchnicy, ka-
talizowanych przez oksydoreduktazy i tlenki
metali. Reakcje te zmniejszaja dostepnosSc¢ i
toksycznoS¢ juglonu w glebie (VON KIPARSKI
i wspotaut. 2007). Allelozwiazek ten bardzo
stabo rozpuszcza si¢ w roztworze glebowym,
a zatem jest matlo mobilny, wywiera wiec
najbardziej szkodliwy wplyw na rosliny, kto-
rych system korzeniowy znajduje si¢ w bli-
skim kontakcie z korzeniami drzew orzecho-
wych (od 0,5 do 1,5 cm) (RIETVELD 1981).
Nalezy przy tym pamie¢tac, ze korzenie tych
drzew rozpoScieraja si¢ znacznie dalej niz
strefa allelopatycznego zasiegu korony, z kto-
rej juglon przedostaje si¢ do gleby na drodze
tugowania wraz z nekromasa. Negatywne od-
dzialywanie juglonu na roSliny zwiazane jest
z jego zaleganiem w glebie przez okresSlony
czas, przy odpowiednim stezeniu, ktore jest
utrzymywane poprzez ciaglte dostarczanie do
gleby tego allelozwiazku (HARBORNE 1997).
Podaje sie, ze juglon osiaga toksyczne steze-
nie w glebie 12-25 lat od posadzenia drzew
orzechow (RIETVELD 1981).
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ZAWARTOSC JUGLONU W TKANKACH ORZECHOW

Gatunki z rodziny Juglandaceae zawiera-
ja znaczne iloSci juglonu, ktérego zawartoS¢
zmienia sie¢ w zaleznoSci od gatunku i wie-
ku drzewa, a takze badanego organu, okresu
sezonu wegetacyjnego czy lokalizacji geo-
graficznej. Przykladowo, sadzonki i milode
drzewa orzechow wytwarzaja mniej juglonu
niz drzewa dojrzate (BODE 1958). Wyzsze ste-
zenie tego allelozwiazku wystepuje w tkan-
kach lisci starszych, gldwnie z dolnej czesci
drzew (LEE i CAMPBELL 1969). ZawartosC ju-
glonu w suchej masie liSci orzecha wloskie-
go wynosi ok. 5% (GIRzU i wspotaut. 1998).
MATOK (2010) okreslil stezenie juglonu w
wybranych organach nadziemnych orzecha
wloskiego rosnacego w warunkach klimatu
umiarkowanego cieplego. Wynosilo ono ok.
43 mg g ' S.m. dla kwiatostanéw meskich, ok.
21 mg g'S.m. dla zielonych okryw owocow,
ok. 10 mg g!S.m. dla owocow, ok. 5 mg g!
$.m. dla liSci oraz ponizej tej wartosSci dla pe-
dow i kory. Podobne wyniki uzyskali Cosmo-
LESCU i wspoOlaut. (2011), ktorzy oznaczyli ste-
zenie juglonu w pieciu odmianach orzecha
wloskiego i wykazali, ze zawartoS¢ tego
zwiazku byla znacznie wyzsza w zielonych
okrywach owocow (20,56-42,78 mg %) niz

w tkankach lisci (5,42-22,82 mg % ). Ponadto
stwierdzono, ze stezenie juglonu w liSciach
orzecha wloskiego wzrasta w trakcie trwania
sezonu wegetacyjnego. Mtode liScie (zebrane
na przelomie maja i czerwca) zawieraly 8,4-
8,8 mM juglonu, starsze (sierpniowe) 12,6
mM, a najstarsze (jesienne) ok. 32,1 mM (Ma-
TOK 2010). Najwyzsza zawartoScia juglonu
charakteryzowaly sie¢ jednak korzenie, w kto-
rych wystepowalo ok. 2,5 raza wigcej tego
zwiazku niz w liSciach (JUNG i wspotaut.
2010). Wskazuje to na znaczna akumulacje
tego naftochinonu w strefie ,korzeniowo-gle-
bowej” (MATOK 2010). Zdaniem DE SCISCIOLO
i wspolaut. (1990) stezenie juglonu w glebie
jest Scisle zwiazane z aktywnoScia wydziel-
nicza korzeni, najwyzsza w okresie wiosny
i jesieni. Przykladowo, eksudaty korzeniowe
z orzecha mandzurskiego, wystepujacego w
klimacie podzwrotnikowym (J. mandshurica
Maxim.) zawieraly 121,3 pg g! tkanki (YANG
i wspotaut. 2010), a z orzecha wloskiego ok.
67 mg g's.m. (MATOK 2010). Na roznice w
zawartoSci juglonu w tkankach orzechow
moga mie¢ wplyw warunki klimatyczne, w
ktorych dany gatunek orzecha naturalnie wy-

stepuje.

ZAWARTOSC JUGLONU I JEGO PRZEMIANY W GLEBIE

Stezenie juglonu w glebie, pod drzewami
Juglandaceae, z reguly nie przekracza 4 ng
gl co na ogoél odpowiada mozliwoSci wy-
tworzenia stezenia 10-* M w roztworze glebo-
wym. OkresSlono, iz koncentracja tego nafto-
chinonu w warstwie powierzchniowej gleby
spod drzew orzecha czarnego wynosita ok.
3,95 ug g gleby (PONDER i TADORS 1985).
Podobne wartoSci odnotowano w glebie
spod orzecha wtoskiego (MATOK 2010), nato-
miast w glebie spod orzecha mandzurskiego
zawartoSC juglonu wahala si¢ w granicach
2,9-6,2 ug g' gleby (YANG i wspotaut. 2010).
Stezenie tego zwiazku w podlozu glebowym
jest wiec kilkanaScie razy mniejsze, w po-
rownaniu z iloSciami trafiajacymi do gleby
bezposrednio z korzeni. Wynika to z prze-
mian juglonu zaleznych od warunkow fizyko-
-chemicznych gleb oraz obecnosSci pewnych
mikroorganizmow. Przyktadowo, w glebach
eksponowanych na silne dzialanie promieni
stonecznych, a jednoczes$nie dobrze napowie-
trzonych zachodzi rozktad juglonu na dro-

dze autooksydacji (juglon tatwo ulega utle-
nieniu tworzac mniej toksyczne pochodne)
(RIETVELD 1981). Potwierdzaja to obserwacje
FISHERA (1978), ktory zauwazyl, ze sosny ro-
snace w poblizu drzew orzecha czarnego, na
glebach suchych, rozwijaly si¢ prawidlowo,
natomiast na glebach dobrze nawodnionych
zamieraly. Mozna stad wnioskowac, ze wil-
gotne gleby maja lepsza zdolnos¢ akumulacji
tego allelozwiazku, gdyz zawieraja mniej tle-
nu, w porownaniu do gleb suchych. BETTINA
i wspotaut. (1990) wykonali doSwiadczenie,
w ktorym glebe spod orzecha czarnego pod-
dano 3-dniowemu suszeniu. Okazato sie, ze
zawarto$¢ juglonu obnizyla si¢ z 0,23 ug g!
do 0,03 ug g ! gleby. Allelozwiazek ten moze
by¢ rowniez adsorbowany na koloidach gle-
bowych oraz wtaczany do materii organicz-
nej (FISHER 1978), wyizolowano go bowiem z
kwasow humusowych wchodzacych w sklad
prochnicy spod drzew orzecha wloskiego
(CARBALLAS i wspoOtaut. 1972). Juglon moze
takze ulegac biodegradacji z udzialem niekto-
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rych bakterii i grzybow. Przykladem sa bak-
terie Pseudomonas putida (MULLER i LINGENS
1988, ScHMIDT 1988) oraz grzyby Pleurotus
sajor-caju rozkladajace juglon w enzymatycz-
nych i nieenzymatycznych reakcjach oksyda-
cyjnych (CURRELI i wspotaut. 2004). Stezenie
juglonu w glebie zalezy wiec od intensyw-
noSci jego wytwarzania, zdolnoSci gleb do
jego akumulacji oraz szybkoSci biodegradacji

przez czynniki biotyczne i abiotyczne. Po-
nadto, zwiazek ten powoduje alkalizacje gle-
by, jego dodatek do podloza podwyzsza pH
o ok. 0,7 (BROOKs 1951). Przeprowadzono
takze badania dotyczace wplywu juglonu na
przemiany zwiazkOw azotowych w glebie,
w ktorych nie stwierdzono jego hamujacego
oddziatywania na procesy nitryfikacji (THEVA-
THASANS i wspotaut. 1998).

WPLYW JUGLONU NA KIEEKOWANIE NASION ORAZ WZROST I ROZWOJ ROSLIN

Juglon jest silnym inhibitorem kietkowa-
nia nasion, co potwierdzaja liczne testy labo-
ratoryjne. Jedno z pierwszych doswiadczen
przeprowadzone na wielu gatunkach roslin
z zastosowaniem roznych st¢zen juglonu wy-
konal RIETVELD (1983). Badanie wykazato, ze
nasiona 16 gatunkow roSlin: zielnych, krze-
wow i drzew, wykazuja wrazliwo$S¢ na ten
zwiazek w zakresie stezen 0,1-1 mM. Wsrod
testowanych roslin najbardziej podatne oka-
zaly si¢ nasiona klonu ginnala (Acer ginnala

Maxim.), lespedezy koreanskiej (Lespedeza
stipulacea Maxim.) i wyki kosmatej (Vicia
villosa Roth.), a najmniej debu bialego (Qu-
ercus alba L.), olszy czarnej (Alnus glutino-
sa Gaertn.) i sosny wejmutki (Pinus strobus
L). Wielu innych autorow rowniez badato
wrazliwos¢ nasion roznych gatunkow roslin
na ten allelozwiazek, przejawiajaca si¢ pro-
centem niekietkujacych nasion (Tabela 1).
Uzyskane dane wskazuja, ze takie gatunki,
jak melon czy pszenica, byly odporne na ju-

Tabela 1. Wptyw juglonu na kietkowanie nasion wybranych gatunkoéw roslin.

Stezenie juglonu

Hamowanie kiel-

Gatunek roSliny (mM) k:)wania nasion Literatura
(%)
i i i REGIOSA i PAZOS-MALVIDO
Rzodk}ewm'k posl?ollty 50.1 100
(Arabidopsis thaliana L.) 2007
Melon (Cucumis melo L.) 0,01-1 0
TERZI 2008

1 50
Ogorek (Cucumis sativus L.) 0,1 40

0,01 20
Pieprzyca siewna 02-1 100 TERZI i KOCACALISKAN
(Lepidium sativum 1.) ’ 2009
Pszenica (Triticum aestivum L.) 0
Jeczmien (Hordeum vulgare L.) 10 TERZI i KOCACALISKAN
Lucerna (Medicago sativa L.) 1 50 2010
Pomidor 60
(Lycopersicon esculentum Mill.)

0,01 70
Mak polny (Papaver rhoeas L.) 0.1-1 100
Mniszek lekarski 8’(1)1 2 0 MaTok 2010
(Taraxacum officinale Wigg.) 1’ 100

0,01 20
Kukurydza (Zea mays L.) 0.0001 10 SYTYKIEWICZ 2011
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Tabela 2. Wplyw juglonu na parametry morfologiczne wybranych gatunkéw roSlin.

Hamowanie przyrostu
na dlugosc (%)

Stezenie ju-

Obnizenie zawarto-
sci masy (%)

Gatunek roSliny glonu (mM) Literatura
korzen ped/siewka Swieza sucha
. , 0,01 77 65 - —
Soja (Glycine max L. Merr.) 0.1 99 69 - - JOSE i GILLE-
0,01 65 32 - - SPIE 1998
Kukurydza (Zea mays L.) 0.1 37 53 - -
) . . TERZI i wspot-
Ogorek (Cucumis sativus L) 1 - 43 s 64 61 aut. 20032
0,01 20 7 - 16 s
Kukurydza (Zea mays L.) 0,05 20 15 - 32s
0,1 24 18 - 39 s HEJL i KOSTER
0,01 31 48 - 34 s 2004
Soja (Glycine max L. Merr.) 0,05 37 57 - 45 s
0,1 37 57 - 50 s
57 k 26 k KOCACALISKAN
Ogorek (Cucumis sativus L.) 1 81 29 i wspotaut.
63 p 4p 2009
Pszenica ozima (Triticum 0,01 100 67 56 s -
aestivum L.) 0,1 100 77 94 s - Matok 2010
0,0001 8 - 15 s - Svivkiewics
Kukurydza (Zea mays L.) 0,001 26 - 33 s - 2’(’)?1
0,01 46 - 53 s -
0,001 8 - - -
Ryz (Oryza sativa L.) 0,01 48 - — - gftl 12(‘;"15;) ok
0,05 80 - - - '
ekstrakt
L , z korzeni R .,
’lnl;egaLv)Vlasawa (Brassica 4-letnicgo 30 35 _ _ ElllJtI 12 gvlsi)o-
pa L. orzecha wto- ’
skiego

- nie badano danego parametru w doswiadczeniach; s — siewka, k — korzen, p — ped

glon w zastosowanych stezeniach, natomiast
rzezucha, mak polny, mniszek lekarski i sala-
ta cechowaly sie wysoka wrazliwosScia na ten
zwiazek.

Przeprowadzono rowniez dosSwiadczenia
majace na celu zbadanie efektow dzialania
regulatorOw wzrostu w przezwyciezaniu ha-
mujacego wplywu juglonu na procesy kietko-
wania nasion. TERZI i KOCACALISKAN (2009)
stwierdzili, Ze juglon w rdéznym stopniu
oddzialywal na kietkowanie nasion rzezuchy
po dodaniu kwasu giberelinowego (GA) i
kinetyny (KIN). faczne dzialanie KIN i ju-
glonu podwyzszylo kietkowanie nasion zale-
dwie do kilku procent. Natomiast po zasto-
sowaniu mieszanki juglonu z GA kietkowanie
wzrastalo do 80%. Mozna stad wnioskowac,
iz mechanizm dzialania juglonu dotyczy za-

burzania gospodarki fitohormonalnej, szcze-
go0lnie GA. Podobne wyniki uzyskali TERZI i
KOCACALISKAN (2010) na ziarniakach pszeni-
cy i jeczmienia oraz nasionach ogorka, lucer-
ny i pomidora, sygnalizujace, ze stymulatory
kietkowania w pewnym stopniu niweluja ha-
mujace dziatanie juglonu, co bylo szczegolnie
widoczne w przypadku nasion lucerny i po-
midora. Zastosowanie zarOwno GA, jak i KIN
spowodowalo wzrost liczby skietkowanych
nasion lucerny do ok. 70%, a pomidora do
ok. 50%. Z przedstawionych danych wynika,
iz juglon jest bardzo silnym inhibitorem kiel-
kowania nasion wielu roSlin, a jego hamu-
jace dzialanie trudno jest calkowicie znieSc,
nawet po zastosowaniu hormonoéw, ktore je-
dynie moga tagodzi¢ jego wplyw.
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Allelopatyczne  oddzialywanie juglonu
przejawia si¢ takze w zmianach morfolo-
giczno-anatomicznych roslin akceptorowych,
takich jak: ograniczanie wzrostu pedow i
korzeni, obnizenie liczby liSci czy zawartoSci
Swiezej i suchej masy w porOwnaniu do
roSlin kontrolnych (Ryc. 1c). Wedlug TEKIN-
TAS i wspotaut. (1988) jest to spowodowane
zaburzeniami procesoOw podzialu i wydluza-
nia komorek przez ten allelozwiazek. Warto-
Sci wyzej wymienionych parametrow w za-
leznoSci od zastosowanego stezenia juglonu
i badanej rosliny przedstawiono w Tabeli 2.
Ponadto juglon niekorzystnie wptywa na plo-
nowanie roslin, m.in. w stezeniu 1 mM ob-
nizal plon truskawek (Fragaria »x ananassa
L), poprzez zmniejszenie iloSci i masy owo-
cow (ERcCISLI i wspotaut. 2005).

Inne, przykladowe gatunki roSlin wraz-
liwe na obecnoS¢ juglonu to jabton, jezyna
(Rubus spp. L.), krokus (Crocus mneapolita-
nus), winorosl, lipa (Tilia spp.), sosna, ziem-
niak (Solanum tuberosum L.), piwonia (Pa-
eonia spp. L.), rododendron oraz tymianek
(Thymus wvulgaris L.) (APPLETON i wspoOlaut.
2009).

Istnieja jednak roSliny odporne na tok-
syczne dzialanie tego allelozwiazku. Naleza
do nich m.in. cebula (Allium cepa L.), sto-
necznik bulwiasty (Helianthus tuberosus L.),
burak cukrowy (Beta vulgaris L.) i niektore
gatunki fasoli (TErRzI 2008). Z kolei, do roslin
tolerujacych w znacznym stopniu obecnosc
juglonu w podlozu zaliczane sa takie gatun-
ki jak: tuja (Thuja occidentalis L.), jesion
(Fraxinus spp. L.), wisnia, lobelia (Lobelia
spp. L.), paprod, tulipan (Tulipa spp. L.), as-
ter (Aster spp. L., pierwiosnek (Phyllosco-
pus collybita L.) i hibiskus (Hibiscus spp. L.)
(APPLETON i wspotaut. 2009). Niektorzy bada-
cze informuja takze o korzystnym wplywie
tego allelozwiazku na pewne gatunki roslin
akceptorowych. Przykladowo, odmiana ba-
welny zwyczajnej (Gossypium hirsutum L.)
— Tashkent-1 reagowala na juglon przyspie-
szeniem Kkielkowania nasion oraz zwieksze-
niem plonowania (KHODZHIBAEVA i wspotaut.
2000). Obserwowano takze korzystny wplyw
juglonu na nasiona melona, prawdopodob-
nie zwiazany z mechanizmami detoksykacji
zachodzacymi w okrywach nasion (TERZI i
wspotaut. 2003b).

MECHANIZM DZIALANIA JUGLONU NA ROSLINY AKCEPTOROWE

Negatywne oddzialywanie juglonu na ro-
Sliny akceptorowe jest przede wszystkim
skutkiem modyfikacji zachodzacych na po-
ziomie molekularnym. Zwiazek ten zaburza
prawidtowy przebieg wielu procesOw bio-
chemicznych i fizjologicznych zachodzacych
w komorkach. Dokladny mechanizm dziata-
nia 5-hydroksy-1,4-naftochinonu nie zostat
jeszcze w petlni poznany i wyjasniony (HEJL
i KOSTER 2004), moze on by¢ wiec bardzo
ztozony. Istnieje jednak szereg doniesien o
zmianach indukowanych przez ten zwigzek
w komorkach roSlinnych.

Stwierdzono, ze juglon zakloca prawidlo-
wy przebieg podstawowych procesOw zycio-
wych, takich jak oddychanie komoérkowe czy
fotosynteza.

KOEPPE (1972) stwierdzil, ze juglon wply-
wal niekorzystnie na proces oddychania w
tkankach kukurydzy, zaktocajac transport
elektroné6w w tancuchu oddechowym, a w
konsekwencji obnizajac intensywnoS¢ fosfo-
rylacji oksydacyjnej. Badania nad wptywem
juglonu na oddychanie prowadzili réwniez
JOSE i GILLESPIE (1998) na roSlinach soi i ku-
kurydzy. Wykazali oni, ze intensywnoS¢ od-
dychania kukurydzy spadla o 50% w tkan-

kach liSci i o 27% w tkankach korzeni, a w
przypadku soi redukcja tego procesu wyno-
sita odpowiednio 47% i 52%, w porOwnaniu
do roslin nie traktowanych tym zwigzkiem.
Ponadto, juglon wplywatl niekorzystnie
na intensywnoS¢ fotosyntezy m.in. poprzez
obnizanie zawartoSci chlorofilu @ i b. TERZI
i wspotaut. (2003a) zaobserwowali nizsza
zawartoS¢ obu chlorofili w siewkach ogor-
ka traktowanych 1 mM roztworem juglonu.
Zwiazek ten w stezeniu 0,1 mM obnizal wy-
dajnosc¢ fotosyntezy rowniez w przypadku ku-
kurydzy (o 68%) i soi (0 87%), w odniesieniu
do roslin kontrolnych (JOSE i GILLESPIE 1998).
Allelopatyczna aktywnoS¢ juglonu moze
indukowac¢ ponadto w komorkach roSlin ak-
ceptorowych procesy, ktorych konsekwencja
jest obnizenie liczby aparatow szparkowych
(TERzI i wspotaut. 2003a), a tym samym in-
tensywnoSci transpiracji. JOSE i GILLESPIE
(1998) stwierdzili, ze po potraktowaniu tym
allelozwiazkiem transpiracja w siewkach ku-
kurydzy i soi byla odpowiednio o 38% i 66%
nizsza w stosunku do roslin kontrolnych.
Zwiazek ten wywoluje takze stres oksyda-
cyjny. Bierze on bowiem udzial w reakcjach
utleniania/redukcji, generujac powstawanie
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reaktywnych form tlenu (ang. reactive oxy-
gen species, ROS). ROS moga uszkadza¢ kwa-
sy nukleinowe i bialka modyfikujac przebieg
procesow zyciowych (HALLIWELL i GUTTERIDGE
1999). NiektOrzy autorzy uwazaja, ze naftochi-
nony generujace wolne rodniki tlenowe moga
takze odgrywac istotna role w mechanizmie
programowanej Smierci komorek (BABULA i
wspotaut. 2009). Udowodniono, ze prooksyda-
cyjne dzialanie juglonu moze by¢ przyspiesza-
ne przez chelatowanie jonow zelaza (CHOBOT
i HADACEK 2009). HADRAMI i wspotaut. (2005)
badali wplyw tego zwiazku na powstawanie
ROS i aktywnos¢ enzymow modulujacych ste-
zenie ROS w roslinach z rodzaju Musa L.. Od-
notowano wyrazny wzrost stezenia nadtlenku
wodoru w roSlinach traktowanych juglonem,
w porownaniu do roslin kontrolnych. Zmia-
nom tym towarzyszyl rOwniez wzrost aktyw-
nos¢ katalazy i dysmutazy ponadtlenkowe;j,
waznych enzymow antyoksydacyjnych uczest-
niczacych w mechanizmach obronnych ro-
slin. Naftochinon ten powodowal takze szybki
wzrost stezenia ROS w tkankach ryzu (CHI i
wspotaut. 2011) oraz kukurydzy. Ponadto, w
przypadku kukurydzy indukowal biosynteze
bialek: katalazy, dysmutazy ponadtlenkowej i
transferazy glutationowej (MYLONA i wspotaut.
2007). Z kolei BOHM i wspotaut. (2006) wyka-
zali, ze juglon w stezeniach >10 uM hamowat
aktywnoS¢ peroksydaz w komorkach korzeni
SOi.

Naftochinon ten powoduje rowniez, za-
burzenia w pobieraniu skladnikOw pokarmo-
wych przez roSliny. HEJL i KOSTER (2004) wy-
kazali, ze juglon w stezeniach 10, 50 i 100 uM
zaktocal prawidlowe funkcjonowanie bton w
komorkach korzeni soi i kukurydzy, poprzez
hamowanie aktywnoSci plazmalemmowej H"
-ATPazy, co wplywalo niekorzystnie na sze-
reg procesoOw fizjologicznych. To negatywne
oddzialywanie jest zwiazane m.in. z ograni-
czeniem pobierania wody i substancji odzyw-
czych przez korzenie, wskutek hamowania
wydajnoSci pompy protonowej. Stwierdzo-
no rowniez, iz obnizenie iloSci pobieranych
sktadnikow pokarmowych przez roSliny trak-
towane juglonem wynosilo 65-90% w przy-
padku soi i 30-64% dla kukurydzy. Allelozwia-

zek ten zmniejszal takze przyswajanie niekto-
rych makro- i mikroelementow w przypadku
truskawek. Ograniczal pobieranie azotu, po-
tasu, wapnia, zelaza i manganu, nie wplywat
natomiast na przyswajanie fosforu, magnezu i
cynku (ERCISLI i wspotaut. 2005).

Juglon indukuje takze procesy lignifikacji.
Zwiazek ten w stezeniach 5-25 pM powodo-
wal wzrost syntezy ligniny w komorkach ko-
rzeni soi, co moze by¢ przejawem mechani-
zmu obronnego roSlin, zadaniem ktOrego jest
utrudnianie przemieszczania si¢ juglonu z ko-
rzeni do organow nadziemnych, przy jedno-
czesnym ograniczeniu przemieszczania wody
i asymilatow. Skutkiem przedwczesnej lignifi-
kacji byta redukcja wzrostu korzeni soi w po-
rownaniu do korzeni roSlin nie traktowanych
tym allelozwiazkiem (BOHM i wspotaut. 2000).
W proces lignifikacji zaangazowany jest H,O,,
ktérego poziom gwaltownie wzrasta w warun-
kach stresu m.in. allelopatycznego, powodujac
jednoczesny wzrost aktywnosSci peroksydaz,
ktore z kolei utleniaja alkohole fenylopropa-
nowe, co przyspiesza lignifikacje Scian komor-
kowych (KUZNIAK i URBANEK 2000).

W ostatnim okresie, stwierdzono tak-
ze wplyw juglonu na aktywnoS¢ genow w
tkankach roslin akceptorowych. Badania CHI
i wspotaut. (2011) wykazaly, ze juglon w
stezeniu 10 uM aktywowal 827 genow w ko-
morkach korzeni ryzu, odpowiedzialnych za
przebieg proceséw biologicznych takich jak:
reakcja na ciepto, metabolizm toksyn, biosyn-
teza liposacharydow i innych cukrowcow,
przemiany glutationu czy aktywnosS¢ transfe-
raz. Allelozwiazek ten hamowatl jednoczesSnie
aktywnosS¢ 142 genéw powiazanych z wtor-
nym metabolizmem, uczestniczacych w syn-
tezie fenylopropanoli, prostych fenoli i fla-
wonoidow. SYTYKIEWICZ (2011) stwierdzil na-
tomiast znaczacy wzrost ekspresji genu Gsil
kodujacego transferaze glutationowa w kole-
optylach i korzeniach kukurydzy pod wply-
wem juglonu w zakresie stezen 0,1-10 uM.

Przytoczone przyktady dowodza, iz juglon
generuje stres oksydacyjny i modyfikuje ak-
tywnosci genow powodujac w konsekwencji
niekorzystne zmiany w przebiegu procesOw
zyciowych roslin (Ryc. 1b).

MOZLIWOSCI PRAKTYCZNEGO WYKORZYSTANIA JUGLONU

Biologiczna aktywnoS¢ juglonu sklonita
do podjecia prob praktycznego wykorzysta-
nia tego zwiazku w roznych aspektach zycia
czlowieka. Dzieki wlasciwoSciom przeciw-

bakteryjnym, przeciwgrzybiczym i przeciw-
wirusowym znalazt on zastosowanie w prze-
mysle kosmetycznym, chemicznym i medy-
cynie (HEJL i KOSTER 2004). Ze wzgledu na
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swoje brazowe zabarwienie stosuje sie go
jako wazny barwnik w produkcji kosmety-
kow wspomagajacych opalanie, samoopa-
laczy, jak rowniez farb do wlosow (CODER
2011). Odkryto rowniez mozliwoS¢ zastoso-
wania juglonu w leczeniu réznych chorob,
przyktadowo zapobiega on wzrostowi bakte-
rii Streptococcus mutans i Streptococcus san-
guis odpowiedzialnych za rozwoj prochnicy
(THAKUR 2011) oraz hamuje replikacje wiru-
sa HIV-1, obnizajac aktywnoS¢ rybonukleazy
H (BOLONKOWSKA i wspotaut. 2011).

Zwiazek ten wykazuje takze toksyczne
dzialanie w stosunku do komorek nowo-
tworowych. Wykazano, ze juglon powodo-
wal apoptoze komorek raka jelita grubego
u szczurOw poprzez hamowanie aktywnoSci
izomerazy peptydylowo — propylowej Pinl,
co skutkowalo zatrzymaniem cyklu komor-
kowego réznego typu komérek nowotworo-
wych (THAKUR 2011). Ponadto, drzewa orze-
chowe sa szeroko wykorzystywane w prak-
tyce rolniczej, ogrodniczej i lesSnej, w formie
mieszanych plantacji z roSlinami tolerancyjny-
mi na juglon. W agronomii wykorzystuje si¢
plantacje orzecha wloskiego (zatozone w rze-
dach) do uprawy z roSlinami uzytkowymi w
formie tzw. uprawy miedzyrzedowej (SCOTT
i SULLIVAN 2007). W mlodych plantacjach
orzecha (<15 lat) oddzialywania allelopatycz-
ne nie sa silne, dlatego moga tu by¢ stosowa-
ne rosliny znoszace niskie stezenia juglonu,
takie jak lucerna (BROOKES 1951), zyto (Seca-
le cereale 1.) (KALLENBACH i wspotaut. 20006)
czy cebula (MACDANIELS i PINNOW 1976). W
sredniowiekowych plantacjach (15-30 lat)
dobrze rosna roSliny tolerujace zacienie-
nie i mniej wrazliwe na juglon np. tymotka
(Phleum pratense 1.) (MACDANIELS i PINNOW
1976), koniczyna biata (Trifolium repens L.),
koniczyna czerwona (Trifolium pratense L.)
(BOES 19806), jezyna (Rubus occidentalis 1.)
(BROOKES 1951). W zaawansowanych wieko-
wo plantacjach orzecha wiloskiego (>30 lat)
moga rosnac tylko nieliczne roSliny dobrze

znoszace obecnoS¢ juglonu takie jak dab
czerwony (Quercus rubra 1.), klon cukrowy
(Acer saccharum Marsh.) czy jesion amery-
kanski (Fraxinus american L.) (BURDE 1989).
Jeszcze inna forma wykorzystania roSlin z ro-
dzaju Juglans sa uprawy z trawami w formie
tzw. silvopastures, czesto lokalizowane na
terenach okresowo zlewanych m. in. w nie-
ktorych stanach w USA (REID i HUNT 2000).
W Europie rolniczo-leSne systemy z udzialem
orzecha wloskiego pozwalaja uzyskiwa¢ wyz-
sze plony przy takim samym naktadzie pracy,
a takze zwigkszy¢ biordznorodnoS¢ na tere-
nach agrocenoz (NERLICH i wspotaut. 2013).

Prowadzone s3 takze liczne badania nad
zastosowaniem juglonu jako Srodka odstra-
szajacego owady od zerowania lub powoduja-
cego ich Smiertelno$¢. PAVELA (2013) podaje,
ze zwiazek ten powodowal 12% Smiertelnos¢
wsrod osobnikOw muchy domowej (Musca
domestica 1.). Zaleznie od stezenia wydtuzat
czas rozwoju i obnizal przyrost masy ciala
lub powodowal SmiertelnoS¢ larw owocoOw-
ki jabtoweczki (Cydia pomonella) (PISKOR-
SKI I DORN 2011). AKHTAR i wspotaut. (2012)
wykazali, ze juglon w 100% zniechecal do
zerowania i w 5% powodowal Smiertelnosc
Trichoplusia ni Hub. Okazal si¢ tez bardzo
aktywny w stosunku do przedziorka chmie-
lowca (Tetranychus urticae Koch.) (AKHTAR
i wspotaut. 2012). W przysztoSci naftochino-
ny, w tym juglon, moga znalez¢ zastosowanie
w zintegrowanej metodzie ochrony roslin w
walce ze szkodnikami.

Juglon jest takze zaliczany do grupy sub-
stancji naturalnych, ktore moga by¢ wykorzy-
stane w formie biopreparatow przeznaczo-
nych do zwalczania chwastow. Stad jednym z
zadan wspolczesnej biotechnologii jest opra-
cowanie skutecznych metod allelopatycznych
z udzialem juglonu i ich wykorzystanie jako
alternatywnych Srodkéw ochrony roslin,
znacznie bardziej przyjaznych dla Srodowi-
ska niz syntetyczne herbicydy (GNIAZDOWSKA
2007).

PODSUMOWANIE

Juglon, zwiazek nalezacy do klasy naf-
tochinon6éw, charakterystyczny dla drzew
z rodziny Juglandaceae, wykazuje zlozone
oddzialywania allelopatyczne w stosunku
do wielu gatunkow roslin. W komorkach
roslin akceptorowych juglon generuje stres
oksydacyjny i wplywa na ekspresje genow,
co zaktoca prawidtowy przebieg wielu pro-

cesOw zyciowych. Prowadzi to do zmian
fizjologicznych i morfologicznych w or-
ganizmach roSlin eksponowanych na ten
zwiazek takich jak np. hamowanie kietko-
wania nasion i wzrostu siewek, dlatego w
przyszioSci moze znalez¢ zastosowanie jako
naturalny herbicyd. Juglon jest takze sze-
roko wykorzystywany w przemysle kosme-
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tycznym i medycynie, a szczegOllnie duze
nadzieje budzi mozliwos¢ wykorzystania go

jako potencjalnego leku przeciwnowotwo-
rowego.

ALLELOPATYCZNE ODDZIALY WANIE JUGLONU

Streszczenie

Allelopatia jest powszechnie wystepujacym zja-
wiskiem w Swiecie roslin, ktoére rosnac w sasiedz-
twie oddzialywaja na siebie hamujaco badZ stymu-
lujaco, wplywajac na bior6éznorodnos¢ w lokalnym
srodowisku. Allelopatyczne oddzialywania roSlin z
rodziny orzechowatych (Juglandaceace) sa dosko-
nale widoczne w przyrodzie. Drzewa te syntetyzuja
wiele allelozwiazkow, jednak najwazniejszym z nich
jest juglon nalezacy do klasy naftochinonow. W ko-
morkach roslin akceptorowych juglon generuje stres
oksydacyjny i wpltywa na ekspresje genow, zaktoca-

jac prawidlowy przebieg wielu proceséw zyciowych.
Allelopatyczne modyfikacje na poziomie molekular-
nym znajduja odzwierciedlenie w fenotypie, skutku-
jac hamowaniem kietkowania nasion i zaburzeniem
wzrostu siewek, co wykazano dla licznych gatunkow
roSlin. Dlatego juglon w przyszloSci moze znaleZzc
zastosowanie jako naturalny herbicyd. Obecnie zwia-
zek ten jest wykorzystywany w przemySle kosme-
tycznym i medycynie, a szczegOlnie duze nadzieje
budzi mozliwoS¢ wykorzystania go jako substancji
czynnej w lekach przeciwnowotworowych.

ALLELOPATHIC EFFECTS OF JUGLONE

Summary

Allelopathy is a common phenomenon occurring
in the plant’s world and resulting from long term
co-evolution. Plants growing in their neighborhood
interact with each other on the way of inhibition or
stimulation affecting environmental biodiversity. Al-
lelopathic effects of plants from Juglandaceace fam-
ily are well distinguished in natural environment.
Such trees synthesize various allelochemicals, among
which the most important is juglone, a compound
belonging to the class of naphthoquinones. The ju-
glone in acceptor plant’s cells generates oxidative

stress and influences the expression of genes, which
disturbs the proper functioning of many biochemi-
cal and physiological processes. Allelopathic modi-
fications at the molecular level are reflected in the
phenotype of plants, resulting in inhibition of seed
germination and seedling growth, as evidenced for
many plant species. Therefore, juglone in the future
might be used as a natural herbicide. Currently, this
compound is used in the cosmetic industry and in
medicine; hopefully, it may also appear to be useful
as a possible anticancer drugs component.
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