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Pod terminem allelopatia kryją się oddzia-
ływania, najczęściej negatywne, pomiędzy 
sąsiadującymi roślinami, za pośrednictwem 
związków chemicznych, które wydzielane 
są do środowiska. Znaczenie allelopatii dla 
kształtowania zbiorowisk roślinnych, mecha-
nizm działania niektórych, zidentyfikowa-
nych związków allelopatycznych oraz moż-
liwości praktycznego wykorzystania roślin 
o wysokim potencjale allelopatycznym omó-
wiono w pracach przeglądowych w języku 
polskim (Gniazdowska i współaut. 2004; 
Leszczyńska i Grabiński 2004; Gniazdowska 
2005, 2007, 2008; Lipińska 2006; Jezierska-
-domaradzka 2007; koperska 2007; Lipińska 
i Harkot 2007; sieGień i współaut. 2008; Ja-
sicka-misiak 2009; sołtys i współaut 2010a, 
b). 

Pomimo stosunkowo wielu badań do-
tyczących wytwarzania ROS w komórkach 
roślin narażonych na działanie stresów, za-
gadnienie powiązania stresu/sygnału oksyda-
cyjnego z oddziaływaniami allelopatycznymi 
nie było dotąd kompleksowo podejmowane 
w polskiej literaturze. Celem niniejszej pra-
cy jest zatem przedstawienie roli ROS w od-
powiedzi roślin na obecność w środowisku 
związków allelopatycznych. 

W opublikowanych blisko 10 lat temu 
pracach przeglądowych postawiono pytanie, 
czy stresowi allelopatycznemu towarzyszy 
stres oksydacyjny (Gniazdowska i współaut. 
2004, Gniazdowska i boGatek 2005). Uzyska-
nie jednoznacznej odpowiedzi było wówczas 
niemożliwe, głównie ze względu na bardzo 

Reaktywne formy tlenu (ang. reactive oxy-
gen species, ROS) są produktami niepełnej re-
dukcji cząsteczki tlenu i powstają w każdej ko-
mórce żywego organizmu, jako naturalny sku-
tek obecności tlenu w atmosferze ziemskiej. 
Do podstawowych ROS zaliczamy cząsteczki o 
charakterze rodnikowym takie jak: anionorod-
nik ponadtlenkowy (O2

•–), rodnik hydroksylo-
wy (•OH), ale także nadtlenek wodoru (H2O2), 
który nie jest wolnym rodnikiem (bartosz 
2006). Toksyczne działanie ROS na elementy 
strukturalne komórki (białka, lipidy, kwasy nu-
kleinowe) jest znane od dawna (bartosz 2006, 
małecka i tomaszewska 2005). Jednak w ostat-
nim dziesięcioleciu coraz więcej mówi się o 
ich sygnałowej (informacyjnej) roli, wskazując 
na ważną funkcję w modelowaniu odpowiedzi 
rośliny na działanie niekorzystnych warunków 
środowiskowych (biotycznych i abiotycznych) 
(miLLer i współaut. 2008, apeL i Hirt 2004). In-
dukcja stresu oksydacyjnego, polegającego na 
nadprodukcji ROS, jest uznawana przez wielu 
autorów za wspólną odpowiedź roślin na dzia-
łanie różnych czynników stresowych (oLko i 
kuJawska 2011, dąbrowski i współaut. 2009). 
Także, coraz powszechniej, podkreśla się fakt 
uczestnictwa ROS w regulacji procesów fizjo-
logicznych roślin zaczynając od kiełkowania, a 
kończąc na dojrzewaniu owoców i starzeniu 
(krasuska i współaut. 2011, Gapper i doLan 
2006). Obszerną literaturę na temat znacze-
nia ROS w roślinach znajdzie zainteresowany 
czytelnik w pracach przeglądowych szymań-
skieJ i strzałki (2010) oraz nowickieJ i kruka 
(2013).
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udziałem ekstraktów roślinnych bądź wyizo-
lowanych z nich pojedynczych związków lub 
odpowiedników syntetycznych, często okre-
śla się je jako „oddziaływania fitotoksyczne” 
lub „fitotoksyczność”. W literaturze funkcjo-
nuje również termin „potencjał allelopatycz-
ny”, który oznacza zdolność danego związku 
allelopatycznego lub ekstraktu/wyciągu z ro-
ślin do hamowania kiełkowania nasion bądź 
ograniczania wzrostu rośliny testowej (wóJ-
cik-woJtkowiak i współaut. 1998).

nieliczne doniesienia na temat ROS w rośli-
nach poddanych działaniu związków allelo-
patycznych. Obecnie dysponujemy znacznie 
obszerniejszą wiedzą, wskazującą na związek 
pomiędzy oddziaływaniami allelopatycznymi 
lub fitotoksycznymi roślin a metabolizmem 
ROS. W tym miejscu należy wyjaśnić dodat-
kowo, że jeżeli badania nad oddziaływaniami 
allelopatycznymi prowadzone są w warun-
kach laboratoryjnych na całych roślinach, 
ich fragmentach, kulturach tkankowych, z 

Tabela 1. Przykłady niektórych związków allelopatycznych których obecność wywołuje modyfika-
cje metabolizmu ROS w roślinach. 

Związek allelopatyczny Akceptor
Modyfikacje metabolizmu 
ROS

Literatura

Izotiocyjaniany (ITC) Arabidopsis thaliana Stężenie ROS, Hara i współaut. 2010

β-Myrcen

Avena fatua, 

Phalaris minor, Cyper-
us rotundus

Stężenie ROS  sinGH i współaut. 2009

α-Pinen, kumaryna, 
kwercetyna, kwas feru-
lowy

Ipomea triloba
Aktywność: POx, GR i 
CAT 

perGo i isHii-iwamoto 
2011

Etylo 2-metylo acetooc-
tan (EMA)

Microcystis aeruginosa
Aktywność: CAT, SOD, 
enzymy cyklu Halliwella-
-Asady 

HonG współaut. 2008, 
2010

Berberyna Microcystis aeruginosa
Stężenie O2•

- , GSH

 aktywność: SOD, 

zHanG i współaut. 2010, 
2011

Kwas sekalonowy F

Cucumis sativus, 

Zea mays,

Sorghum bicolor

Aktywność SOD zenG i współaut. 2001

Myrigalon A, flawono-
idy

Lepidium sativum
Stężenie ROS , aktywność 
błonowej oksydazy NADPH 


oracz i współaut. 2012

VoeGeLe i współaut. 2012

Kwas cynamonowy Cucumis sativus
Stężenie ROS , Aktyw-
ność: błonowej oksydazy 
NADPH, CAT, SOD

dinG i współaut. 2007

Kwas kawowy,  
p-kumarowy, ferulowy, 
sinapinowy

Cucumis sativus Aktywność: SOD, POx yu i współaut. 2003

Kwas ftalowy Malus prunifolia

Stężenie ROS, 

Aktywność: CAT, POx, 
SOD, 

Enzymy cyklu Halliwella-
-Asady 

bai i współaut. 2009

Kwas galusowy Arabidopsis thaliana Stężenie ROS  rudrappa i współaut. 2007

Symbol  oznacza wzrost stężenia metabolitu lub aktywności enzymu, symbol  oznacza obniżenie stężenia 
metabolitu lub aktywności enzymu.
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zahamowane kiełkowanie nasion były spo-
wodowane nagromadzaniem H2O2 w tkan-
kach roślin poddanych działaniu fitotoksyny, 
czemu towarzyszył wzrost przepuszczalności 
błon komórkowych i zawartości aldehydu di-
malonowego (MDA), produktu rozpadu kwa-
sów tłuszczowych błon komórkowych. U ku-
kurydzy (Zea mays) zwiększoną peroksyda-
cję lipidów powodowały też inne olejki ete-
ryczne i monoterpeny, np. mentol, kamfora, 
geraniol, α-pinen (zunino i zyGadLo 2004).  

Wyciąg wodny z liści Sicyos deppei, chwa-
stu występującego powszechnie w Meksyku, 
hamował wzrost korzeni siewek pomidora 
(Lycopersicon esculentum) (romero-rome-
ro i współaut. 2005), nie wpływał jednak 
na kiełkowanie nasion (Lara-nuñez i współ-
aut. 2006). Po 24 godzinach imbibicji nasion 
w ekstrakcie allelopatycznym obserwowano 
znaczący wzrost stężenia H2O2 (Lara-nuñez 
i współaut. 2006). W tym czasie następo-
wało zakończenie kiełkowania nasion sensu 
stricto. Natomiast podczas wzrostu wydłuże-
niowego korzenia, który był zahamowany w 
70% przez allelozwiązki, różnica w zawar-
tości H2O2 w stosunku do nasion kontrol-
nych (kiełkujących w wodzie) była nieistot-
na. Nieco inaczej kształtowała się zawartość 
O2

•–, którego statystycznie istotną niższą za-
wartość oznaczono podczas wzrostu korzeni 
w obecności wyciągu z liści Sicyos deppei. 
Zmianom stężenia ROS towarzyszyły mody-
fikacje aktywności enzymów antyoksydacyj-
nych. Aktywność CAT podczas kiełkowania 
nasion była hamowana przez allelozwiązki, 
natomiast wzrastała w czasie wzrostu korze-
ni. Inny przebieg zmian obserwowano dla 
aktywności SOD, która w nasionach kiełku-
jących w obecności ekstraktu allelopatycz-
nego po nieznacznym wzroście w ostatniej 
fazie kiełkowania, utrzymywała się na stałym 
poziomie podczas wydłużania korzenia i w 
rezultacie była niższa niż w korzeniach kieł-
kujących w wodzie (Lara-nuñez i współaut. 
2006). Podobne zahamowanie aktywności 
SOD obserwowano w nasionach ogórka (Cu-
cumis sativus), kukurydzy i sorgo (Sorghum 
bicolor) traktowanych kwasem sekalonowym 
F, izolowanym z grzyba Aspergillus japonicus 
(zenG i współaut. 2001), a także w liściach 
i korzeniach siewek sałaty (Lactuca sati-
va) traktowanych 2(3H)-benzoksazolinonem 
(BOA) (sancHes-moreiras i reiGosa 2005).

W celu przeciwdziałania niekontrolowa-
nemu wzrostowi stężenia ROS w komórce 
aktywowany jest system antyoksydacyjny, 
którego zadaniem jest również modelowa-
nie stężenia ROS. Głównymi elementami 
enzymatycznego systemu antyoksydacyjnego 
są: dysmutaza ponadtlenkowa (SOD), kata-
laza (CAT) i peroksydazy (POx), w tym pe-
roksydaza glutationowa (GPX). Wśród enzy-
mów kontrolujących stężenie ROS istotne 
znaczenie mają również enzymy cyklu Halli-
wella-Asady, warunkujące odpowiedni stan 
redoks nieenzymatycznych antyoksydantów: 
reduktaza glutationowa (GR), reduktaza mo-
nodehydroaskorbinianowa (MDAR), redukta-
za dehydroaskorbinianowa (DHAR), perok-
sydaza askorbinianowa (APX). Natomiast do 
drobnocząsteczkowych antyutleniaczy należą 
przede wszystkim glutation (GSH) i askorbi-
nian (AsA) (przeciwutleniacze hydrofilowe), 
a także tokoferole i karotenoidy (przeciwu-
tleniacze hydrofobowe) (bartosz 2006). Ele-
menty systemu antyoksydacyjnego występują 
we wszystkich przedziałach komórkowych, 
w których dochodzi do powstawania ROS 
(mittLer 2002). 

Zaobserwowano, że w przypadku stoso-
wania wielu związków allelopatycznych czę-
stą reakcją roślin jest wzrost stężenia ROS i 
zmiana aktywności enzymów systemu anty-
oksydacyjnego. Izotiocyjaniany (ITC), obecne 
w tkankach roślin Brasicaceae, stanowią obie-
cujące źródło bioherbicydów, gdyż wykazują 
wysoką toksyczność w stosunku do wielu 
innych roślin. Hara i współaut. (2010) wyka-
zali, że oprysk roztworem ITC w stężeniach 
10-100 mM powoduje widoczne uszkodzenia 
(żółknięcie i brązowienie) liści rzodkiewnika 
(Arabidopsis thaliana). Degradacji chlorofilu 
towarzyszył wzrost przepuszczalności błon 
komórkowych oraz akumulacja ROS. Tok-
syczny efekt ITC był ponadto związany z ni-
ską ekspresją genu kodującego peroksydazę 
At5g64120 (Hara i współaut. 2010). 

Olejki eteryczne wydzielane przez rośliny 
z rodzaju Artemisia odpowiadają za ich wy-
soki potencjał allelopatyczny i hamują kieł-
kowanie nasion oraz wzrost siewek innych 
gatunków. sinGH i współaut. (2009) zbadali 
wpływ monoterpenu β-myrcenu (0,07–0,70 
mg ml–1) na kiełkowanie nasion i wzrost ko-
rzeni owsa głuchego (Avena fatua), mozgi 
drobnej (Phalaris minor) i cibory (Cyperus 
rotundus). Ograniczenie wzrostu korzeni i 

ZWIĄZKI ALLELOPATYCZNE MODYFIKUJĄ WYTWARZANIE ROS I WPŁYWAJĄ NA ZMIANĘ 
AKTYWNOŚCI KOMÓRKOWEGO SYSTEMU MODULUJĄCEGO STĘŻENIE ROS 
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2008). Wydaje się, że to właśnie niedosta-
tecznie działający system detoksykacji O2

•– 
mógł odpowiadać za toksyczny efekt wywo-
ływany przez EMA. Testowany związek wpły-
wał także na zawartość antyutleniaczy, gluta-
tionu i askorbinianu, w zredukowanej (GSH i 
AsA) i utlenionej formie (GSSG i DHAsA) po-
wodując przejściowe, krótkotrwałe nagroma-
dzanie GSH i AsA. Jednak przedłużanie czasu 
ekspozycji na EMA i wysokie stężenia allelo-
związku nie wpływały znacząco na zawartość 
AsA i GSH, co sugeruje obniżoną aktywność 
enzymów cyklu glutationowo-askorbinowego 
(HonG i współaut. 2008). Berberyna wykazu-
je podobny do EMA mechanizm hamowania 
wzrostu M. aeruginosa (zHanG i współaut. 
2011). Została zidentyfikowana jako jeden z 
głównych allelozwiazków cynowodu (Coptis 
chinensis) (zHanG i współaut. 2010). Wzrost 
zawartości MDA w komórkach M. aerugino-
sa w obecności berberyny (0,005–0,03%) był 
skorelowany z nagromadzaniem O2

•– oraz 
obniżeniem aktywności SOD. Uszkodzenia 
oksydacyjne błon komórkowych M. aerugi-
nosa w obecności berberyny występowały 
pomimo wzrostu zawartości GSH podczas 

Kiełkowanie nasion wilca (Ipomea trilo-
ba) oraz wzrost korzeni siewek były badane 
w obecności 0,5 mM roztworów α-pinenu, 
kumaryny, kwercetyny i kwasu ferulowe-
go (perGo i isHii-iwamoto 2011). Związki te 
nieznaczenie opóźniały kiełkowanie nasion 
chwastu i hamowały wzrost elongacyjny ko-
rzeni. Autorzy sugerują, że w tym przypadku 
przyczyną ograniczonego wzrostu korzeni 
była indukcja stresu oksydacyjnego. Wskazu-
je na to podwyższona aktywność GR i nie-
specyficznych substratowo peroksydaz (POx) 
po zastosowaniu α-pinenu, POx w obecności 
kumaryny i GR oraz CAT w roślinach trakto-
wanych kwasem ferulowym (perGo i isHii-
-iwamoto 2011). 

Etylo 2-metylo acetooctan (EMA) jest jed-
nym z podstawowych związków chemicz-
nych odpowiadających za fitotoksyczność 
trzciny (Phragmites australis). Związek ten 
hamował wzrost komórek sinicy (Microcy-
stis aeruginosa), czemu towarzyszył wzrost 
aktywności CAT, szczególnie po ponad 24 
godzinnej ekspozycji na EMA i postępujące 
w miarę przedłużania czasu traktowania ob-
niżenie aktywności SOD (HonG i współaut. 

Ryc. 1. Relacje pomiędzy oddziaływaniami allelopatycznymi a metabolizmem ROS w roślinach. 
Związki allelopatyczne (pięciokąty) mogą wywoływać modyfikacje wytwarzania i usuwania ROS 
w komórkach roślin akceptorowych, co w rezultacie determinuje przebieg procesów wzrostu i 
rozwoju.
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stężenia ROS (O2
•– oraz H2O2) w korzeniach 

jabłoni następował nawet wówczas, gdy zna-
cząco aktywowany był enzymatyczny system 
antyoksydacyjny. Po 2 tygodniach ekspozy-
cji na kwas ftalowy aktywność CAT i POx 
była 2-krotnie wyższa niż w roślinach kon-
trolnych, a aktywność SOD wzrastała ponad 
4-krotnie. Obserwowano także stymulację 
aktywności enzymów cyklu Halliwella-Asady. 
Nagromadzanie w tych warunkach ROS pro-
wadziło do uszkodzeń błon komórkowych 
(bai i współaut. 2009). 

Przytoczone powyżej przykłady wskazują, 
że częstą reakcją roślin na obecność związ-
ków allelopatycznych może być nagromadza-
nie ROS, w tym szczególnie H2O2 (Ryc. 1, Ta-
bela 1). W ogromnej większości przypadków 
reakcja ta jest skorelowana ze wzrostem ak-
tywności systemu antyoksydacyjnego. Jednak 
nie zawsze modyfikacja aktywności tego sys-
temu zapewnia utrzymanie stężenia ROS na 
poziomie odpowiadającym tylko transdukcji 
sygnału, dużo poniżej wartości indukującej 
nieodwracalne uszkodzenia struktur komór-
kowych, w ostatecznym efekcie prowadzące 
do śmierci (Ryc. 1).

przedłużającej się ekspozycji na ten allelo-
związek (zHanG i współaut. 2011).

Hamowanie kiełkowania nasion gorczy-
cy (Sinapis alba) w obecności ekstraktu z 
liści słonecznika (Helianthus annuus) także 
prowadziło do gromadzenia ROS, czemu to-
warzyszył wzrost zawartości MDA i zwiększo-
ny wyciek elektrolitów (oracz i współaut. 
2007). Wraz ze wzrostem stężenia ROS nastę-
pował wzrost aktywności SOD i CAT (boGa-
tek i Gniazdowska 2007, oracz i współaut. 
2007), który był jednak niewystarczający dla 
usunięcia uszkodzeń oksydacyjnych. Znacz-
nie wyższą niż w roślinach kontrolnych ak-
tywność SOD i POx stwierdzono także w ko-
rzeniach siewek ogórka poddanych działaniu 
kwasu kawowego, p-kumarowego, ferulowe-
go lub sinapinowego (o stężeniu 0,25 mM) 
(yu i współaut. 2003). Dane te potwierdzo-
no stosując eksudaty korzeniowe lub ekstrak-
ty z korzeni. Podobną reakcję zaobserwowa-
no w korzeniach siewek jabłoni śliwolistnej 
(Malus prunifolia) traktowanych kwasem 
ftalowym (1 mM), który podejrzewany jest 
o powodowanie tzw. choroby replantacyj-
nej jabłoni (bai i współaut. 2009). Wzrost 

MODYFIKACJA WZROSTU I ROZWOJU ROŚLIN PRZEZ ZWIĄZKI ALLELOPATYCZNE WYNIKA Z 
MODULACJI AKTYWNOŚCI BŁONOWEJ OKSYDAZY NADPH

Błonowa oksydaza NADPH to kompleks 
enzymatyczny odpowiadający za wytwarzanie 
ROS w przestrzeni apoplastycznej. Enzym 
ten uczestniczy w tzw. reakcji nadwrażliwo-
ści roślin na działanie patogenów, a także 
odpowiada za czasowo-przestrzenne przeka-
zywanie sygnału w postaci fali ROS pomię-
dzy komórkami, a nawet tkankami, warun-
kującego prawidłowy przebieg wielu pro-
cesów u roślin np. kiełkowania nasion lub 
wzrostu korzeni bocznych (marino i współ-
aut. 2012). Bardzo interesująco przedstawia-
ją się dane dotyczące wpływu związków al-
lelopatycznych na aktywność tego enzymu. 
Ekstrakt z Sycyos deppei powodował wzrost 
aktywności oksydazy NADPH podczas ostat-
niej fazy kiełkowania nasion pomidora, na-
tomiast w trakcie wzrostu korzenia wyraźnie 
obniżał aktywność tego enzymu (Lara-nuñez 
i współaut. 2006). Obniżenie apoplastycz-
nej syntezy ROS (szczególnie O2

•–), związa-
nej pośrednio także z aktywnością błonowej 
oksydazy NADPH, zaobserwowano w kiełku-
jących nasionach pieprzycy siewnej (Lepi-
dium sativum) traktowanej myrigalonem A, 

flawonoidem znajdującym się w eksudatach 
owoców woskownicy europejskiej (Myri-
ca gale) (oracz i współaut. 2012, VoeGeLe i 
współaut. 2012). Autorzy sugerują jednak, że 
w przypadku tego związku zaburzenie proce-
su kiełkowania może być związane z jego an-
tyoksydacyjnym działaniem, którego efektem 
jest zahamowanie rozluźnienia ściany komór-
kowej komórek endospermu, warunkującego 
przebicie się korzenia zarodkowego przez 
okrywy nasienne.

Odmienne wyniki uzyskano analizując 
wpływ kwasu cynamonowego na aktywność 
oksydazy NADPH w korzeniach siewek ogór-
ka i dyni (Cucurbita ficifolia Bouche) (dinG 
i współaut. 2007). U autotoksycznego ogór-
ka, w którego eksudatach korzeniowych zi-
dentyfikowano kwas cynamonowy i którego 
wzrost korzeni był bardzo silnie hamowany 
przez ten allelozwiązek, aktywność oksyda-
zy NADPH wzrastała prawie dwukrotnie. 
Natomiast w korzeniach dyni, niewrażliwej 
na kwas cynamonowy, nie zaobserwowano 
zmian aktywności enzymu, nie stwierdzo-
no też nagromadzania ROS. Przeciwnie, u 
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Wydaje się zatem, że jednym z mechani-
zmów działania związków allelopatycznych 
może być indukcja stresu oksydacyjnego, 
obejmująca także aktywację oksydazy NADPH 
i tak wysokie wytwarzanie ROS, które nie są 
usuwane nawet przez aktywowany system 
antyoksydacyjny. 

ogórka, obserwowano generowanie O2
•– i 

H2O2, postępujące wraz ze wzrostem stęże-
nia allelozwiązku. Wzrost syntezy ROS w 
korzeniach ogórka stanowił prawdopodob-
nie główną przyczynę obniżenia żywotności 
komórek i ich przyspieszonej śmierci, nawet 
pomimo wysokiej aktywności CAT i wzrostu 
aktywności SOD (dinG i współaut. 2007), a 
także APX i POx (ye i współaut. 2006).

MODYFIKACJA STĘŻENIA ROS W ODPOWIEDZI NA ZWIĄZKI ALLELOPATYCZNE WYWOŁUJE 
ZMIANY FUNKCJONOWANIA CYTOSZKIELETU I STRUKTURY ŚCIANY KOMÓRKOWEJ 

PROWADZĄCE DO ZABURZENIA WZROSTU KOMÓREK

Jak wzmiankowano w poprzednim roz-
dziale, ROS odgrywają kluczową rolę w roz-
luźnianiu lub usztywnianiu ściany komórko-
wej, ułatwiając lub odpowiednio utrudniając 
wzrost komórki. Gromadzenie •OH w apo-
plaście następuje w wyniku przekształcania 
O2

•–
, będącego produktem aktywności oksy-

dazy NADPH, w reakcji katalizowanej przez 
POx (reakcja Fentona) (Liszkay i współaut. 
2004). Wytwarzany •OH powoduje pękanie 
polimerów matriks ściany komórkowej, co 
ułatwia wzrost komórek (Liszkay i współaut. 
2004). Ilość gromadzonego •OH kontrolowa-
na jest przez auksyny (IAA), które wpływają 
na aktywność oksydazy NADPH (scHopfer 
i współaut. 2002). Z kolei obecność H2O2 
sprzyja tworzeniu mostków pomiędzy poli-
merami ściany komórkowej czego efektem 
jest jej usztywnienie (scHopfer 1996). Zależ-
ności pomiędzy toksycznym działaniem nie-
których związków allelopatycznych a ligni-
fikacją i usztywnieniem ściany komórkowej 
zaobserwowano szczególnie w komórkach 
korzeni. Kwas ferulowy (1 mM) powodował 
znaczne zahamowanie wzrostu korzeni sie-
wek soi (Glycine max) (santos dos i współ-
aut. 2004, 2008), chociaż nie obserwowano 
w nich akumulacji ROS (dos santos i współ-
aut. 2008). Natomiast w komórkach roślin 
traktowanych kwasem ferulowym wzrastała 
bardzo znacznie aktywność peroksydaz ścia-
ny komórkowej i amoniakoliazy L-fenyloala-
niny (PAL), podstawowych enzymów szlaku 
fenylopropanoidów, co wiązało się ze wzro-
stem syntezy ligniny. Wydaje się zatem, że w 
przypadku kwasu ferulowego ograniczenie 
wzrostu korzeni może wynikać z syntezy li-
gniny i, co za tym idzie, usztywnienia ściany 
komórkowej. H2O2 niezbędny w tym proce-
sie może być wynikiem aktywacji przez kwas 
ferulowy oksydazy NADPH lub POx. Tak-
że hamowanie wzrostu korzeni siewek soi 

przez kwas kawowy (1–2 mM) lub L-DOPA 
(L-3,4-dihydroksyfenyloalanina) (0,5–1 mM) 
było związane ze wzrostem lignifikacji ścia-
ny komórkowej (bubna i współaut. 2011, 
soares i współaut. 2007). Jednak dla kwasu 
kawowego, podobnie jak kwasu ferulowego 
nie zaobserwowano w komórkach korzeni 
nagromadzania ROS, a nawet ich stężenie 
było poniżej możliwości detekcji (bubna i 
współaut. 2011). 

Z kolei, toksyczne działanie cyjanamidu 
(CA), allelozwiązku obecnego w tkankach 
wyki kosmatej (Vicia villosa) nie zawsze ob-
jawiało się indukcją stresu oksydacyjnego 
(soLtys i współaut. 2010b, 2013). Analiza 
zmian stężenia H2O2 i O2

•– w korzeniach ce-
buli (Alium cepa) i pomidora traktowanych 
CA wykazała odmienny efekt działania tego 
związku w obu gatunkach. W siewkach po-
midora traktowanych CA stężenie ROS utrzy-
mywało się na stałym poziomie przez 2 dni, 
podczas gdy 3 dnia obserwowano jego wy-
raźne obniżenie (soLtys i współaut. 2013). 
U cebuli natomiast, w zależności od stęże-
nia, następowało obniżenie lub gwałtowny 
wzrost zawartości ROS w korzeniach. Róż-
nice w ilości wytwarzanych ROS w obu ga-
tunkach roślin mogą wynikać z odmiennego 
wpływu CA na aktywność enzymów antyok-
sydacyjnych, chociaż traktowanie uśpionych 
pąków winorośli CA prowadziło do akumula-
cji H2O2 i obniżenia aktywności CAT (perez i 
Lira 2005, perez i współaut. 2008). Oddzia-
ływanie CA na komórki korzeni cebuli, sko-
relowane ze wzrostem stężenia ROS, prowa-
dziło do zmian organizacji cytoszkieletu (soL-
tys i współaut. 2011). Podobną destrukcję 
mikrotubul stwierdzono w korzeniach rzod-
kiewnika w obecności kwasu galusowego 
(50 µM), a reakcja ta była wynikiem wzrostu 
stężenia ROS (rudrappa i współaut. 2007). 
W korzeniach pomidora traktowanego CA 
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luźnieniu struktury ściany komórkowej (soL-
tys i współaut. 2012). 

obserwowano także zmianę ekspresji genów 
kodujących ekspansyny, uczestniczące w roz-

MODYFIKACJA METABOLIZMU ROS W OBECNOŚCI ZWIĄZKÓW ALLELOPATYCZNYCH 
PROWADZI DO ZMIANY WRAŻLIWOŚCI ROŚLIN NA INNE STRESY BIOTYCZNE I ABIOTYCZNE 

Ekspozycja roślin na stres o niewielkim 
natężeniu aktywuje ich system antyoksyda-
cyjny, zapewniając tym samym tolerancję 
na inny rodzaj stresu, który także wywołu-
je zaburzenia metabolizmu ROS (kacperska 
2012). Odpowiedź tzw. krzyżową zanotowa-
no np. w przypadku krótkotrwałego stresu 
wysokiej temperatury podnoszącego odpor-
ność siewek kukurydzy na niską tempera-
turę, suszę czy zasolenie (GonG i współaut. 
2001). Jak dowodzi szereg przytoczonych 
powyżej przykładów, związki allelopatyczne 
modyfikują metabolizm ROS, wielokrotnie 
prowadząc do powstania stresu oksydacyjne-
go, lub aktywują mechanizmy obronne po-
przez zwiększenie aktywności enzymów an-
tyoksydacyjnych lub zmianę ekspresji genów 
kodujących te białka (myLona i współaut. 
2007, GoLisz i współaut. 2011). Na tym tle 
interesujące staje się zagadnienie dotyczące 
wpływu związków allelopatycznych na od-
porność roślin na inne czynniki abiotyczne i 
biotyczne. 

Li i współaut. (2011) badali efekt wstęp-
nego traktowania siewek ogórka kwasem cy-
namonowym o niskim (50 µM) stężeniu na 
ich wrażliwość na stres chłodu. Zaobserwo-
wano, że rośliny traktowane kwasem cyna-
monowym lepiej znosiły działanie chłodu niż 
siewki traktowane tylko niską temperaturą, 
przy czym wyraźnie korzystny efekt kwasu 
cynamonowego zanotowano w liściach. Wy-
kazano, że wstępne traktowanie siewek ogór-
ka allelozwiązkiem obniża generowanie ROS 
w komórkach roślin, które były eksponowa-
ne na chłód, w porównaniu do tych, które 
poddano działaniu chłodu, ale nie traktowa-
no kwasem cynamonowym. Wzrost odporno-
ści ogórka na chłód wywołany traktowaniem 
kwasem cynamonowym można wiązać z nie-
znaczną stymulacją aktywności SOD, CAT 

oraz enzymów szlaku Halliwella-Asady (GPX 
i APX). Obniżenie stężenia ROS i mniejszą 
ilość uszkodzeń oksydacyjnych w siewkach 
poddanych działaniu obu stresorów można 
także tłumaczyć zwiększoną zawartością GSH 
i AsA (Li i współaut. 2011). 

Pojawiają się też, na razie nieliczne, donie-
sienia wskazujące na związek pomiędzy wraż-
liwością roślin na patogeny a obecnością sil-
nych związków allelopatycznych lub autotok-
sycznych. Wykazano, że kwas cynamonowy, 
autotoksyna obecna w eksudatach korzenio-
wych ogórka, zwiększa podatność siewek tej 
rośliny na infekcję grzybową Fusarium oxy-
sporum (ye i współaut. 2004). Siewki ogór-
ka traktowane kwasem cynamonowym przed 
inokulacją F. oxysporum, powodującym zgo-
rzel korzeni, rozwijały się znacznie gorzej 
niż siewki traktowane tylko allelozwiązkiem 
lub tylko inokulowane F. oxysporum (ye i 
współaut. 2006). Patologiczne zmiany mor-
fologiczne polegające na brązowieniu tkanki 
były znacznie bardziej widoczne w przypad-
ku roślin poddanych działaniu obu streso-
rów. Kwas cynamonowy o stężeniu powyżej 
0,1 mM, w połączeniu z infekcją grzybową, 
prowadziły do przedwczesnego zamierania 
roślin. Oba czynniki stresowe powodowały 
wzrost zawartości MDA, przy czym efekt ten 
był addytywny w przypadku łącznego zasto-
sowaniu allelozwiązku i inokulacji. Podobną 
zależność zaobserwowano dla O2

•–, którego 
powstawanie w przeciwieństwie do H2O2 
było wyraźnie stymulowane przez kwas cyna-
monowy. Niska zawartość H2O2 w roślinach 
inokulowanych i traktowanych kwasem cyna-
monowym mogła wynikać z bardzo wysokiej 
aktywności CAT, a nagromadzanie O2

•– ze 
stosunkowo mało zmieniającej się aktywno-
ści SOD (ye i współaut. 2006).

ZJAWISKO HORMEZY WYWOŁANE PRZEZ ZWIĄZEK ALLELOPATYCZNY MOŻE WYNIKAĆ Z 
JEGO ANTYOKSYDACYJNEGO DZIAŁANIA

Hormeza, to zjawisko polegające na sty-
mulacji wzrostu rośliny akceptorowej przez 
związki chemiczne stosowane w niezwykle 
niskich stężeniach. Jest obserwowane w od-

niesieniu do wielu toksyn, pestycydów i an-
tybiotyków, ale dotyczy także allelozwiazków. 
W przypadku tych ostatnich badania prowa-
dzono tylko w warunkach laboratoryjnych, 
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wynoszącym zaledwie 1 µg g–1. Katechina 
podawana w minimalnych stężeniach nie 
wywoływała efektów negatywnych, a wprost 
przeciwnie, stymulowała wzrost siewek, przy 
czym poziom ROS nie ulegał zmianie. Zba-
dano ponadto wpływ katechiny podawanej 
w niskich stężeniach na odporność siewek 
rzodkiewnika na Pseudomonas syringae pv. 
tomato DC3000. U roślin, które inokulowa-
no P. syringae, przy jednoczesnej obecno-
ści (±)-katechiny w pożywce, obserwowano 
znaczne (ponad 3-krotne) ograniczenie za-
infekowanej powierzchni liści (pritHiViraJ i 
współaut. 2007). Natomiast analogiczne do-
świadczenie przeprowadzone na mutantach 
rzodkiewnika nahG, niezdolnych do syntezy 
hydroksylazy kwasu salicylowego i akumula-
cji kwasu salicylowego, oraz mutantach npr1-
1, u których obserwowano obniżoną ekspre-
sję genu kodującego białka PR (związane z 
patogenezą, ang. pathogenesis related) wyka-
zały, że korzystne działanie allelozwiązku wy-
maga uruchomienia mechanizmów typowych 
dla reakcji SAR (nabytej odporności systemo-
wej).  

a występowanie zjawiska w naturze jest nie-
znane. Mechanizm działania (±)-katechiny, 
związku allelopatycznego produkowanego 
przez chaber (Centaurea maculosa), in-
wazyjny chwast prerii Ameryki Północnej, 
mimo wieloletnich badań nadal pozostaje 
nie do końca wyjaśniony i problematyczny 
(cHobot i współaut. 2009, duke i współaut. 
2009). Wyniki niektórych badań sugerują 
pro-oksydacyjny charakter tego związku alle-
lopatycznego (bais i współaut. 2003), inne 
wskazują na jego funkcję antyoksydacyjną 
(duke i współaut. 2009, cHobot i współaut. 
2009). Traktowanie korzeni siewek rzod-
kiewnika (±)-katechiną w wysokich stęże-
niach (100 µg ml–1) prowadziło do wzrostu 
stężenia ROS, którego wynikiem była śmierć 
komórek (bais i współaut. 2003). Późniejsze 
badania na rzodkiewniku, wykonane z za-
stosowaniem tego allelozwiązku podawane-
go w znacznie niższych stężeniach (5–25 µg 
ml–1), wykazały efekt hormezy (pritHiViraJ 
i współaut. 2007). W glebie korzystny efekt 
(±)-katechiny na wzrost siewek rzodkiewni-
ka zanotowano przy stężeniu allelozwiązku 

ZWIĄZKI ALLELOPATYCZNE WYWOŁUJĄ REAKCJĘ SIMR 

Rośliny, które podlegają działaniu niektó-
rych abiotycznych czynników stresowych 
(niedobór fosforu, obecność metali ciężkich) 
o natężeniu sub-letalnym wykazują reakcje 
morfogenetyczne, które określa się skrótem 
SIMR pochodzącym od angielskiego wyra-
żenia stress induced morphogenic respon-
se (odpowiedź morfogenetyczna indukowa-
na przez stres) (potters i współaut. 2007, 
2009). Reakcja ta polega na ograniczeniu 
wzrostu wydłużeniowego pędu i korzenia, 
czemu towarzyszy stymulacja wzrostu pędów 
lub korzeni bocznych. Podobieństwo odpo-
wiedzi morfogenetycznej roślin eksponowa-
nych na rożne stresy wynika ze zwiększonej 
akumulacji ROS oraz modyfikacji transportu 
i/lub zawartości auksyn. Zatem, biorąc pod 
uwagę indukcję stresu oksydacyjnego oraz 
zmiany bilansu fitohormonalnego, można 
też sugerować występowanie reakcji SIMR 
w roślinach poddanych działaniu związków 
allelopatycznych. Pochodna kumaryny (4-me-
tylumbelliferon) w stężeniu 125–250 µM po-
wodowała nieprawidłowy wzrost i nadmier-
ne krzewienie korzeni siewek rzodkiewnika 

(Li i współaut. 2011). Nie zaobserwowano 
jednak różnic biosyntezy auksyny pomiędzy 
roślinami kontrolnymi i traktowanymi allelo-
związkiem. W obecności 4-metylumbellifero-
nu wzrastała natomiast ekspresja genów ko-
dujących transportery auksyny PIN2 i PIN3 
oraz ekspresja IAA14, represora transkrypcji 
genów wczesnych odpowiedzi na auksynę, 
związanego z inicjacją wzrostu korzeni bocz-
nych. Co ciekawe, allelozwiązek nie wywoły-
wał modyfikacji ekspresji TIR1, kodującego 
receptor hormonu. Wskazuje to, że mecha-
nizm działania 4-methylumbelliferonu doty-
czy raczej redystrybucji auksyny, niż jej bio-
syntezy (Li i współaut. 2011). W przeciwień-
stwie do 4-methylumbeliferonu, CA, hamując 
wzrost korzeni pomidora, mimo że nie wy-
woływał akumulacji ROS (soLtys i współaut. 
2013), powodował wzrost stężenia auksyn w 
traktowanych tkankach, czemu dodatkowo 
towarzyszył wzrost emisji etylenu (soLtys i 
współaut. 2012). Podobną sytuację obserwo-
wano w korzeniach rzodkiewnika traktowa-
nych cytralem (Graña i współaut. 2013). 



103Reaktywne formy tlenu w oddziaływaniach allelopatycznych

nia i gromadzenia ROS może uruchamiać 
ścieżki sygnałowe lub inne reakcje pro-
wadzące do powstawania obserwowanych 
zmian. W wielu przypadkach wydaje się, że 
szczególne znaczenie może mieć gospodarka 
hormonalna lub zmiana ekspresji konkret-
nych genów. 

Pomimo tego, że w bardzo wielu przy-
padkach oddziaływanie związków allelopa-
tycznych prowadzi do nagromadzania ROS 
raczej nie można jednoznacznie stwierdzić, 
że mechanizm działania allelozwiązków pole-
ga zawsze na indukcji stresu oksydacyjnego 
(Tabela 1, Ryc.1). Wydaje się, że szczególnie 
przejściowy, krótkotrwały wzrost generowa-

PODSUMOWANIE

REAKTYWNE FORMY TLENU W ODDZIAŁYWANIACH ALLELOPATYCZNYCH 

Streszczenie

Allelopatia dotyczy oddziaływań pomiędzy ro-
ślinami za pośrednictwem związków chemicznych 
wydzielanych do środowiska. Efekty działania związ-
ków allelopatycznych w roślinach są najczęściej 
negatywne (zahamowanie kiełkowania nasion, 
ograniczenie wzrostu korzeni i/lub pędu), szczegól-
nie gdy toksyny występują w wysokich stężeniach. 
Niekiedy obserwuje się też zjawisko hormezy (sty-
mulacji kiełkowania nasion lub wzrostu organów), 
gdy zawartość allelozwiązków w otoczeniu jest bar-
dzo niska. Obecność allelozwiązków wielokrotnie 
wywołuje w roślinach stres oksydacyjny, manifestu-
jący się wzrostem stężenia reaktywnych form tlenu 
(ROS). Nie zawsze wzrost stężenia ROS w roślinach 
traktowanych związkami allelopatycznymi jest skore-
lowany ze wzrostem aktywności systemu oksydacyj-
nego, chociaż w ogromnej większości przypadków 
obserwowane są istotne zmiany aktywności podsta-
wowych enzymów modulujących stężenie ROS (kata-
lazy, dysmutazy ponadtlenkowej czy enzymów cyklu 

Halliwella-Asady), czemu towarzyszą też modyfikacje 
zawartości przeciwutleniaczy drobnocząsteczkowych 
(glutationu i askorbinianu). Z uwagi na różnorodną 
naturę, różne stężenia stosowanych allelozwiązków 
i różną wrażliwość roślin trudno jest jednoznacz-
nie wyrokować, że zawsze i każdy związek allelo-
patyczny indukuje stres oksydacyjny, chociaż taka 
możliwość jest prawdopodobna i często spotykana. 
W pracy przedstawiono szereg przykładów indukcji 
stresu oksydacyjnego w roślinach poddanych dzia-
łaniu związków allelopatycznych. Nagromadzanie 
ROS w komórkach i modyfikacje wzrostu roślin ak-
ceptorowych w odpowiedzi na allelozwiązki zostały 
porównane z tzw. reakcją SIMR (ang. stress indu-
ced morphogenic response), a także skorelowane z 
modyfikacją równowagi hormonalnej i czynnikami 
wpływającymi na strukturę ścian komórkowych. Pod-
jęto także problem zależności pomiędzy oddziaływa-
niami allelopatycznymi a wrażliwością roślin na inne 
stresy biotyczne i abiotyczne. 

REACTIVE OXYGEN SPECIES IN ALLELOPATHIC INTERACTIONS BETWEEN PLANTS

Summary

Allelopathy phenomenon describes mostly nega-
tive interactions between plants mediated by specif-
ic chemicals released into environment. Inhibition 
of growth of various organs, and delay or restric-
tion of seed germination are most frequently ob-
served effects of allelopathic interactions. At times, 
allelochemicals subjected in low concentration may 
also lead to hormesis (stimulation of seed germina-
tion or plant growth). 

Allelochemicals often induce oxidative stress, 
manifested as an increase in ROS production, which 
not always correlates with enhancement of cellular 
antioxidant systems, although in most cases there 
are observed significant changes in the activity of 
ROS modulating enzymes: catalase, superoxide dis-
mutase and enzymes of Halliwell-Asada cycle, accom-
panied by modification in the level of low molecular 
antioxidants ascorbate and glutathione. In view of 

large differences in plant sensitivity to allelochemi-
cals, and a wide range of concentration of already 
tested compounds, it is hardly to believe that induc-
tion of oxidative stress is an uniform response to al-
lelopathy stress. 

In this work, there are described selected ex-
amples of various allelochamicals or extracts from 
allelopathic plants known to induce oxidative stress 
in acceptor organisms. Accumulation of ROS and 
modification of growth and/or development of or-
gans of acceptor plants induced by allelochemicals 
are correlated with “stress induced morphogenic 
response” (SIMR), modification of phytohormonal 
balance and factors crucial for cell wall formation. 
Additionally, the relationship between allelopathic 
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