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Inhibitory fotosyntézy

HERBICIDE MODE OF ACTIONS AND SYMPTOMS OF PLANT INJURY BY HERBICIDES:
INHIBITORS OF PHOTOSYNTHESIS
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Pii fotosyntéze je transformovina energie slune¢niho zi-
feni za Ucasti vody a CO, na energii chemickych vazeb sa-
charidu. VSechny reakce spojené s fotosyntézou probihaji ve

specializovanych strukturach chloroplasta. K primarnim pocho-
dim fotosyntézy patii st€peni vody (fotolyza) a na ni navazujici
necyklické a cyklické elektron-transportni reakce, tvorba NAD-
PH, ATP a uvolnéni O,. V temnostni fizi (Calvinové cyklu) pak
probihd enzymatickd reakce s vyuZzitim NADPH a ATP k fixaci
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inhibujici proces fotosyntézy narusuji pravé trans-
portni pochody, piipadné syntézu pigmentu, které
se na téchto procesech podileji.

Plasobeni herbicidu na reakce probihajici v Cal-
vinové cyklu neni vyhodné ze dvou davodua. Zaprvé,
nejedna se o energetické reakce, jejichZ narudeni by
vedlo k rozpadu bunécnych membrin a zadruhé,
enzymy podilejici se na reakcich Calvinova cyklu jsou
obsazeny v bunkich v relativné velkém mnozstvi.
Aby byl herbicid dspésny (Gcinny), musi blokovat
enzym, ktery je v rostlinnych bunikach ve velmi malém
mnozstvi (pak postacuje jeho nizka davka). Napiiklad
klicovy enzym Calvinova cyklu, ktery katalyzuje re-
akci mezi CO, a ribulosou 1,5-bisfosfitem, je ribulo-
so 1,5bisfosfat carboxylaza-oxygenaza (Rubisco), ktery
je povazovin za nejhojnéjsi enzym na Zemi a jeho
blokace herbicidem by proto byla malo efektivni (1).

Inhibitory fotosystému Il (PS Il inhibitory)

Fotosystém II (PS 1D je lokalizovan v grandlnich
(pritisknutych) membranich thylakoidu, které nemaji
styk se stromatem. Hlavni ¢ast PS II je tvofena multi-
proteinovym komplexem, skliddajicim se ze Sesti inte-
gralnich a tfech perifernich proteint. Vlastni reakéni
centrum tvoii dva integralni proteiny oznacované jako
D1 a D2. Na né je rovnéz navazdna jedna molekula
chlorofylu-a (Chl-a) a dalSich 50 molekul Chl-a tvoii
anténu reakéniho centra. V PS II je pfitomno trvale
nékolik prenasect elektront (feofytin, plastochinony
Qx a Qp), které transportuji uvolnéné elektrony, jejichz
energie je vyuzivana k vytvofeni protonového gradi-
entu, ktery napf. pohani syntézu ATP z ADP (obr. 1.).

Herbicidy inhibujici PS II zamezuji pienosu
elektronu pfes thylakoidni membrianu chloroplasta
v PS 1I, které se uvolnuji pii fotolyze vody, pfes
plastochinon Qg v integrilnim proteinu D1. Volné
elektrony se hromadi a vznikld energie je absorbovina
chlorofylem a karotenoidy, v dusledku ¢ehoz dochazi
k jejich fotooxidaci (chlorézy listl). Volnd energie dile
iniciuje tvorbu chlorofylovych tripletd, které reaguji
s O, za vzniku jednomocnych kyslikovych radika-
la (D), které zpusobuji destrukci lipidovych membrin
(peroxidace), vyliti obsahu bunék do mezibuné¢nych
prostort a nisledné desikaci pletiv (nekrézy listd).
Ackoliv je tedy blokovan proces fotosyntézy, citlivé
rostliny nejsou poskozovany vyhladovénim (to by se
projevilo az za deldi dobu). Vzhledem k vysoké
frekvenci mutaci genu koédujicich strukturu proteint
v PS II jsou pomérné hojné piipady rezistence raznych
plevelt k témto herbicidum.

Vsechny herbicidy z této skupiny narusuji proces
fotosyntézy v PS II pisobenim na stejny thylakoidni
protein (D1). RozliSujeme v3ak tfi riznd vazebna mista
(tab. L.). Populace rezistentni k herbicidu s vazebnym
mistem A mohou byt potlacovany herbicidy s vazeb-
nym mistem B ¢i C, pfestoze pisobi na stejny enzym.
PS II je inhibovan pomérné velkym mnoZstvim Gc¢in-
nych latek, které nileZi do nékolika chemickych sku-
pin (tab. 1.). Z hlediska zptisobu pfijmu, translokace

LCaR 126, ¢. 2, tnor 2010

Obr. 2. Poskozeni pletiv rostliny bramboru zplsobené mrazem
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Obr. 5. Poskozeni kukurice zplsobené bromoxynilem (Pardner) byva casté
pii aplikaci za vyssich teplot (>22°C) a vyssi intenzité slunecniho svitu

e

Obr. 6. Poskozeni kukurice zplsobené postemergentnim osetrenim linuro-

nem (Afalon), ktery je uréeny pouze pro preemergentni pouZiti

Obr. 7. Poskozeni slunecnice zplsobené postemergentnim osetfenim linu-
ronem (Afalon), ktery je uréeny pouze pro preemergentni pouZiti
* " L] - N L
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i chovani v prostedi lze PS II inhibitory rozdélit na
dvé odlisné skupiny:

- herbicidy pusobici pres pudu,

- herbicidy s pfevazujicim listovym piijmem.

Herbicidy plsobici pres pudu

Triaziny (v CR registrovan jiz pouze terbuthylazi-
ne), triazinony (metribuzin, metamitron), uracily (le-
nacil), substituované mocoviny (linuron, isoproturon,
chlorotoluron atd.) a pyridazinony (chloridazon) jsou
herbicidy urcené k preemergentni, piipadné casné
postemergentni aplikaci v fadé plodin. Jsou pfijiminy
kofeny i listy rostlin, pfevazuje vsak kofenovy pifjem.
Utinkuji pouze na kli¢ici plevele, piipadné na plevele
v ranych rastovych fazich (dé€lozni listy, maximalné
1 par pravych listd). V rostliné jsou rychle transpor-
tovany xylémem (transpiracni proud) do nejmladsich
Casti rostliny. Listova aplikace ma pouze omezeny
kontaktni Gcinek.

PfestoZe se jednd primdrné o preemergentni her-
bicidy, plevele jsou zasazeny az po vzejiti, v dobé¢, kdy
piejdou na autotrofni vyzivu. Pfiznaky poskozeni se
proto zacinaji projevovat, az kdyz vzchazejici rostliny
za¢nou asimilovat. Chlorézy a nekrézy listtl se objevuji
nejprve na starSich listech a postupuji k vegeta¢nimu
vrcholu. V dusledku poruseni bunéénych membran
dojde nakonec k naprostému vyschnuti pletiv citlivych
rostlin. Obdobné piiznaky poskozeni 1ze pozorovat
u rostlin poskozenych mrazem, kdy dochazi rovnéz
k poskozeni buné¢nych membrin (obr. 2.).

Herbicidy z této skupiny se vyznacuji pomérné
dlouhou perzistenci v pudé, mezi jednotlivymi Géin-
nymi latkami vSak existuji vyznamné rozdily. Napf.
polocas rozpadu lenacilu je 80 az 150 dni (2), atrazinu
asi 60 dni (3), zatimco polocas rozpadu metamitro-
nu je jen asi 10 dni (4). Perzistence triazinQ v pudé
vzrasta se vzrustajicim pH, naopak perzistence le-
nacilu je v zdsadit€jSich padach kratsi (2). Vétsina
téchto herbicidl je velmi pomalu degradovana pudni
mikroflérou, mohou kontaminovat podzemni vody,
zejména na lehkych pudich a na pozemcich s vysokou
hladinou spodni vody. V zemich EU jsou triaziny
a substituované mocoviny postupné vyfazovany ze
seznamu registrovanych pfipravka z davodu vysoké
pohyblivosti v ptidé a perzistence v prostiedi, v celo-
svétovém meéfitku se vsak z dtvodu Sirokého spektra
ucinku a vysoké selektivity k plodindm stile masové
pouZzivaji. Triazinony, uracily a pyridazinony maji
sice priznivejsi ekotoxicky profil (5), nicméné i tyto
herbicidy by mohly byt v budoucnu vyskrtnuty ze
seznamu registrovanych piipravkia CR.

Selektivita kulturnich rostlin k témto herbicidim je
zpusobena predevsim odlisSnym metabolizmem (rych-
la konjugace, oxidace, deaminace, dekarboxylace,
hydroxylace a hydrolyza). Mnoho kulturnich rost-
lin produkuje enzym glutathion-S-transferdzu, ktery
pletvafi triaziny na nedcinné metabolity. Tolerance
nékterych plevelnych ¢i kulturnich rostlin k substituo-
vanym mocovindm a nékterym uracilum je zaloZena
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na odlisném misté dopadu (tzv. pozi¢ni selektivita), vétSinou
tedy na hlubsim seti nebo vysadbé plodiny — proplaveni
téchto herbicida do spodnéjsich vrstev ptdniho profilu (lehdt
pudy) pak miZze zpusobit silné poskozeni plodiny.

Herbicidy obsahujici G¢innou latku terbuthylazin (Click)
jsou v poslednich letech v CR $iroce pouZiviny k preemergent-
nimu ¢i ¢asnému postemergentnimu osetfeni kukufice proti
dvoudéloznym plevelim, oblibenost této Gc¢inné litky nejlé-
pe dokumentuje mnoZzstvi registrovanych Sirokospektralnich
smésnych kukufi¢nych herbicidti obsahujicich tuto u¢. latku
(Gardoprim, Lumax, Click Plus, Guardian Extra atd.). Herbicidy
obsahujici a¢. latku linuron (Afalon a Linurex) se pouZzivaji
k preemergentnimu osetfeni v fadé plodin (obilniny, kukufice,
brambory, slunecnice, luskoviny, atd. — obr. 3.), za sucha
se vSak ucinnost téchto piipravku prudce snizuje. Isoprotu-
ron (Arelon, Tolkan atd.) a chlortoluron (Lentipur, Tolurex,
atd.) jsou u nas vyuzivany predevsim k regulaci chundelky
metlice a citlivych dvoudéloznych plevelt (ptacinec obecny,
hefmanky, nékteré brukvovité plevele atd.) v obilninach,
piicemz jsou soucdsti mnoha Sirokospektralnich smésnych
pfipravku (Maraton, Cougar, Herbaflex atd.) ur¢enych k cas-
né postemergentni aplikaci. Herbicidy obsahujici u¢innou
latku metribuzin (Sencor, Mistral atd.) jsou u nds nejcastéji
pouZzivany k preemergentni ¢i ¢asné postemergentni regulaci
dvoudéloznych pleveltl v porostech brambor, prestoze je
mozné i jejich pouziti v jinych plodinach.

Herbicidy obsahujici G¢inné latky metamitron (Goltix,
Mitra atd.) a chloridazon (Pyramin, Flirt atd.) jsou ureny
pfedevsim do fepy (cukrové, krmné i salatové). Selektivita
téchto herbicidl k fepé je pomérné vysoka, predevsim tcinna
latka metamitron nezpisobuje obvykle vyraznéjsi poskozeni
cukrovky, potazmo snizeni vynosu ani pfi trojnisobném
piedavkovani (6). Tyto herbicidy je proto moZné v cukrovce
pouzit ve vSech postemergentnich aplikac¢nich terminech
(T1-T3), preemergentné i pred setim se zapravenim do pudy
(za sucha). Herbicid Venzar (lenacil) je rovnéZ cukrovkovy
herbicid, ktery se v3ak pouziva pouze postemergentné v T2
a T3 terminu oSetfeni za Ucelem posileni a prodlouZeni
rezidudlniho pusobeni na plevele.

U mnoha plevelu, pfedevsim u merliku bilého, se vsak
diky masivnimu pouZivani této skupiny herbicidu vyvinuly
rezistentni populace, které mohou byt pfi¢inou selhani Gcin-
nosti téchto herbicid nejen v cukrovce (7).

Herbicidy s pfevazujicim listovym prijmem

Benzodiathiazoly (bentazone), nitrily (bromoxynil),
fenylpyridaziny a fenylkarbanilaty (phenmediphbam, desme-
dipham) jsou kontaktni herbicidy, které v rostliné nejsou
rozvadény cévnimi svazky. Dobrd G¢innost téchto herbicida
je podminéna dokonalym zasazenim celého povrchu nad-
zemni C¢asti citlivych plevelt. Jiz nékolik dni po aplikaci se
na listech citlivych dvoudéloznych plevelt zac¢nou mezi
nervaturou tvorit chlorézy a nasledné listy od okraju nekro-
tizuji. V disledku poruseni bunécnych stén dojde nakonec
k naprosté desikaci citlivych rostlin. Rychlost vnéjsich projevi
pusobeni vyznamné ovliviiuje teplota a vlhkost vzduchu.

Tyto herbicidy maji relativné kratkou perzistenci v pade,
kde jsou rozkladany zejména bakteriemi (niZsi zatizeni pro-
stiedi).
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Obr. 8. Poskozeni citlivé odridy brambor zplsobené postemergentnim

Obr. 9. Desikace porostu brambor Gc. latkou diquat (Reglone) je velmi rychla,
predevsim pri vyssi intenzité slunecniho svitu (1 den po aplikaci)

Obr. 10.  Rostliny cukrovky zasaZené ucinnou latkou diquat (Reglone) obvykle
rychle regeneruji (5 dni po aplikaci)
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Herbicidy obsahujici acinnou latku bentazone
(Basagran) se pouzivaji k postemergentnimu o3et-
feni brambor, obilnin, kukufice, nékterych luskovin
a dal$ich plodin proti jednoletym dvoudéloznym ple-
velim, které by v dobé aplikace mély mit 2-6 pravych
listd. Herbicidy obsahujici Gc¢innou liatku bromoxy-
nil (Pardner) jsou v Ceské republoce registrovany
k postemergentnimu osetfeni kukufice a obilnin
proti jednoletym dvoudéloznym plevelum. Na citlivé
plevele puisobi az do fize 8 pravych listi a pouZivaji
se proto predevsim jako partnefi do TM kombinaci
v kukufici, kde se posiluje uc¢innost sulfonylmocovin
na merlik bily, opletku obecnou a dalsi odolné&jsi
dvoudélozné plevele.

Desmediphbam a phenmedipham jsou zakladnimi
a¢. latkami pfi regulaci dvoudéloznych plevelt v cuk-
rovce. Pouzivaji se obvykle ve sledu nékolika osetieni
(3-5), kdy volba divky je zdvisld na rastové fazi
cukrovky a plevel(. Travovité plevele nejsou témito
acinnymi latkami obvykle potlacoviny dostatecné.
Selektivita téchto herbicidi k cukrovce je velmi zavisla
na rustové fazi cukrovky a pocasi (pfedevsim teploté
a slune¢nim svitu) pii aplikaci. Z tohoto hlediska je
vhodné (pfedevsim v ranych rastovych fazich cukrov-
ky) aplikovat spiSe nizsi davky v kratsich intervalech
(8, 9). I pii dodrzeni zdsad pro spravnou aplikaci
téchto herbicid vsak dochazi u cukrovky bezpro-
sttedné po aplikaci k inhibici fotosyntézy z 30-50 %,
piicemz plna fotosynteticka aktivita se vraci az nékolik
dni po aplikaci (10).

Poskozeni cukrovky, slune¢nice, kukufice a bram-
bor PS II inhibitory je zdokumentovino na obr. 4.
az obr. 8.

Inhibitory fotosystému I (PS I inhibitory)

Fotosystém I (PS D se nachazi na ¢astech thylako-
idnich membran, které pfimo komunikuji se stromatem.
Reak¢ni centrum PS I je tvofeno multiproteinovym
komplexem. Ten obsahuje predevsim dva velké po-
lypeptidy (Ia, Ib), které na sebe viZou ionizovatelnou
molekulu Chl-a (tzv. aktivni chlorofyD). K proteinim
reakéniho centra je pfipojeno az okolo 140 dalsich
molekul Chl-a, které s nékolika molekulami karo-
tenoidt vytvari tzv. anténu reakcéniho centra. V PS 1
dochazi k poutiani volnych elektronti vzniklych v PS
II na NADP" (necyklicka cesta) nebo excitaci Chl-a
(cyklicka cesta) pres nékolik pienaseci. Konecnym
produktem této redukéni reakce je NADPH (obr. 1.).

Herbicidy z této skupiny — dvojmocné kation-
ty bipyridylt (paraquat a diquat) zachycuji volné
elektrony putujici fetézcem prenasecu (nejspise
F,\Fp, které jsou lokalizoviny na stromatdlni strané
thylakoidni membrany) a vznikaji volné radikdly.
Tyto radikdly nejsou pro rostliny toxické, jsou vSak
nestabilni a v pfitomnosti O, a H,O autooxiduji. Pii
této reakci je redukovin O, na superoxidovy iont.
Ze vzniklych aniontd se enzymaticky (superoxid-
dismutdza/SOD) velmi rychle tvoif hydrogen peroxid.
Superoxidové anionty reaguji s hydrogen peroxidy

LCaR 126, ¢. 2, tinor 2010



za vzniku nestabilnich hydroxylovych radikalu. Tyto nesta-
bilni hydroxylové radikily reaguji s mastnymi kyselinami
v bunécnych membrianich (peroxidace lipidu), nasledkem
¢ehoZ dojde k poruseni membriny a obsah bunék se vyléva
do mezibunéc¢nych prostora (D).

Paraquat (Gramoxone) a diquat (Reglone) jsou ne-
selektivni kontaktni herbicidy, které se pouzivaji vétSinou
k predskliziiové desikaci (obr. 9.), nebo k likvidaci nezadouci
vegetace pred vysevem ¢i vysadbou. Jsou v rostliné Spatné
translokovany, k dosazeni dobré tcinnosti je proto nutné
dokonalé zasaZeni plevel, resp. plodiny (vétsi davka postfi-
kové jichy a jemné¢jsi kapicky). Pfijem herbicidu byva vyssi
pii absenci svétla (podvecerni aplikace). Potlaceny jsou jen
nadzemni ¢asti rostlin, vytrvalé plevele proto mohou celkem
snadno regenerovat. Travy jsou citlivé pouze v ranych rasto-
vych fazich. Nedisociovatelnd smicedla a olejové adjuvanty
vyrazné€ zvysuji piijem téchto herbicidu.

Pfiznaky poskozeni se na zasazenych pletivech objevuji
velmi brzy. Jiz 1-2 hodiny po aplikaci dochdzi k praskani
bunéénych membran a pletiva jsou nasikla cytoplazmatickym
roztokem, ndsledné zasazena pletiva hnédnou a zasychaji
(obdobné jako pii poskozeni pletiv mrazem). K Gplné de-
sikaci dochdzi béhem 1-3 dnu. Vyssi intenzita osvétleni
podporuje Geinnost téchto herbicidu. Ulet na sousednf citlivé
plodiny se projevuje chlorotickymi a nekrotickymi skvrnkami
na zasazenych listech, mladé rostliny vsak snadno regeneruji,
takze poSkozeni sousednich porostii obvykle nemiva fatilni
nasledky (obr. 10. aZ obr. 12.).

Molekuly bipyridylt v pudé vyrazné disociuji (oba herbi-
cidy jsou formulovany jako soli (dichloridy, resp. dibromidy)
a jsou proto velmi siln€ a nevratné adsorboviny pudnimi
koloidy. Taktéz mikrobidlné jsou velmi rychle degradoviny,

nevykazuji proto té¢méf Zadnou pudni aktivitu.

Préace vznikla za podpory projektu MSM 6046070901 a NAZV QH71254.

Souhrn

Vsechny herbicidy inhibujici fotosyntézu pusobi pouze na pri-
mdrni procesy, které probihaji na lipoproteinovych tylakoidnich
membrandch chloroplastt, kde jsou lokalizoviny dva druhy
reak¢nich center (fotosystém I a ID).

Triaziny, triazinony, uracily, substituované mocoviny a pyrida-
zinony jsou herbicidy urcené k preemergentni, piipadné ¢asné
postemergentni aplikaci v fadé plodin. Jsou pfijimdny kofeny
i listy rostlin, pfevazuje viak kofenovy pifjem. U¢inkuji pouze
na klic¢ici plevele, pfipadné na plevele v ranych rastovych fazich.
V rostliné jsou rychle transportoviany xylémem (transpiracni
proud) do nejmladsich ¢asti rostliny. Listova aplikace ma pouze
omezeny kontaktni Gcinek.

Benzodiathiazoly, nitrily, fenylpyridaziny a fenylkarbanilaty jsou
kontaktni herbicidy, které v rostliné nejsou rozvadény cévnimi
svazky. Jiz nékolik dni po aplikaci se na listech citlivych plevelt
za¢nou mezi nervaturou tvofit chlorézy a nasledné listy od okra-
ju nekrotizuji. Rychlost vnéjsich projevii pusobeni vyznamné
ovliviiuje teplota a vlhkost vzduchu.

Paraquat a diquat jsou neselektivni kontaktni herbicidy, které
se pouZzivaji vétsinou k predskliznové desikaci, nebo k likvidaci
nezadouci vegetace pied vysevem ¢i vysadbou. Cévnimi svazky
nejsou rozvadény (pouze kontaktni Gc¢inek). Pifjem herbicidu
byva vyssi pfi absenci svétla (podvecerni aplikace).

Kliova slova: mechanizmus pusobeni herbicidd, misto pdsobeni
herbicid(, inhibitory fotosyntézy, cukrovka, fytotoxicita.
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Obr. 11.

Poskozeni hrachu ucinnou latkou diquat (Reglone) — také hrach velmi 6. Bosak P., Lajos K., Lajos M.: Phytotoxicity
rychle regeneruje (5 dni po aplikaci)

studies in sugar beet. Novenytermeles, 50,
2001 (1), s. 61-69.

7. DE Magrez T. ET AL.: Monitoring for resistance
to metamitron in Chenopodium album. J. Plant
Dis. Prot., 115, 2008 (Special Issue 21), s. 85-89.

8. Norris R. F.: Sugar-beet tolerance and weed-
control efficacy with split applications of
phenmedipham plus desmedipham. Weed
Research, 31, 1991 (6), s. 317-331.

9. Jursik M., Soukup J., Hotkc J.: Regulace pleveli
v cukrovce. Listy cukrov. fepar., 124, 2008
(7/8), s. 207-210.

10. PropornL K. A., CampieLL L. G., DExTER A. G.:
Phenmedipham + desmedipham effects on
sugar-beet. Agronomy Journal, 84, 1992 (6),
s. 1002-1005.

Jursik M., Soukup J., Venclova V., Holec J.,
Andr J.: Herbicide mode of actions and
symptoms of plant injury by herbicides:
Inhibitors of photosynthesis

All photosynthesis inhibiting herbicides act only

Obr. 12.  PrestoZe se diquat (Reglone) bézné pouZiva k desikaci brambor, mladé ~ against primary processes that are localised on

rostliny brambor dokézi velmi dobre regenerovat, proto mohou byt pii ~ lipoprotein thylacoid membranes with two reac-

desikaci problémy s obrdstanim u nevyzralych porost
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tion centers (photosystem I and ID.

Triazines, triazinones, uracils, substituted ureas,
and pyridazinones are herbicides for pre-emer-
gent or early post-emergent applications in a wide
range of crops. These herbicides are uptaken both
by roots and leaves with root uptake being pre-
valent. They are efficient only against emerging
weeds or against weeds in early growth stages.
In plant, they are transported rapidly by xylem
(transpiration flux) into the youngest parts of
the plant. Foliar application shows only limited
contact efficacy.

Benzodiathiazoles, nitrils, phenylpyridazines, and
phenylcarbanilates are contact herbicides that are
not transported by plant vascular system. Already
few days after application chloroses between
veins can be found on leaves of sensitive weeds
and subsequently leaves necrotise from the edge.
The speed of occurrence of external symptoms
of herbicide activity is significantly influenced by
air temperature and moisture.

Paraquat and diquat are non-selective contact
herbicides that are used mostly for pre-harvest
desiccation of crop canopy or for weed mana-
gement before sowing or planting. They are not
transported by vascular system showing contact effect only. Uptake
of these herbicides is in general higher by the absence of light (early
evening applications).

Key words: herbicide mode of action, herbicide site of action, inhibitors
of photosynthesis, sugar beet, phytotoxicity.
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