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OPPTAK AV HERBICID

Dei fleste herbicid blir lgyst opp i eller suspendert i vatn og spreidd

ved hjelp av ulike typar sprgyteutstyr, nokre f£i finst som granulat og
blir strgdd ut.

Herbicida blir fordelt anten pd den overjordiske delen av plantene eller
pa jorda. I fgrste tilfelle fgregar opptaket gjennom dei gr¢ne delane av
plantene, sarleg blada, og herbicid som blir brukt pd denne maten,

kallar vi gjerne bladherbicid. Herbicid som blir sprgyta pa jorda,

stundom ogsa blanda mekanisk inn i jorda, kallar vi pd tilsvarande mate

. for jordherbicid. Dei blir fgrst og fremst tatt opp av rgter og andre

underjordiske organ. Utanom desse to kategoriane finst det ein del
herbicid som vi alt etter den aktuelle situasjonen kan bruka som blad-
herbicid eller jordherbicid eller som ein kombinasjon av begge delar.

Desse kallar vi da naturleg nok for blad- og jordherbicid.

Ei inhdeling av herbicida i desse tre gruppere har fgrst og fremst
praktisk interesse for di den gir ein kort karakteristikk av bruksmiten,
men inndelinga gir ogsd eit vink om kvar herbicidet blir tatt opp i
planta. Korleis opptaket skjer, og kva slags faktorar som verkar inn pa

dette, fortel inndelinga derimot ingen ting om.

Opptak i blad

Fgrste vilkaret for at eit herbicid skal bli tatt opp i ei plante
gjennom bladverket, er at vaska og dermed herbicidet fester seg til
blada. At blada held tilbake vaske sa den ikkje renn av, kallar vi
retensjon. Kor stor retensjonen skal bli, d.v.s. kor mykje vaske som set
seg fast pd& blada, er avhengig av fleire forhold. Morfologiske eigen-
skapar ved planta spelar ei viktig rolle, men faktorar av teknisk
karakter med tilknyting til sjplve sprgytinga og sprgytevaeska har og
mykje & seia. Retensjonen kan altsd skifta ein god del frid planteart til
planteart. Av den grunn utgjer retensjonen ein viktig lekk i det kompli-

serte samspelet som ligg til grunn for selektiv verknad av bladherbicid.



Retensjon av sprgytevaeske

Bladstilling og -form kan variera sterkt. Einfrgblada planter har sdleis
jamtover smalare blad enn tofrgblada planter, og fangar difor opp mindre
av sprgytevaeska. Blada hos einfrgblada planter stdr dessutan meir

opprett, slik at vaskedropane trillar lettare av. Tilsvarande skilnader,

om enn i mindre grad, finn vi ogsi mellom ulike arter.

Harklednad pa blada kan gjera retensjonen stgrre eller mindre. Hos

raudklgver (Trifolium pratense L.) har dei trekopla blada tett med

dunhar og er av den grunn vanskelege & veta, jamfgrt med frgblada som er
snaue. Blada hos tomater er ogsd hira, men dei er likevel lette & veta.
At blada er harkledde, tyder altsd ikkje utan vidare at retensjonen er

- 1l4g. Avgjerande er typen av hldr og kor tett hira stdr. Spreidde har kan
hjelpa til med a halda pd vaskedropane, medan eit tett hardekke heller
verkar motsett. Star hdra tett og er stive, blir utslaget sterst.

Tranehals (Erodium cicutarium (L.) L'Hér.) har slik harklednad og er

difor vanskeleg & veta. Tett hdrlag vil dessutan kunna hindra veska fra

a koma i kontakt med bladplata innanfor.

Voks blir utvikla i ste¢rre eller mindre mengder og med ulik form og
eigenskapar pad bladoverflatene. Dei blir derved meir eller mindre
vassavstgytande og dette kan ha sterk innverknad pa retensjonen. Blada
hos erter (Pisum spp.) har f. eks. eit vokslag som gjer at stegrre
vaeskedropar har vanskeleg for 4 festa seg. Dette er hoveddrsaka til at
vi har kunna bruka dinoseb selektivt i erter. Blir derimot vokslaget
skadd, f.eks. av vind som gnissar blada mot kvarandre, eller av TCA-
restar i jorda, blir retensjonen stgrre med redusert selektivitet som

resultat. Blada hos kvitkdl (Brassica oleracea capitata alba DC.) og

formergkil (Brassica oleracea acephala DC) har ogsa kraftig vokslag.

Etter alt 4 dgma er dette ein viktig grunn til at desmetryn kan nyttast
selektivt i desse kulturane. Blir vokslaget gydelagt f.eks. av same

Arsak som nemnt for erter, minkar selektiviteten ogsa her.

Utviklinga av vokslaget er altsd avhengig av veksevilkara for plantene.
Dessutan utviklast det forskjellig hos ulike plantearter. Meldestokk

(Cheneopodium album L.) har f.eks. ei "mjglete" overflate som skuldast

runde vokspartiklar. Likevel er meldestokk mykje lettare & vata enn
f.eks. kvitkdl. I denne kulturen kan vi faktisk tyna meldestokk selektivt

med desmetryn.



Alderen pa blada spelar ogséd inn. Unge blad kan ha eit vokslag som er
ufullstendig utvikla og av den grunn oppvisa ein h@gg retensjon jamfert
med eldre blad. Pa den andre sida kan gamle blad som har fitt voksen

sliten av, ogsd ha stor retensjon.

Sprgytetekniske faktorar, sarleg veskemengde, trykk, dropestorleik og
overflatespenning pa sprgyteveska, kan ha mykje & seia for sprgyte-
resultatet. Vaskemengde og dropestorleik heng i praksis nar saman. Vil
vi redusera veskemengda utan & auka k¢gyrefarten, md vi setja inn mindre
dyser, og dette fgrer i neste omgang til sterkare forstéving av vaska,
d.v.s. mindre dropar. Ein auke i trykket vil dra i same retning. Smé
dropar har stgrre overflate pr. volumeining vaeske, dei har mindre vekt
og trillar fglgjeleg ikkje sd lett av plantene. Sazrleg for planter som
er vanskelege & vata, kan retensjonen aukast ved & minka dropestor-
leiken. Det same gjeld om overflatespenninga pa vaska blir redusert ved
tilsetjing av vatemiddel. PA planter som er lette & vata, kan derimot
tilsetjing av same mengde vatemiddel ha motsett effekt: Berre ein tynn
vaeskefilm blir tilbake medan resten renn av. Di stgrre veskemengda er,

di stgrre er faren for avrenning.

Ved bruk av smd dropar med lita overflatespenning kan vi altsid fa meir
vaske til & festa seg pA plantene og dermed betre verknad mot ugraset,
serleg arter som er vanskelege & vata. Vi skal likevel vera klar over at
slike vaeskedropar ogsa fester seqg betre til kulturplantene, og at faren

for skade sdleis blir sterre.

Inntrenging i blada

Etter at vaeskedropane har festa seg til bladoverflata, ma herbicidet,
for & kunna gijera sin verknad, trengja inn til dei levande delane av

planta.

Kutikula framstdr di som ein viktig barriere hos dei fleste arter. Det
kan difor vera grunn til fgrst & sjd litt nzrare pd den. Kutikula er ein
tynn, samanhangande membran som dekkjer overflata av plantene. Den
strekkjer seg ogsa over leppecellene, som ligg omkring spalteopningane,

og over veggene pd cellene som grensar mot luftkammeret innanfor. Kutikula

er svaert komplisert med skiftande samansetnad og eigenskapar, men for &



gjera oversynet enklare, deler vi ofte membranen i to sjikt. Ytterst
finn vi eit lag som i stor utstrekning er bygd opp av voks. Voksen kan
vera forma pa forskjellig mite, som gryn, stavar, plater o.l. Innanfor
ligg eit sjikt med kutin som hovudsubstans. Noko skarpt skilje mellom
desse to sjikta er det ikkije, dei gdr gradvis over i kvarandre. Mellom
sjglve kutikula og epidermis finn vi hos mange planter eit lag med
pektin, men heller ikkje her er det skarpe grenser. Pektinet nidr opp i

kutinlaget og ned i celleveggen og tener sileis pd ein mate til & festa

kutikulamembranen til epidermis.

Den kjemiske samansetnaden og strukturen av desse sjikta er bade innflgkt

og variert. Voks inneheld ei blanding av lange alkanar, alkoholar (bade
primere og sekundere), ketonar, aldehyd, ester og feittsyrer som er

- knytt saman pa nar sagt alle tenkjelege matar. Voksen far dermed gjennom-

gaande hydrofob karakter. Kutinet er samansett fgrst og fremst av lange

feittsyrer og hydroksyfeittsyrer. Den eksakte strukturen av kutinet er

ikkje kjend, men det inneheld bade polare og upolare grupper og har

difor bade hydrofile og hydrofobe eigenskapar. Pektinet er bygd opp av

galakturonsyremolekylar. Det er opplgyseleg i vatn og er altsd eit

hydrofilt stoff.

Det gar fram av det som er nemnt her, at polariteten endrar seg pa vegen
frd overflata av kutikula og inn mot epidermis. Voksen ytterst er minst
polar, deretter kijem kutin som stdr i ei mellomstilling, og til slutt
pektin og cellulose {(celleveggen i epidermis) som begge er polare. Dette
har som konsekvens at polare sambindingar har stgrst problem med a
passera vokssjiktet, men fdr lettare passasje etter kvart. Omvendt vil
upolare stoff trengja relativt lett gjennom vokssjiktet, men mgta stgrre

problem lenger inne.

Faktorar som verkar inn pa opptaket gjennom kutikula
Ei lang rekkje kjemiske stoff, herbicid medrekna, kan trengja gjennom

kutikula, men ikkje alle gjer dette like lett i alle situasjonar.

pH i vaska kan influera pd polariteten av herbicidet. Herbicid som er
veike syrer, f.eks. fenoksysyrer, dissosierer meir eller mindre, av-
hengig av pH. Ved 1lag pH ligg ein stgrre del av molekylane fgre i

udissosiert form. Dei er d& mindre polare, l¢yéer seqg lettare opp i



feitt og trengjer fglgjeleg raskare gjennom kutikula. Hggare pH fgrer
derimot til sterkare dissosiasjon og meir polare molekylar med tregare
absorpsjon som resultat. For herbicid der konsentrasjonen av hydrogenionar
har liten innverknad pa dissosiasjonen (anilid, ester o.s.v.) har pH i
vaska lite & seia for opptaket gjennom kutikula. N& inneheld, som nemnt,
sjglve kutikula ogsid grupper som er meir eller mindre polare. Desse ser
likevel ut til & spela heller lita rolle for opptaket, og dei blir etter

alt & dgma lite padverka av pH i sprgytevaska.

Den kjemiske strukturen eit herbicid har, verkar inn pd opptaket av
vedkomande herbicid. Generelt kan vi seia at di meir feittlgyseleg

herbicidet er, di lettare gar opptaket gjennom kutikula, jfr. effekten
av pH.

Konsentrasjonen av herbicidet pa utsida av bladet utgjer den drivande
krafta bak opptaket gjennom kutikula. Under fgresetnad av at herbicid-
konsentrasjonen ikkje er sa hgg at bladet blir skadd, er det tilnerma
rettlina samanheng mellom konsentrasjonen, eller rettare sagt med
konsentrasjonsgradienten fra ytter- til innsida av kutikula, og opp-
taket. Det ligg i dette at ogsd transporten av herbicidet vidare innover
i bladet er wviktig, slik at konsentrasjonsgradienten blir halden ved
like. Her md likevel leggiast til at under praktiske tilhgve er saman-
hengen mellom konsentrasjon og opptak ikkje fullt s& enkel. Dette kjem
bl.a, av at sprgytevaeska pa bladoverflata te¢rkar inn. Jamvel om herbicid-
molekylar blir tatt opp ogsd etter at veska har fordampa, er det tydeleg
at opptaket dd gir seinare. Oppfukting av herbicidresten pd bladplata,
f.eks. ved doggfall, kan pd den andre sida setja ny fart i opptaket.

Vatemiddel blir tilsett sprgytevaska fprst og fremst for & auka retensjonen.
Jamvel om vi ikkje kjenner sarleg mykje til om slike tilsetjingsstoff

har nokon direkte effekt pd opptaket, er det likevel klart at dei ved &
redusera overflatespenninga pa veskedropane kan auka kontaktflata mellom
herbicid og blad, og dermed indirekte fremja opptaket. Dessutan har
vatemiddel vist seg & kunna seinka opptgrkinga av vaeskedropane og saleis

motverka ein tidleg stagnasjon i opptaket.

Alderen pa plantene og vilkdra dei veks under influerer pd herbicid-
opptaket pa ulike matar. Unge, veksande blad tar generelt sett lettare

opp herbicid enn eldre blad.



Lys fgrer jamtover til stgrre opptak enn mgrke, men maksimalt opptak

blir likevel oppnadd ved heller lage lysintensitetar (5 000-15 000 lux).

Temperaturen ser ut til & spela stgrre rolle. Temperaturkoeffisientar

(Qlo) pa opp til ca. 5,5 er pavist for opptak gjennom kutikula.

Ramen fremjar som regel opptaket. Hgg relativ luftrame seinkar inn-
tgrkinga av vaskedropane og aukar permeabiliteten av kutikula. Den
forste effekten lettar opptaket av alle typar herbicid, medan den siste
szrleg fremjar opptaket av polare (hydrofile) sambindingar, f.eks.
fenoksysyrer, dalapon og glyfosat.

I tillegg til at veksevilkara etter sprgyting verkar inn pd herbicidopp-
. taket, er det ogsd tydeleg at vilkdra som plantene har hatt fg¢r den tid,
kan ha mykje & seia. Blad som veks i fullt lys, utviklar f.eks. kraftigare
kutikula enn blad som veks i skugge. Hpg luftrame (70-100%) og hgg
temperatur (200—300) i tida f¢r spregyting gjer at plantene tar opp

stprre herbicidmengder enn om dei har vakse ved ldg luftrame og lag
temperatur. Planter som har 1idd av tgrke eller har statt i kald jord,
viser redusert herbicidopptak. Alt dette er faktorar som modifiserer
bade den kjemiske samansetnaden og finstrukturen av kutikula. Under
praktiske tilhgve verkar desse faktorane saman, og & vurdera vekta som

vi skal tilleggja kvar enkelt av dei, er svart vanskeleg.

Mdtar opptaket kan fgregd pa

Opptaket av herbicid gjennom kutikula blir altsd regulert av mange ulike
faktorar, men mdten opptaket fgregdr pa, er ikkje klarlagt i detalj. Det
gar likevel fram av det som er nemnt framanfor, at upolare herbicid

jamtover trengjer lettare gjennom kutikula enn polare sambindingar.

Ein tenkjer seg at opptaket av upolare herbicid skjer pa den miten at
dei lgyser seqg opp i og diffunderer gjennom lipoidkomponentane i kuti-
kula. Har herbicida tilstrekkeleg opplgysingsevne i vatn, vil dei

deretter diffundera vidare inn gjennom veggene pa epidermiscellene.

Dei polare herbicida sin veg gjennom kutikula er mindre klar, men ein
tenkjer seg at kutikula, i tillegg til den horisontale lagdelinga som er
omtala framanfor, er bygd opp som ein svamp der "porene" inneheld eit

hydrofilt materiale. Nar plantene er saftspente, f.eks. ved hgg luftrame,



vil den hydrofile massen ogsd vera det. "Porene" er dd fylte, og herbicid-
molekylane kan lett diffundera fra vaskedropane pid utsida av kutikula og
inn gjennom "porene". Dersom plantene pad den andre sida 1id av tgrke,

dreg den hydrofile massen i "porene" seg saman, og herbicidmolekylane

far ikkje sd& god kontakt. Redusert opptak blir resultatet.

Teorien om porer eller omrade i kutikula der polare sambindingar kan
passera, er i den seinare tid ogsd blitt ste¢tta av eksperimentelle data.
Populart seier vi gjerne at dei feittlgyselege herbicida fglgjer

lipoidvegen gjennom kutikula, medan dei vasslgyselege herbicida fglgjer

vatnvegen.

Andre opptaksvegar for herbicid enn direkte gjennom kutikula kan ogsé
tenkjast. Fgrst og fremst kan hdra og spalteopningane vera aktuelle.

Hira er ein- eller fleircellige utvekstar pd epidermiscellene og gjer
sdleis arealet av epidermis som kjem i kontakt med herbicidet, stgrre.
Det er vist at omrddet ved foten av hidra er sazrleg lett gjennomtrengjeleg
for polare sambindingar. Spalteopningane verkar, i alle fall ved fgrste
tanke, som néturlege innfallsportar for herbicid. Ein kunne faktisk
tenkija seg at vaska trengde rett inn gjennom opningane. Ved nazrare
studium viser det seg likevel at situasjonen ikkje er fullt sa enkel.
Grunnen er at overflatespenninga pa vaska er for stor. Dei fleste blad-
overflater (kutikula) har ei kritisk overflatespenning pa rundt 30 dyn
pr. cm, medan overflatespenninga i sprgytevaska, jamvel med tilsetjing

av vatemiddel, sjeldan kjem under denne verdien. Difor er det lite
sannsynleg at inntrenging av veskedropar gjennom spalteopningane spelar
noka sarleg rolle i praksis. At spalteopningane er stengde kortare eller
lengre tid om dagen, verkar 1 same retning. Dessutan er dei i stor mon
plassert pa undersida av blada, medan det meste av veska fell pa oversida.
Endeleqg skal nemnast at herbicidet, etter & ha kome inn i luftkammeret,

ogsd her md passera gjennom ein kutikula fgr det nar fram til cellene.

Ei anna sak er at leppecellene ser ut til & vera lettare gjennomtrengjelege
for polare stoff enn andre epidermisceller. I den grad veskedropar
landar pa desse cellene, kan dei difor ha litt & seia for herbicidopptaket

i blada.
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Opptak i stengel

Stenglane representerer som regel eit lite areal for innfanging av
sprgytevaske jamfert med blada. Sjglve opptaket er dessutan sterkt
avhengig av stengeltype og utviklingsstadium. I unge stenglar er herbicid-
opptaket relativt stort, jamvel om det varierer frd art til art. Opptaks-

mekanismen reknar ein i prinsippet er den same som tidlegare omtala for
blada.

Nar det gjeld opptak gjennom borken (cortex) hos treaktige vekstar, blir
derimot situasjonen annaleis. Borken, som kjem i staden for epidermis
ndr den daudar og flassar av, er bygd opp av fellogen (korkkambium) med
felloderm pd innsida og fellem (kork) p& utsida. Korkcellene ligg pakka
tett saman utan intercellularrom og utan protoplasma. Dei inneheld
tannin og suberin. Andre vanlege komponentar i borken er feittsyrer,

cellulose, terpenar og lignin.

Strukturen og det kjemiske innhaldet tyder pd at borken generelt sett er
lite gjennomtrengjeleg for herbicid, szrleg polare herbicid, pd same
mite som den stengjer for vatn. Rett nok finst det opningar i borken, f.
eks. korkporer (lenticeller), men alt i alt utgjer borken ei sterk

hindring for opptak av herbicid,

Herbicid som utblanda i vatn blir pafgrt borken p& ei trestamme, har
difor liten eller ingen verknad. Effekten blir stgrre om herbicidet er
blanda ut i olje. Best verknad oppniar vi om vi h¢gg gjennom borken med
pks og plasserer herbicidet i sadret. Dette kan vi gjera med spesialgks
som injiserer herbicidet samstundes med sjglve hogget, eller vi kan
nytta vanleg ¢ks og fylla herbicidlgysinga i saret, f.eks. fra ei smgrje-
kanne. I begge tilfelle blir herbicidet plassert direkte i plantene sitt
transportsystem. Vasslgyselege herbicid er best, f.eks. 2,4-D amin eller

glyfosat.

Opptak i rgter og andre underjordiske organ

N
—

Herbicid som blir sprgyta pd jorda, blir fgrst og fremst tatt opp av

rg¢tene, men vi har ogsd herbicid der opptak i stenglar og skot under

jordoverflata kan spela ei viktig rolle.
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Sidan jordherbicida kjem i direkte kontakt med jordpartiklane, md slike
herbicid bli meir eller mindre pdverka av tilhgva i jorda. Her skal

likevel berre sjplve opptaket i dei aktuelle organa omtalast.

Opptak i rogter

Unge rgter er dekka av ein kutikulamembran, men den er etter alt & dgma
relativt lett & passera. Eldre rgter kan vera sterkt forkorka (suberini-
serte), men slepp litt vatn og naringssalt gjennom. Storparten av stoff-
opptaket i rgter foregar likevel i ei spesiell sone. Hos unge rgter finn
vi denne fra 5 til 50 mm bak spissen, rothdrsona, der karstrengene er
tilstrekkeleg utvikla til at dei kan fgra stoffa vidare oppover i

. planta. Pa vegen inn til karstrengene i sentralsylindaren md stoffet det
gjeld, passera bl.a. endodermis. Fram dit kan det fglgja celleveggene,
intercellularroma eller det kan vandra i cytoplasma fra celle til celle.
T endodermis har dei radizre celleveggene eit forkorka belte (Caspari-
stripa) som stengjer for vatn og stoff opplgyst i vatn. Endodermis md
difor passerast via cytoplasma. P4 den maten har endodermis ein kontroller-
ande og regulerande funksjon, i det permeabiliteten for vedkomande stoff

i plasmalemma er avgjerande for kor mykje av stoffet som slepp vidare.

Herbicidopptaket i rgter isolert sett, har vi diverre heller mangelfulle
kunnskapar om, men den vanlege oppfatninga er at det har mvkje til

felles med opptaket av naringssalt.

Ein meiner altsd at til & byrja med diffunderer herbicidet inn i "det
frie romet". Demne prosessen er avhengig av herbicidkonsentrasjonen, men
blir lite paverka av temperaturen (har lag Qlo). Blir rg¢tene overfort
til destillert vatn, trekkjer herbicidmolekylane ut av rg¢tene att, pa
same mdte som ionar av naringssalt gjer det. Dette tyder pd at denne

f@rste delen av herbicidopptaket hovudsakleg er av fysisk art.

Neste steget som gjeld passering av plasmalemma og akkumulering i
cytoplasma, har hggare QlO og ser for somme herbicid, f.eks. fencksy-
syrer, ut til & vera ein energikrevjande prosess. For andre, f.eks.
triazinar og ureaderivat, som er typiske jordherbicid, har prosessen

derimot meir karakter av passiv diffusjon.
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Transpirasjonen blir rekna for & ha ein sentral funksjon i opptaket av
jordherbicid. Det er likevel tvilsamt om han har nokon direkte effekt pa
opptaket. Indirekte spelar transpirasjonen derimot etter alt & d¢ma ei
viktig rolle ved at herbicid som er vasslgyselege, fglgjer transpirasjons-
vatnet frad rgtene og oppover i planta. Derved blir konsentrasjonsgradi-

enten mellom jordvaska og det indre av rota halden ved like.

Konsentrasjonen av herbicid i jorda influerer naturleqg nok pa opptaket.
Innanfor eit rimeleg konsentrasjonsomrade aukar opptaket lineart med
konsentrasjonen. Kjem konsentrasjonen over eit visst niva, blir herbicidet

‘skadeleg for planta, og den linemre samanhengen kan da ga tapt.

pH i jorda verkar inn pi opptaket av somme jordherbicid, om lag pa same
mate som pH i sprgytevaeska paverkar opptaket av nokre bladherbicid.

F.eks. blir det tatt opp stgrre mengder dalapon ved lag enn ved hgg pH.
Av herbicid som dissosierer i ionar, blir altsd udissosierte molekylar

lettare absorbert enn dissosierte.

Temperaturen har som tidlegare omtala, lite & seia for fgrste del av
herbicidopptaket. Farten av den neste fasen aukar derimot med stigande
temperatur, og difor vil hg¢gare temperatur fremja opptaket totalt sett.

At hggare temperatur aukar transpirasjonen, gjer ogsa sitt.

Farten pad opptaket av herbicid i rgtene er relativt hgg den fgrste tida,

L-2 timar, men fell deretter ned p& eit lagare niva.

Opptak i andre organ

Som nemnt, reknar vi med at rgtene stir for stgrstedelen av herbicidopp-
taket fra jorda. For dei fleste herbicid er dette truleg tilfelle. Det
er likevel ingen tvil om at opptak gjennom koleoptilar, unge skot og

rhizomar spelar €i stgrre rolle for andre.

Opptak i slike organ er s®rleg viktig for tiokarbamatar, f.eks. triallat
og EPTC, men det gjer seg i ein viss mon gjeldande ogsa for e¥PC,

trifluralin, diklcbenil og klortiamid. Felles for alle desse herbicida
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er at dei har eit tydeleg damptrykk, s=zrleg gjeld dette tiokarbamatane.
Det kan difor tenkjast at herbicid i dampform har lettare enn oppl@dyste
herbicid for & bli fanga opp av dei organa det her er tale om. P& den
andre sida er det vist at herbicid med svaert lagt damptrykk, f.eks.
diazinar, triazinar og ureaderivat, ogsa kan bli tatt opp fra jorda av

unge skot, i alle fall dersom jorda er fint smuldra og fuktig.

Utskiljing av herbicid gjennom rgtene

Dette kan fgrekomme bdde for bladherbicid og jordherbicid, men har

s#rleg interesse for den fgrste gruppa fordi dei fgrst md transporterast
fra blada ned til rgtene. Fenomenet er pavist for systemiske bladherbicid
med. basipetal transport. Fleire av desse herbicida kan bli skilt ut,

dels i uendra form, dels som ein eller annan metabolitt. Sjglve utskilijinga
er tydeleg ein aktiv prosess som er knytt til levande rgter. For assimilat,
som ogsd kan bli skilt ut gjennom rgtene, er det vist at utskiljinga

serleg fgregidr i rotharsona, altsd i det same omrade som der storparten

av stoffopptaket i rgtene f@regar. Sidan den basipetale transporten av
bladherbicid gidr i same retning som assimilattransporten, ligg det ner a

tru at utskiljinga av herbicida fgregdr pad same stad.

TRANSPORT AV HERBICID I PLANTER

Etter at eit herbicid er tatt opp i planta, m& det transporterast fram
til den staden der det kan gjera sin verknad. Blant bladherbicida finn
vi nokre som berre trengjer inn i dei cellene som ligg nzrast inntil
punktet der herbicidet kom gjennom kutikula. Desse cellene blir drept,
men deretter stoppar transporten opp. Slike herbicid verkar altsa berre
pa plantedelar som dei kjem i direkte kontakt med, og vi kallar dei

difor kontaktherbicid. Andre herbicid kan i stgrre eller mindre grad bli

transportert omkring i planta og saleis gjera sin verknad i organ som
ikkje sjglve blir rdka av sprgytevaska. Denne typen herbicid seier vi er
systemiske. Mange bladherbicid og alle jordherbicid, like eins dei

kombinerte blad- og jordherbicida er systemiske.
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Symplast-apoplast. Ved drgfting av stofftransport i planter er omgrepa

symplast og apoplast svaert nyttige. Med symplast meiner vi det samla
innhaldet av levande protoplasma i planta. Sidan cytoplasma fri dei

. einskilde cellene er knytt saman gjennom heile planta ved hjelp av
plasmodesmar, utgjer symplast eit samanhangande, tredimensjonalt system
av levande materiale. Ut mot celleveggen er cytoplasma avgrensa av ein
membran, plasmalemma. Den strekkjer seg ogsd gjennom porene som fgrer
fra ei celle til neste, og dannar der den ytre overflata av plasmodesmane.
Tonoplast som grensar inn mot vakuolane, nadr derimot ikkije ut i plasmo-
desmane. Dersom ein ion eller molekyl har passert plasmalemma, kan han
difor vandra vidare frd celle til celle gjennom symplast utan a matta
passera fleire permeablitetsbarrierar. Silvevet (floemet)} med sine
silrgyr utgjer ein viktig del av symplast og er spesielt utvikla for
stofftransport over lengre avstandar. Sarleg organisk materiale blir

transportert i silvevet.

Apoplast er den ikkje-levande delen av planta, dvs. celleveggene og
intercellularoma. Apoplast har strekkstyrke ( i celleveggene) og set
dermed planta i stand til & veksa opprett. Vedvevet (xylemet) med sine
vedrgyr og trakeidar er ein spesialisert del av apoplast, som sarleg
star for rask transport av uorganisk materiale. Fg¢rst og fremst gjeld
dette vatn og naringssalt som blir sendt fra rota og oppover i planta,

men apoplast kan ogsa f¢ra organiske sambindingar.

Nir vi talar om symplastisk transport, tenkjer vi pa transport som

foregdr i dei levande delane av planta, dvs. i symplast. Apoplastisk
transport vil pd den andre sida seia transport som skjer i dei daude

delane av planta, altsd i apoplast.

Korttransport

Med korttrangport meiner vi ein transport som berre strekkjer seg over
nokre fa cellediametrar. Korttransporten er bade apoplastisk og sym-
plastisk. Nar det er grunn til & drg¢fta herbicidtransporten over sa
stutte avstandar som det her er tale om, serskilt, har det sazrleg 3

Arsaker:
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1) Alle herbicid md utvisa eit visst minimum av transport for i det

heile & kunna verka. Herbicida rdkar, som vi veit, planta pa overflata
(f.eks. pd blad eller rgter) og md difor etter & ha passert kutikula
fgrast gjennom minst ein cellevegg (apoplastisk transport), ©g deretter
gjennom plasmalemma (symplastisk transport). Kontaktherbicida har normalt
berre korttransport. Dei nar altsi berre nokre fa cellelag inn i planta
for skaden dei valdar, er sd stor at transporten stoppar opp. Transporten

er kortare di sterkare verknad herbicida har.

2) Skal herbicida kunna bli transportert omkring i planta {systemiske
herbicid), ma dei forst flyttast den korte avstanden fra opptakspunktet
fram til karstrengene og der overfgrast anten til silrgyr eller til

vedrgyr/trakeidar.

3) Nar det systemiske herbicidet har kome til endes pa sin transportveg,
ma det fgrast ut av transportsystemet og inn i dei cellene der det skal

verka.

Korleis korttransporten av herbicid foregar - kva slag krefter som driv
han - er eigentleg lite kjent. Den apoplastiske transporten meiner ein
likevel f@grst og fremst skjer ved diffusjon. Den blir sileis styrt i
stodrre grad av fysiske enn av fysiologiske faktorar, jfr. herbicidopptaket
i rgter. Den symplastiske transporten byrjar med passasjen av plasmalemma.
For naringssalt og naturlege, organiske stoff har dette steget vist seg & kunna
skje passivt eller aktivt., I siste tilfellet kan det vera selektivt og
dessutan fgrega mot ein konsentrasjonsgradient. Om den tilsvarande
passasjen for herbicid, som er framande og giftige stoff, krev aktiv
medverknad fr& plantene si side, er ukjent. Transporten vidare fra celle
til celle gar gjennom plasmodesmane, og skjer ved diffusjon. Innanfor
sjglve cellene er det elles grunn til & rekna med at strgymingar i

cytoplasma vil fremja herbicidtransporten.

Ein viktig fase i den symplastiske korttransporten av bladherbicid, og
avgjerande for den etterfglgjande langtransporten, er overfegringa av
herbicidet til silrgyra. For assimilat som blir transportert same vegen,
er det mykje som tyder pa at overfgringa til silrgyra skjer ved ein
aktiv, energikrevjande prosess. Om energiutlegg er ngdvendig for over-
fg¢ring av herbicid til silrgyra, eller om dei diffunderer over, herskar

det derimot delte meiningar.
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Langtransport

Transporten av stoff til andre plantedelar enn der opptaket skjer,
f¢lgje£ karstrengene. Den symplastiske transporten over lengre avstandar
feregdr i silvevet, og den apoplastiske langtransporten i vedvevet.
Retningen p& den symplastiske transporten kan vera bade oppover og
nedover i plantene, medan den apoplastiske transporten normalt berre gar

oppover mot topp og bladspissar.

F& herbicid blir transportert berre i symplast eller berre i apoplast,
men fleire av dei f£@glgjer likevel det eine systemet mykje lettare enn
det andre. Nokre herbicid kan transporterast tolleg lett bade i symplast
og i apoplast, f.eks. dalapon. Slike herbicid kan saleis bli fg@rt
gjennom silrgyra fra blada og ned til rgtene. Der flytter dei over til
vedrgyra/trakeidane og blir sd sendt oppover mot toppen att. Herbicid
med eit slikt transportmgnster er altsd svert mobile i plantene, dei

nermast sirkulerer.

Transport 1 silvevet

Szrleg bladherbicid blir transportert der. Dette tyder likevel ikkje at
alle herbicid som blir sprgyta pa bladverket, fordeler seg i planta

gjennom silvevet. Mange av dei fglgjer vedvevet i apoplast.

Av naturlege stoff som blir transportert i silvevet, finn vi fgrst og
fremst assimilat, der sukker utgjer hovudkomponenten. Assimilata blir
fort fra dei gregne delane av planta der dei er produsert, til organ der
vekst og dermed forbruk av organisk materiale fgregar, f.eks. meristem
og unge blad, og til organ der organisk materiale blir lagra, f.eks.

frg, r¢ter og knollar.

Denne transporten kan, om vi ser heile planta under eitt, som nemnt ga
bdde oppover og nedover. Studerer vi derimot transporten fra eitt spesielt
blad, kjem det fram at retningen er avhengig bade av alderen pd bladet

og av bladet si plassering pd planta. I store trekk finn vi dette biletet
av assimilattransporten: a) Heilt unge blad har ingen eksport av assimilat.
Dette gjeld anten bladet sit pd ein overjordisk stengel eller utviklar

seg fra eit gkslingsorgan. b) Utvaksne blad eksporterer assimilat, men

har ingen import. c¢) Blad ved basis eksporterer assimilat, fgrst og



18

fremst til rg¢gtene. d) Dei @gvre blada pa ein stengel sender sitt assimilat-

overskot oppover mot toppen. e) Blada pd midtpartiet av stengelen eksporterer

assimilat bade oppover og nedover.

Gar vi i detaljar, vil vi nok finna ein del avvik fra dette generelle

mgnsteret, men vi skal ikkje koma n®rare inn pad dei her.

Kva har s& assimilattransporten med transporten av herbicid & gjera? Det
er mykje som tyder pd at fordelingsmgnsteret for assimilat i plantene,
slik det er omtala framanfor, ogsd gjeld for herbicid med symplastisk
transport. Etter at slike herbicid er tatt opp i planta, blir dei
transportert i same retning som assimilat fra vedkomande plantedel blir.
Dette tyder bl.a. at herbicida blir fgrt til unge blad, til vekstpunkt
og til lagringsorgan for reservenzring. Utvaksne blad og plantedelar,

f.eks. rotskot, som er sjplvforsynte med assimilat, blir derimot ikkje
tilfgrt herbicid.

Drivkreftene bak herbicidtransporten gjennom silrgyra har vi heller lite
kjennskap til. Niar det gjeld assimilat, sette den tyske plantefysiologen
Minch alt i 1930 fram ein hypotese om at dei blir transportert i opplgyst

form i ein vaskestraum:

I dei grgne delane av planta der assimilasjonen fgregdr, blir assimilat
ved hjelp av ein aktiv prosess overfgrt til silrgyra. Dei fir dermed ein
h¢g konsentrasjon av sukker som gir eit lagt osmotisk potensial. Vatn

blir difor drege inn frd vedrgyra/trakeidane, og dermed stig turgortrykket.
Dette trykket pressar sa opplgysinga fram gjennom silrgyra. Forbruket av
assimilat i andre delar av planta gjer at sukkerkonsentrasjonen i silrgyra
der blir mindre. Det osmotiske potensialet blir tilsvarande hggare, og
silrgyra greier ikkje & halda pa alt vatnet. Den overskytande delen
strgymer tilbake til vedrgyra/trakeidane, og turgortrykket i silrgyra

blir difor lagare.

Transporten av assimilat skjer altsa i fplgje Minch sin hypotese som ein
massetransport, der skilnader i turgortrykk pd produksjonsstaden og
forbruksstaden utgjer drivkrafta. Jamvel om det framleisg blir reist
innvendingar, i alle fall mot visse sider ved denne hypotesen, har det
etter kvart vorte lagt fram eit stort materiale som viser at transporten

i hovudsak md fgregd péd denne miten.
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Herbicida som blir transportert i silvevet, strgymer som nemnt, i same
retning som assimilata. Det er vanskeleg a tenkja seg at desse framande
stoffa kan bli fordelt til dei same delane av planta som assimilata ved
hjelp av ein eigen makanisme. Etter alt & dgma fglgjer herbicida berre

passivt med i assimilatstraumen.

P& vegen gjennom silrgyra blir assimilata dels absorbert av omkringliggjande
vev, og dels fgrt via forgreiningar til andre organ. Dette er med og

skaffar fram den gradienten i turgortrykket som er omtala framanfor.
Herbicida blir ogsad absorbert, og ofte i sterkare grad enn assimilata.
Szrleg kan herbicida bli bundne i blada. Dette fg¢rer til at av el viss
mengde herbicid og assimilat som finst i eit blad, blir ein relativt

mindre del av herbicidet enn av assimilata transportert til andre organ,

4fr. fig. 1.
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Fig. l. Transport av C-l4-merka assimilat og MCPA fra eit basalt blad hos
ryllik. (Achillea millefolium L.) = - 0g nyseryllik
(Achillea ptarmica L,) =wemeeess= vyed forskjellige utviklings-
stadium. I = tidlig rosettstadium (blada 3-4 cm lange), V = blomst-
ringsstadiet. a,b = behandla blad; c¢,d = rosetten + evt. blomster-
stengel; e,f = nye re¢ter og dotterrhizomar; g,h = morrhizom.
Radioaktiviteten i eit planteorgan er oppgitt som prosent av total-
aktiviteten i planta. (Etter Fykse 1980.)
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Legg merke til at av assimilata blir stadig meir fgrt ut av det behandla
bladet di eldre planta er (a), og at assimilata i fgrste rekkje gar til
nye r¢ter og rhizomar, dvs. til organ som er i sterk vekst (e). MCPA
blir transportert til dei same organa som assimilata, szrleg til dei nye
rgtene og rhizomane (f), men samanliknar vi (a) og (b) i fig. 1 gir det
likevel tydeleg fram at MCPA i mykje sterkare grad enn assimilata blir
halde tilbake i det behandla bladet.

Kor mykje av eit herbicid som blir bunde i bladverket og elles langs

transportbanen, er avhengig av herbicidtypen og av konsentrasjonen. Ein

Tabell 1. Transport av C-l4-merka MCPA fri eit rosettblad og ned i morrota/
dotterrgtene hos &kerdylle (Sonchus arvensis L.), utan eller med
samtidig innverknad av teknisk MCPA, tilsvarande 100 g/dekar.

Radioaktiviteten er oppgitt som prosent av aktiviteten i det behandla
bladet. (Etter Fykse, 1975.)

Utviklingsstadium C-14-MCPA 3leine C-14-MCPA + teknisk MCPA

Morrot Dotterrgter Morrot Dotterrgter

Liten rosett

Blad 5~7 cm lange 6.3 9.1 4.3 4.2
Stor rosett
Blad 12-15 cm lange 3.4 8.4 0.7 1.2

Stengel 15-20 cm haeg 0.5 1.2 0.6 0.4

del herbicid blir adsorbert s& sterkt til komponentar 1 cellene at dei
vanskeleg slepp vidare, medan andre kan ha si sterk fysiologisk verknad,
f.eks. tettar igjen opningane i silplatene, at dei hindrar sin eigen
transport pd den maten. Dette slidr i s& fall sterkare ut, di stgrre
herbicidmengda er, jfr. tabell 1. Kontaktherbicid som blir blanda med
systemiske herbicid kan langt p& veg blokkera transporten av det systemiske

herbicidet, jfr. takell 2.

Tabell 2. Transport av C-l4-merka MCPA frid eit rosettblad og ned i rotsystemet
hos dkerdylle (Sonchus arvensis L.), utan eller med innverknad av
ioksynil, tilsvarande 40 g/dekar. Radiocaktiviteten er oppgitt som
prosent av aktiviteten i det behandla bladet. (Etter Fykse 1975.)

Utviklingsstadium C-14-MCPA aleine C-14-MCPA + joksynil

Liten rosett
Blad 5-7 cm lange 15.4 0.2

Stor rosett
Blad 12-15 cm lange 11.8 0.5
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Ioksynil som var brukt her, hgyrer ikkije til dei sterkaste kontaktherbicida,

likevel har det hemma transporten av MCPA ned i rotsystemet svart mykje.

Mellom assimilattransporten og transporten av slike herbicid som spreier
seg i planta gjennom symplast, er det som vi har sett, ein tydeleg
samanheng. Utan transport av assimilat blir det heller ingen transport
av herbicid. Sterkast herbicidtransport far vi nar plantene er i god
vekst. Nokon direkte proporsjonalitet mellom assimilattransport og

herbicidtransport er det likevel ikkje.
Herbicid som er typiske for transport i silvevet er: Fenoksysyrer (f.eks.
MCPA, 2,4-D, 2,4-DP og MCPP), benzoesyrer (f.eks. dicamba), glyfosat,

pikloram og diklorpikolinsyre.

Transport i vedvevet

Bade bladherbicid, jordherbicid og kombinerte blad- og jordherbicid kan
transporterast over lengre avstandar i vedvevet. Sidan denne langtran-
sporten normalt berre fgregdr oppover mot topp og bladspissar, seier det
seg sjolv at herbicid som blir sprgyta pad bladverket, ikkje blir fgrt ut
av blada, men berre ut mot bladkanten. Jordherbicida som alle er meir
eller mindre systemiske, kan derimot spreia seg til alle overjordiske

organ i planta. Langtransporten i vedvevet spelar difor stgrst rolle for

jordherbicida.

Etter at eit jordherbicid har passert endodermis, blir det overfgrt til
karstrengene der det fglgjer transpirasjonsstraumen i vedrgyr/trakeidar
oppover. Det kan vera store skilnader mellom ulike herbicid m.o.t. kor
lett dei ndr fram til karstrengene. Det ser saleis ut til at plantene
kan skilja mellom ulike herbicidmolekylar pa same mate som dei kan
skilja mellom ulike uorganiske ionar. Ein del herbicid kan difor bli sa
sterkt bundne i dei ytre delane av rota at berre mindre mengder slepp
inn til vedvevet, medan andre herbicid ser ut til & strgyma nzrmast

uhindra frd jordvaska og fram til toppen av planta.

Farten pd herbicidtransporten er i h¢g grad avhengig av farten pd transpira-
sjonsstraumen. Nir den er rask, gér herbicidtransporten fort, og nar
transpirasjonen er mindre, gir ogsa transporten av herbicida tregare. Det

er likevel ikkje rettlina samanheng mellom transpirasjon og herbicidtransport.
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Dette skuldast fleire faktorar, bl.a. binding av herbicidet i jorda, i
rotborken og langs transportbanen oppover i planta. P4 den andre sida
fpregdr denne transporten i daudt vev, og han er difor mindre utsett enn

den symplastiske transporten for direkte giftverknad fri herbicidet si

side.

Herbicid som blir tatt opp av rgtene, og som fglgjer det normale mgnsteret
for apoplastisk transport, vil fgrst og fremst bli fgrt til blada, bade
unge og eldre, dvs. til plantedelar som bruker vatn. Transporten inn i

kvilande knuppar, jamvel i toppen av planta, er derimot svart liten.

Framanfor er det sagt at den normale retningen for transporten i vedvevet
spesielt og i apoplast generelt er oppover. Under ekstreme forhold,
svert terr jord, kan derimot retningen pd transporten bli motsett., Vatn
som fell pad bladverket, kan di trengja inn i blada og bli fgrt ned til
rotsystemet. Under slike forhold kan ogsa herbicid bli fgrt £ra toppen
til rota gjennom vedvevet. Fenomenet er sarleg godt dokumentert for
diquat og paraguat. Begge desse herbicida er kontaktherbicid med svert
sterk og rask verknad. Etter & ha punktert vedrgyra/trakeidane i blada
der t¢rken har skapt eit stort undertrykk, ser det ut til at herbicida
blir tatt med i dragsuget og fgrt ned til r¢tene. Denne varianten av
apoplastisk transport spelar truleg lita rolle for effekten av desse
midla mot ugras. Bruker vi derimot diquat til & svi ned potetris med,
kan vi under slike forhold fa skade, brun flekk, rundt navlefestet pi

potetene. Vi skal difor vera merksame pa at slike situasjonar kan oppsta.
Bortsett fra spesialtilfelle som dette, fgregar altsa herbicidtran-
sporten i vedvevet oppover i plantene. Diazinar, triazinar, ureaderivat

og TCA er eksempel pa herbicid som lett blir transportert i vedvevet.

Intercelluler transport

Upolare sambindingar med lita overflatespenning kan transporterast i
planta gjennom dei intercellulszre holroma. Mineraloljer som blir tatt
opp av blad eller stengel, kan f.eks. bli fgrt bade oppover, nedover og
til sides via desse kanalane og pa den maten fordela seg gjennom heile

planta. Liten eller ingen transport av olje skjer gjennom karstrengene.

Transporten fgregidr ved diffusjon, og i rot av lgvetann (Taraxacum spp.)
er farten malt til 4-5 cm pr. time. Det er elles vist at 2,4-D ester i

olje kan spreia seg pa same mate.
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Transport og selektivitet

Det gar fram av det som tidlegare er nemnt, at ulike herbicid blir
transportert pd forskjellige mdtar, i ulike retningar og med forskjellig
fart. Eit nerliggjande spgrsmdl er difor om transporten ogsd endrar seg

frd art til art. Det ville i s& fall kunna gi grunnlag for selektiv

verknad.

Fram gjennom ara er det utfgrt svert mange granskingar over herbicid-
transport i planter. Det er d& pavist skilnader i korttransporten som
kan forklara selektiv verknad i nokre tilfelle. Derimot er det ikkje

funne prov for at skilnader i langtransporten kan gi tilsvarande effekt.
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VERKNADER AV HERBICID I PLANTER

Herbicid tyder ordrett urtedrepar. Skal eit stoff kunna nyttast som
herbicid, md det difor i rimelege dosar ha evne til & skada plantene pa

ein eller annan mate, slik at dei daudar, eller i det minste blir sterkt

hemma i veksten.

Ved selektiv bruk skal herbicida ideelt sett berre verka pa ugraset,
medan kulturplantene veks uskadde vidare. I praksis vil nok dette ofte
vera vanskeleg & oppnd fullt ut. Herbicida har gjerne ein viss effekt pa
kulturplantene ogsd, men det seier seqg siglv at for herbicid som skal
brukast blant kulturplanter, strevar vi etter & finna middel som gir

maksimal verknad pa ugraset og minimal effekt pa kulturen.

Korleis verkar sd herbicida i plantene? Dette spgrsmalet er mange opptatt
av, og nye informasjonar som aukar var kunnskap pa omradet, far vi
stadig. P4 den andre sida er spgrsmalet svart vidt og problemstillingane
innflgkte. Det er difor langt igjen f¢r vi kan seia at vi heilt og fullt
kjenner verkemdten for herbicida. Spgrsmalet blir dessutan ekstra
komplisert ved at eit herbicid sjeldan har berre ein effekt. Som regel
verkar det pd fleire prosessar samstundes eller i rekkjefplgje, og den
primere verknaden kan det difor vera svaert vanskeleg & finna. Like
vanskeleg kan det vera & avgjera kva slag effekt som er direkte &rsak

til at plantene daudar. Ofte er det ingen einskild effekt, men eit

samspel av fleire.

N ) s
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Av dei mange verknader herbicida kan ha pa fysiologiske prosessar og
anatomiske strukturar i plantene, skal omtalen her avgrensast til nokre
av dei viktigaste og tydelegaste. Dette gjeld verknader pd a) celle-
membranar, b) celledeling og cellestrekking, ¢} anding og stoffskifte,

f) fotosyntese og e) auxinbalanse.

Verknad pd cellemembranar

Omkring alle planteceller ligg det, som f@ér nemnt, ein membran, plasma-
lemma, som skiljer protoplasma fra celleveggen. Inne i cellene finst
andre membranar, f.eks. tonoplast som dannar grensa mellom protoplasma

og vakuolane, kjernemembranen og membranar i mitokondriar og kloroplastar.
Membranane held celleinnhaldet pa plass, og dei deler cella i kammer
eller avdelingar. Dessutan fgregdr svert mange celleaktivitetar i eller

i tilknyting til membranar. Alle desse strukturane har sdleis heilt
fundamentale oppgaver i cellene, men plasmalemma md likevel seiast & sta
i ei sarstilling. Det er plasmalemma som regulerer transporten av narings-
stoff og ionar mellom cella og det ytre miljget. Plasmalemma er ogsd
arsak til at vasketrykket ligg hggare inne i cellene enn utanfor, slik

at cellene og plantene blir saftspente.

Finstrukturen i membranane varierer etter kva slag oppgave dei har, men

grunntrekka er i1 stor mon dei same. Ein enkel membranmodell er vist i

fig. 2.

Turrrelproterrr  Profeirnlog

Fig. 2. Modell av membran med enkelt proteinlag pa kvar side og dobbelt
lipidlag i midten. Dei hydrofile endane pa lipidmolekylane (e )
vender mot proteinet. (Etter Sitte, 1969 med lgyve frad forf. og
G. Fischer Verlag.)
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Membranen er der bygd opp av eit dobbelt lipidlag i midten (hovudsakleqg
fosfolipid) med eit proteinskikt pd begge sider. Resultat frd nyare
forskning tyder pa at membranane ikkje er fullt si statiske som denne
modellen gir inntrykk av. Her skal vi ikkije g& inn pd dette, berre nett
nemna at membranen no blir oppfatta meir som ei seigtflytande vaske av
kuleforma protein og lipid. Lipida utgjer grunnsubstansen, og proteina
ligg ikkje berre pa utsida slik som i fig. 2. Dei gdr ogsd inn som ein

del av den indre membranstrukturen.

Herbicid kan skada membranane, bade direkte og indirekte.

Direkte effekt

Membranane blir haldne saman ved hjelp av hydrofile og hydrofobe bindingar
mellom protein-~ og fosfolipidkomponentane. Herbicid som er i stand til &

lgysa opp slike bindingar, md vi rekna med har gydeleggjande effekt.

Aromatiske hydrokarbonar og olje verkar etter alt & dgma pd denne miten.
Effekten syner seg ved at plantene blir mgrkfarga, mest som om dei
skulle ha vorte forvella, eller ha vorte utsette for frost. Dessutan
blir plantene slappe. Alt dette tyder pa at plasmalemma er skadd og
difor ikkje lenger er i stand til & halda cellesafta pad plass. Safta
renn ut i intercellularroma og gir dermed plantene denne mgrke fargen.
Samstundes fell turgortrykket. Verknaden kan koma innan kort tid (akutt
effekt) eller den kan byggja seg opp over lenger tid (kronisk effekt),
avhengig av kor fort vedkomande herbicid nar fram til plasmalemma i

tilstrekkelege mengder. Lette oljer verkar raskare enn tyngre.

Sjplve mekanismen i denne verkemdten meiner ein er at hydrokarbonmole-
kylane lgyser seg opp i membranen og sprengjer kjedene av fosfolipid til
side. Til & byrja med fgrer dette berre til stgrre permeabilitet i
membranen, men etter kvart som konsentrasjonen av hydrokarbonar stig,
kan heile membranen bli opplgyst. Store molekylar verkar sterkare enn
smd, og dette meiner ein er &rsaka til at aromatiske sambindingar har
stgrre effekt enn alifatiske. Vidare er olefinar, som er krokute, meir
toksiske enn parafinar, som er rette. Denne skilnaden minkar likevel di

fleire atom molekyla har.
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Sidan bade kokepunktet og innhaldet av aromatar spelar sd stor rolle for
oljene sin fytotoksiske effekt, md oljer som skal godkjennast som
herbicid, oppfylla visse krav i s& mldte. (I Noreg kokepunkt 140°-210°

og aromatar 15-20%).

Andre herbicid viser ogsa ein kontaktverknad som etter alt a dgma

skuldast at stabiliteten i plasmalemma er gydelagt, om lag som ved bruk

av olje. Dette gjeld bl.a. nitrofenolar. Dei blir fgrst og fremst rekna

som utkoplarar av den oksydative fosforyleringa, men brukt i hgge konsentra-
sjonar under laglege vilkar, fgrer dei til rask reduksjon av turgortrykket.
Dette tyder pa at dei i slike situasjonar verkar direkte pa strukturen

av plasmalemma.

Fenoksysyrer, der sarleg 2.4-D er granska, kan i hgge konsentrasjonar
ogsad ha kontakteffekt. Den viser seg ved brune, nekrotiske flekkar, og
drsaka meiner ein er at cellemembranar, bade plasmalemma og tonoplast,
er ¢ydelagde. Elles blir ioksynil, bremecksynilk og atrazin m.fl. rekna

for & ha verknad pd membranane i plantecellene.
S SN c,-u.w-w feo i o ik, e bl PR
e by ‘ A N ]

: (e ;

Indirekte effekt

Mange herbicid har som vi seinare skal sja, innverknad pa stoffskiftet i
plantene. Det er difor naturleg at herbicid som hemmar oppbygginga og
fornyinga av protein- og fosfolipidkonponentane i membranstrukturen,
etter kvart vil skada membranane. Meir detaljert korleis dette fgregir,

ser derimot ut til & vera mindre granska.

Herbicid kan ogsd skada membranar indirekte dersom dei via ein bickjemisk
prosess fgrer til produksjon av stoff som er skadelege for membranane.

Dette er f.eks. tilfelle med bipyridyliumderivata diquat og paraguat.

Primert verkar begge herbicida ved & avspora elektrontransporten i
fotosyntesen, slik at det blir produsert hydrogenpercksyd. Dette er eit
kraftig oksydasﬁonsmiddel som verkar sterkt gydeleggjande pa membranane

i cellene. Etter at f.eks. tonoplast er sett ut av funksjon, vil hydrolytiske

enzym i vokuolane leka ut i cytoplasma og der setja i gang nye reaksjonar.
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Tida som diquat og paraquat treng for & gydelegja membranar, varierer
sterkt, truleg avhengig av kor lett herbicida nidr fram til det primere
adtakspunktet. Fgrste synlege teikn er at blada visnar. I sterk sol og
med gode vekstforhold elles kan symptoma syna seg alt etter % time.
Andre fotosyntesehemmarar skader ogsi membranar, fgrst og fremst mem-
branane i kloroplastane, der effekten kan pavisast i mikroskop 2-4 timar

etter at plantene er behandla. Dei ytre symptoma pd plantene kjem derimot

fgrst til syne fleire dagar seinare.

Permeabilitet og ioneopptak

Jamvel om herbicida ikkje ¢ydelegg membranane si sterkt at dei gir i

- oppldysing, kan herbicida paverka membranane sine funksjonar. Sileis kan
permeabiliteten endrast bade for vatn, neringssalt og organiske sambindingar.
Som regel blir permabiliteten stgrre, slik at dei ulike stoffgruppene

flyt meir ukontrollert omkring i cellene og i planta.

At membranar ikkje greier & halda oppe konsentrasjonsforskjellar mellom
ytter- og innersida for eit visst stoff, kan og koma av at mekanismen

som styrer det aktive opptaket av stoffet, er sett meir eller mindre ut

av spel. Arsakene til dette kan vera mangearta, bl.a. avhengig av herbicid-
typen, men vart kjennskap til dei er heller mangelfullt. Eitt er likevel
sikkert, og det er at bade stoffopptaket og stoffbalansen i cellene kan
bli paverka av mange herbicid, f.eks. dinitrofenolar, fenoksysyrer,

benzoenitrilar, triazinar og ureaderivat.

Verknad pd celledeling og cellestrekking

Vekst og utvikling hos plantene har samanheng med at cellene deler og
strekkjer seg. Dessutan blir cellene etter kvart spesialiserte slik at
plantene fir organ med ulike funksjonar. Sjglve delinga av cellene fgregar

i s®rskilte soner eller vev som vi kallar meristem.

I friske planterAmed normal utvikling skjer alt dette pa ein ordna og
velregissert mate, men herbicid kan gripa forstyrrande inn pd forskijellig
vis. Dei kan forstyrra celledelinga, cellestrekkinga eller differensi-
eringa kvar for seg, men dei kan og gydeleggja balansen mellom desse

prosessane, slik at ulike organ i plantene som r¢ter, blad og karstrenger

utviklar seg feil.
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Ein del herbicid har sa sterk verknad pd celledelinga at dei kan karakteri-
serast som celledelingsgifter. Dette gjeld bl.a. karbamatar, tiokarbamatar,
trifluralin og malein hydrazid. Slike herbicid fgrer altsd til ei unormal
celledeling, fgrst og fremst i dei meristema som ligg i spissen av skot

og rgter. Cellene far ofte kjernar med avvikande kromosomtal, eller

fleire, mindre kjernar. Dette skuldast at utviklinga av spindelen i
prometafasen blir ufullstendig. Vidare finn vi at dei meristematiske
cellene bdde lagar vakuolar og aukar i volum i alt for ung alder. Dersom
herbiciddosen er stor nok, stoggar celledelinga heilt. Resultatet er at
plantene blir smd og forkrgpla, og bukkar lett under i konkurransen med

friske planter. Ved kraftig skade stryk plantene med av herbicidet

aleine.

Dei ulike herbicida verkar likevel ikkje like sterkt pd alle organ.
Karbamat, f.eks. CIPC, har sdleis jamtover stgrst effekt i rgtene. Det
same gjeld trifluralin, medan tiokarbamata, f.eks. triallat og EPTC,

verkar sterkast pa skota.

Kvar desse herbicida har sitt eigentlege atakspunkt, er heller uklart,
men det blir hevda med ei viss stgtte i eksperimentelle observasjonar at
karbamat og trifluralin hindrar gen-derepresjon. Dei skulle sadleis ikkje
influera pa prosessar som alt er i gang, men derimot hindra at nye fekk
starta opp. Malein hydrazid blir rekna for & verka sterkt hemmande pa

kopieringa av DNA (transkripsjonen).

Auxinherbicid (fenoksy- og benzoesyrederivat) har ogsa tydeleg effekt pa
celleveksten, om enn pa ein litt annan mdte enn dei herbicida som er

omtala framanfor. Auxinherbicida stimulerer deling av "modne" celler,

men hemmar samstundes differensiering av dei nylaga cellene. Dette kan
f.eks. gi som resultat at silrgyra i karstrengene tettar til, og at
stofftransporten dermed stoppar opp. I blada fgrer slik celledeling til

at det som skulle vera palisade- og svampvev, blir ein tett, udifferensiert
masse av celler. Effekten er stgrre i halvt enn i heilt utvaksne blad.

P& stenglar og bladstilkar kjem den auka celledelinga til syne gjennom

vorteaktige utvekstar og sprekkar i overflata.

I unge, meristematiske celler fgrer auxinherbicida helst til at celledelinga

stoppar.
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Auxinherbicia verkar og p& cellestrekkinga. Effekten er ujamn, og dette
fgrer til at stenglar buktar og krgllar seg, og bladstilkar og blad

bgyer seg nedover (epinasti).

Rgtene er til vanleg veikare for auxinherbicid enn lysskota. Konsentra-
sjonar som stimulerer veksten i skota, kan hemma b&de celledeling og
-strekking i rotspissane. Parallelt med at cellestrekkinga i spissen av
rgtene blir redusert, skjer det gjerne ei radisr utviding av cellene
bakanfor, slik at rota blir tjukk. Pericykelen utviklar dessutan mange
ekstra anlegg for sidergter, som ofte veks fram og lagar eit tett,

samanfiltra nett av korte rgter.

Verknad pa andinga og stoffskiftet

Til sine mange syntese- og omformingsprosessar, til opptak av naringssalt,
transport av assimilat osv. treng plantene energi i lett tilgjengeleg
form. Den vanlegaste og viktigaste energiforma er ATP (adenosintrifosfat),
som plantene skaffar seg ved nedbryting av organisk materiale, dvs.
gjennom andinga. Dessutan produserer plantene ATP i fotosyntesen til bruk
ved C02—assimilasjonen. Herbicid som verkar inn pd produksjonen av ATP,
vil difor kunna forstyrra fundamentale prosessar i plantene, Her skal
herbicideffekt pa andinga bli omtala, medan verknader pa fotosyntesen

blir dr¢gfta seinare.

Tar vi utgangspunkt i glukose, kan vi dela andinga i 3 prosessar. Fgrst
blir glukosen gjennom mange reaksjonssteg broten ned til pyrodruesyre,
sja fig. 3. Heile denne serien av reaksjonar blir kalla glykolysen eller

Emden -Meyerhoff - Parnas - (EMP) -vegen, og den fgregdr i cytoplasma.

Glykolysen er altsd ikkje bunden til nokon spesiell struktur i cellene.

Pyrodruesyra blir deretter omforma til Acetyl-CoA og fgrt inn i sitronsyre-
sykelen, fig. 4. Etter denne prosessen er karbonskjelettet fri den

opphavelege glukosen brote ned sd langt som det kan, til CO samstundes

2'
som ein del ATP er produsert. Hydrogenet er derimot overfgrt til NAD og

FAD som fglgjeleg har vorte redusert til NADH_, og FADH,. For at desse

2 2
koenzyma skal kunna gd inn i prosessen p& nytt, md dei oksyderast, og

det skjer i den tredje prosessen, andingskjeda. Hydrogenet gar der
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gjennom ein serie nye reaksjonssteg og reagerer til slutt med oksygen

fra lufta og lagar vatn, fig. 5. Til andingskjeda er det

kopla reaksjonar

Svecernalt Furmrarat
FAD FADH,
Swbstn NAD £4D Co Fe3% Fe 3 Fe 3 3
uds / ZCods - e e Oks. 4,0
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Fig. 5. Andingskjeda.

som gir ATP (oksydativ fosforylering), og intensiteteten
p& grunn av denne koplinga regulert gjennom forbruket av
sitronsyresykelen og andingskjeda er knytt til den indre

mitokondriane.

Av figurane 3, 4 og 5 gar det fram at ATP blir produsert
sitronsyresykelen og andingskjeda. For kvart mol glukose

ned til CO, og H.O, gir dei tre prosessane:

i andinga blir
ATP. Bade

membranen i

bidde i glykolysen,

som blir brote

Glykoiysen ’ 2 mol ATP
Sitronsyresykelen 2 " "
Andingskjeda:
10 molkNADH2 4 3 mol ATP = 30 mol ATP
2" FADH2 aza2" "= 4 " " 34 v "
38 mol ATP
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Andingskjeda star m.o.t. produksjon av ATP i ei serstilling, og herbicid

som grip inn i den, far difor tilsvarande stor verknad pa tilgangen av

ATP. Dette tyder likevel ikkje at inngrep i glykolysen eller sitronsyresykelen
er uvesentlege. Vi mid hugsa pa at desse prosessane skaffar fram ein stor

del av den NADH2 og FADH2 som andingskjeda far & arbeida med. (Litt kan

og koma fra andre prosessar.) Herbicid som forstyrrar glykolysen eller
sitronsyresykelen vil dessutan kunna skada plantene indirekte ved at
mellomprodukt fra desse prosessane ikkje blir tilgjengelege som byggjesteinar
i viktige syntesar, f.eks. dihydroksyacetonfosfat fr& glykolysen som

etter omforming til glyseroclfosfat utgjer ein grunnpillar i syntesen av
feitt, og of-ketoglutarsyre frd sitronsyresykelen som spelar ei sentral

rolle i aminosyrestoffskiftet.

Effekt pa glykolysen og sitronsyresykelen

Fleire grupper av herbicid har synt seqg & kunna forstyrra desse prosessane,
men utan at det eigentlege atakspunktet er nerare klarlagt. Dette gjeld
f.eks. klorerte feittsyrer og fenoksysyrer. Dei kan forstyrra fleire
reaksjonssteg, og effekten varierer fra hemming til stimmulering,

avhengig av konsentrasjonen.

Effekt pa andingskjeda

Herbicid som grip inn i den, kan verka pd prinsippielt 3 ulike mdtar:

1) Koplar ut den oksydative fosforyleringa. Sambandet mellom anding og
produksjon av ATP blir altsa brote, og forbrenninga av nzring (f.eks.
glukose) kan dermed fg¢regd uavhengig av behovet for ATP. Utkoplaren

fgrer sdleis til ei nerings¢gydande anding utan produksjon av ATP.

2) Hemmar overfpring av energi til produksjon av ATP. Sambandet mellom
anding og ATP-produksjon blir her ikkje brote, men energioverfgringa fra
andingskjeda til reaksjonskomplekset som gir ATP blir blokkert. Hemmaren
reduserer i dette tilfellet ogsd sj¢lve andinga. Andinga kan likevel bli
stimulert igjen ved hjelp av ein utkoplar, produksjonen av ATP derimot
ikkje.

3) Hemmar elektrontransporten langs andingskjeda. Bade andinga og ATP-

produksjonen blir dermed redusert, og utkoplarar kan ikkje retta pa noko

av dette.
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N& verkar eit herbicid sjeldan berre pd den eine eller den andre maten.
Det er ikkje uvanleg at herbicidet verkar som utkoplar i ladge konsentra-
sjonar, og som hemmar i hggare. Ein viktig konsekvens av dei tre verkemdtane

er i alle h¢ve at produksjonen av ATP blir redusert eller heilt stoppa. ‘

Dei eigentlege arsakene til at eit herbicid har utkoplings- eller
hemmingseffekt pa andinga, er ikkje klarlagt. Derimot finst det fleire
teoriar. Utkoplingseffekten er granska mest, og ein hypotese som i stor
mon er stgtta av eksperimentelle resultat, gar ut pd at utkoplaren bind
seg til protein (enzym) i mitokondriane og endrar strukturen pd dette.
Dermed endrar ogsa koplings- og enzymaktiviteten seg. I elektronmikro-

skop har ein elles kunna observera at mitokondriane svell opp.

Herbicid med sterk utkoplingseffekt finn vi blant fenolane, f.eks.
dinoseb, og benzonitrilane, f.eks. ioksynil. Fenoksysyrene verkar bade
som utkoplarar og som hemmarar av den oksydative fosforyleringa. Elles
finn vi utkoplings- og hemmingseffekt hos ei lang rekkje herbicid, men
konsentrasjonen som trengst for & gi sarleg effekt, kan mange gonger
vera sd hgg at andre verknader spelar stgrre rolle for den eigentlege

herbicideffekten.

Effekt pa oppbyggings- og omformingsprosessar

Til stoffskiftet i plantene hgyrer mange slike prosessar - fra syntese

av del einskilde byggekomponentane som aminosyrer og hydrokarbonar, til
oppbygging av kompliserte sambindingar som protein, feitt og cellulose.

Det store talet pa herbicid som finst, og det breie spekteret av verkemdtar
desse herbicida viser, gjer at svaert mange stoffskifteprosessar kan bli
paverka, direkte eller indirekte., Det vil her fgra for langt & g& n=rare
inn pa alle slike effektar som er registrert. P4 den andre sida er ogsd
kjennskapet vart til mange av dei heller mangelfullt. Dessutan finst det

sikkert verknader som vi ennd ikkije veit om.
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Verknad pa fotosyntesen

Grgne planter har den einestdande eigenskapen at dei med karbondioksyd

frd lufta, vatn frd jorda og energi fra sola kan byggja opp sine eigne

karbohydrat. Nettoreaksjonen kan vi kort skriva slik:

nCo, + 2n H.O Y5, (CH. O)n + nO, + nH.O (1)
2 2 2 2 2

Hydrogenet som gar inn i karbohydratet, her symbolisert ved (CH2O), og

oksygenet som blir frigjort, stammar frad vatnet. Vatnet blir altsa

spalta etter likninga:

2H20 + 2A ]—'Y—S}2AH2 + o2 (11)
der A er ein hydrogen- (elektron) akseptor. Sjglve reaksjonen, spaltinga

av vatn, blir kalla Hill-reaksjonen etter R. Hill som var den fprste som
skreiv om han (1937). Hill-reaksjonen utgjer ein viktig del av den

kompliserte prosessen som fotosyntesen er, og blir ofte nytta ved mdling

av hemmingseffektar som herbicid kan ha pa prosessen. Som elektronakseptor

() blir det da oftast nytta kunstige stoff, f.eks. ferricyanid.

Fotosyntesen fgregar i kloroplastane, men for 4 letta oversynet deler vi

gjerne prosessen i to hovuddelar: Lysreaksjonen som er direkte avhengig

av energi fra lyset, og mgrkereaksjonen som fgregdr utan lys. Begge
reaksjonane er svart kompliserte og er bygde opp av mange enkeltsteg. I

sum kan dei representerast av desse to ubalanserte likningane:

1
H,0 + NADP + ADP + (P)-—Z§>02 + NADPH, + ATP (ITI)

COZ + NADPH_ A + ATP——Q(CH2O) + NADP + H

) O + ADP + (P) (IV)

2

Kor mange mol ATP som blir produsert i dei reaksjonane som ligg bak

likning III, er ikkije fullt klarlagt, men til & redusera 6 mol co, hos

C-3-planter og dermed gi 1 mol glukose i mgrkereaksjonen (IV) trengst

det 12 mol NADPH2 og 18 mol ATP.
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Nar alt kjem til alt, er begge reaksjonane heilt avhengige av lyset. Det
blir fanga opp av klorofyllet som finst konsentrert i smd partiklar inne
i kloroplastane. Partiklane som miler ca. 0.4 um i diameter, er bygd opp
som stablar av flattrykte blerer (tylakoidar) og blir kalla grana.
Lysreaksjonen fgregar der. Omkring grana ligg det ein grunnsubstans som

blir kalla stroma, og her fgregdr mgrkereaksjonen.

Eit uttrykk for den effekt fotosyntesehemmarar har pd levande planter

kan vi f4 ved 4 midla opptaket av o, . Fig. 6 syner verknad av simazin pa

/oo

75

So

25

Svhkerbete

Opptak av COy. tbehardla = /oo

—_ Tl 1 1 L —
250 5 /0 /5 Lrrrrar

Fig. 6. Innverknad av simazin pa_CO_ -opptaket i mais og sukkerbete.
Neringslgysing med 2x10 "M Simazin vart tilfg¢rt plantene ved
tid ¢ , og fjerna att nir CO_-opptaket hadde falle til 50%.
(Etter van Oorschoot, 1965.)

mais og sukkerbete. Av figuren gir det dessutan fram at mais har stgrre

evne enn sukkerbete til & friskna til att (inaktivera herbicidet) nar

tilfgrselen blir broten.
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Granskingar av denne type viser totaleffekten av fotosyntesehemmaren.
Kvar i prosessen hemmaren verkar, fortel slike granskingar derimot ingen
ting om. I ein komplisert prosess som fotosyntesen kan hemmaren tenkjast
gripa inn fleire stader: a) Hemma reproduksjon og strukturell utvikling
av kloroplastane, b) hemma omforminga av lysenergi til kjemisk energi og
c¢) hemma ein eller fleire av dei etterfglgjande biokjemiske reaksjonane
som fgrer til assimilasjon av CO

"

Effekt pd utvikling og struktur av kloroplastane

I hggare planter utviklar kloroplastane seg frda smd, runde kroppar utan
nokon tydeleg indre struktur. I mgrke blir desse kroppane til proplastidar
_som er rike pa protein og feitt, og inneheld bl.a. forstadiet til klorofyll.
I lys kjem klorofyllet fram, og proplastiden blir til kloroplast. Fleire
kjemiske sambindingar kan hemma denne utviklinga. Dette viser seg ved at
blad som veks fram etter at plantene er behandla med vedkomande middel,

blir kvite. Plastidane har altsa misst evna til & grgnkast.

Nar det gjeld herbicid, er denne effekten pi kloroplasten best dokumentert

for amitrol, men granskingar tyder pa at glyfosat kan gi same resultat.

I fullt utvikla kloroplastar, slik vi finn dei i grgne blad, kan og
strukturen bli ¢ydelagd av herbicid. Svelling av tylokoidstablane i

grana er pavist sa tidleg som eit par timar etter at plantene er behandla.
Etter kvart gar heile lamellstrukturen i opplgysing. Seinare brest ogsi
membranen omkring sjglve kloroplasten, likeins tonoplast. Den indre
morfologien i blada blir saleis g¢gydelagd lenge for dei ytre symptoma

kjem til syne. Utvendig viser skaden seg ved at blada blir klorotiske,
gule-lysbrune. Etter rotopptak kjem skadane sarleg langs nervene, i
spissen eller langs bladkanten. Desse blada skiljer seg saleis tydeleg
fra dei kvite, nyutvikla blada med kloroplastar som har misst evna til &

bli grgne, og som er nemnt framanfor.

Nedbryting av ferdig utvikla kloroplastar er pdvist bl.a. for diazinar,

triazinar, ureaderivat, fenoksysyrer og bipyridyliumsambindingar.
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Effekt pd omforminga av lysenergi til kjemisk energi

I fig. 7 er det gitt ei sterkt forenkla framstilling av elektrontransporten

og tilhgyrande produksjon av ATP og NADPH_. Det gar fram av figuren at

2
elektronar kan strgyma fra vatn som blir spalta (Hill-reaksjonen) til

NADP som blir redusert til NADPH2 (ikkje-syklisk elektrontransport). I
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Fig. 7. Skjematisk framstilling av den lysinduserte elektrontransporten og
fosforyleringsreaksjonane. Kvite piler stdr for rekasjonar som
krev lys, og svarte piler for reaksjonar som fgregar i mgrke. Pila
av tynn, stipla strek indikerer den sykliske elektrontransporten.
Q og Z, ukjende elektronsakseptorar. PQ, plastaguinon. Cyt b,
cyt b_ og cyt £, cytokrom av type b3, b_ og £. PC, plastocyanin.
Tala (1) - (5} W indikerer mogelege étaﬁspunkt for herbicidet.
(Basert p& ulike kjelder.)
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denne prosessen gir det inn to lysreaksjonar som i figuren er kalla
fotosystem II og fotosystem I. Fotosystem II fangar inn lys som har

kortare bglgjelengde enn 680 nm, ved hjelp av klorofyll a og b og ulike
hjelpepigment. Sjglve reaksjonssenteret er ukjent (truleg ei form av
klorofyll a), det same gjeld elektronakseptoren Q. Fra Q fglgjer elektronane
ei lang reaksjonskjede fram til fotosystem I. Av sarleg interesse er
fosforyleringa av ADP til ATP som er kopla saman med denne delen av

elektrontransporten og blir kalla ikkje-syklisk fotofosforylering.

Fotosystem I inneheld klorofyll a og karoten, og absorberer lys med
bglgjelengde stgrre enn 680 nm. Reaksjonssenteret er her ei spesiell

form av klorofyll a, P7OO' Elektronakseptoren (Z) er derimot ikkje

kjent. Fra Z kan elektronane fgrast anten via ferredoksin til NADP eller
via ei parallellkopling tilbake til P7OO (sykliske elektrontransport).

I den sykliske elektrontransporten er det ogsid kopla inn ein fosforylerings-

reaksjon, som naturleg nok blir kalla syklisk fotofosforylering. Vi ser

sdleis at energien (ATP) og reduksjonskrafta (NADPHZ) som trengst for a
binda CO2 (likning IV), kjem fram som resultat av eit samarbeid mellom

fotosystem IT og fotosystem I.

Korleis kan sa herbicid forstyrra desse reaksjonane?

Ennd er ikkje alle detaljar ved sjglve fotosyntesen klarlagt, og sikre
opplysningar om kvar herbicida grip inn, kan vi ikkje venta & fi fgr
etter at den er skikkeleg kjent. Vi kan likevel gruppera herbicid og
andre fotosyntesehemmarar etter kva slag effekt dei har (Moreland &
Hilton, 1976): a) Hemmarar av elektrontransporten, b) utkoplarar, c)
hemmarar av energioverfgring, d) hemmande utkoplarar (dvs. fleirsidig
verknad) og e) elektronakseptorar. N& vil ei gruppering av fotosyntese-
hemmarane etter dette systemet i dag mdtta bli mangelfull. Arsaka er at
langt frd alle hemmarane er studert grundig nok. Dei fleste er berre
granska m.o.t. sin effekt pd Hill-reaksjonen, kort og godt for di dette

er ein analyse som er relativt lettvinn & gjennomfegra.

fleire komponentar i den kjeda som fgrer elektronane fra vatn til NADP.
Konsekvensen er at den ikkje-sykliske elektrontransporten gar ned med
tilsvarande reduksjon bade i den ikkje-sykliske fosforyleringa og i
produksijonen av NADPHZ. Den sykliske fosforyleringa blir derimot lite
paverka. Ut fra dette reknar ein med at Atakspunktet for denne typen

herbicid ligg i posisjon 2 eventuelt i posisjon 1, jfr. fig. 7. Til dei
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viktigaste herbicida som verkar slik, hgyrer ureaderivata, diazinane og

triazinane.

prosessane. Sjglve elektronstraumen kan da flyta sngggare enn elles, men
altsd utan syntese av ATP. Atakspunktet er truleg i posgisjon 3 i fig.
7. Ingen av dei herbicida vi i dag bruker i Skandinavia, er kjent som

reine utkoplarar av fotofosforyleringa.

prosessen. P& grunn av samankoplinga mellom fosforyleringa og elektron-
transporten fgrer denne typen hemmarar samstundes til at elektrontran-
sporten minkar. Det sannsynlege &atakspunktet er i posisjon 4 i fig. 7

Ulike antibiotika har synt seg & verka pd denne maten, men hittil ingen

herbicid.

eine sida reduserer dei straumen av elektronar gjennom systemet, om lag
slik hemmarar av elektrontransporten gjer, og pd den andre koplar dei ut
fosforyleringa. Atakspunktet for desse stoffa reknar ein sdleis med er i
posisjonane 2, eventuelt 1, og i posisjon 3 i fig. 7. Fleire herbicid
verkar pa denne maten, bl.a. bromfenoksim, ioksynil og dinoseb. Det er
elles interessant & leggja merke til at dei same herbicida finn vi og

som hemmarar av den oksydative fosforyleringa, som er drgfta tidlegare.

om dei elektronane som passerer. Mange kjemiske stoff har slik evne,
bl.a. ferricyanid som fg¢r nemnt, men dei er ikkje giftige for plantene.
Bipyridyliumderivata diquat og paraquat har derimot herbicideffekt. Dei
er i utgangspunktet toverdige positive ionar og snappar opp elektronar
ved posisjon 5 i fig. 7. Kvar ion tar opp eitt elektron og blir dermed
redusert til eit fritt radikal. Dette gar straks etter tilbake til den
opphavelege forma ved at elektronet blir avgitt til molekylart oksygen
som saman med vatn lagar hydrogenperoksyd (H202). Diquat og paraquat
blir saleis ikkje brukt opp i denne reaksjonen. Dei fungerer berre som
katalysatorar og fgrer difor til overprocduksjon av hydrogenperoksyd. Den
plantedrepande effekten av diquat og paraquat meiner ein skuldast dette

stoffet. Det har som nemnt tidlegare, sterkt skadeleg verknad pd membranar.
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Effekt pd assimilasjonen av CO,

Fig. 8 viser nokre av stega i mgrkereaksjonen som fgrer til binding av

CO, og produksjon av sukker. Det er her at ATP og NADPH

2 2
blir brukt.
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Fig. 8. Forenkla skjema for CO2—assimilasjon og produksjon av sukker.
Mgrkereaksjonen.

Ingen av dei herbicida vi nyttar i dag, er kjent for & verka hemmande pa

enzyma i mgrkereaksjonen.

Arsak til at plantene daudar

Vi kan skilja mellom fotosyntesehemmarar som verkar pd fotosystem I og
pa fotosystem II. Innan den fgrste gruppa har vi i dag berre bipyridylium-
derivata diquat og paraquat. Etter alt a d¢ma daudar plantene av desse
herbicida for di membranar i cellene blir gydelagde slik det er gjort

greie for tidlegare.

P4 fotosystem II verkar mange herbicidtypar. Deira primazre effekt er &
hemma produksjonen av kjemisk energi, ATP, og reduksjonskraft, NADPHZ.

Begge desse komponentane er heilt ngdvendige for CO,-assimilasjonen, og

2
nar tilgangen p& dei blir redusert, gar fe¢lgjeleg produksjonen av

karbohydrat tilbake. Det er likevel lite som tyder pa at naringsmangel

fra lysreaksjonen
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er den eigentlege arsaka til at plantene daudar. I sa fall skulle symptoma
pad herbicideffekt ha vorte om lag dei same som ndr planta star lengre
tid i mgrke. Herbicidskaden tyder derimot pa meir komplekse arsaker.

Desse er ikkje klarlagt, men ein kan sakte gjera seg visse refleksjonar.

Funksjonane i ei celle er direkte eller indirekte avhengig av ATP. Utan
tilgang pad denne energiforma gar prosessar som stoffsyntesar, utvikling
av ulike strukturar {(membranar, organellar), regulering av osmotiske
forhold, aktiv stofftransport o.l. i sta. Slike aktivitetar blir dessutan

stimulert av lys, og fglgjeleg blir forbruket av ATP stgrre om dagen enn

om natta.

N& kan som fg¢r nemnt, ATP skaffast ogsd gjennom andinga, og herbicid som

hemmar elektrontransporten i fotosystem II, ser ikkje ut til & paverka
korkje andinga eller den tilhgyrande produksjonen av ATP. Dei hemmande

utkoplarane reduserer derimot bade fotofosforyleringa og den oksydative
fosforyleringa. P4 den andre sida er det vist at eksogent sukker kan
oppvega effekten av herbicid som hemmar elektrontransporten, derimot
ikkje effekten av utkoplarar eller hemmande utkoplarar. Dette indikerer
at jamvel om fotosynteseapparatet er sett ut av spel, vil plantene kunna

greia seg s& sant dei kan skaffa seg ATP i tilstrekkeleg mengde.

ATP er altsd eit heilt sentralt stoff for plantene, og herbicid som
verkar pa fotosystem II, reduserer i sterk grad tilgangen pad dette,

fgrst direkte ved & hemma fotofosforyleringa, og indirekte ved & redusera
produksjonen av sukker. Mangel pa ATP blir difor rekna som ei, om ikkje

den einaste, s& i alle fall svart viktig drsak til at plantene daudar.Cz)

Forstyrring av auxinbalansen

Hormon spelar ei viktig rolle for vekst og utvikling av plantene. Dei
best kjende hormongruppene er auxin, gibberellin og cytokinin. Desse
stoffa verkar i ytterst smad mengder, og ein viss dose kan dessutan gi

forskjellige utslag i ulike delar av planta.

@
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Effekten av eit hormon eller ei hormongruppe kan vera sjglvstendig og
spesifikk, men ofte er effekten avhengig av at meir eller mindre av den
eine eller kanskje begge dei to andre gruppene ogsd er til stades.
Normal planteutvikling krev sidleis at dei ulike hormona finst i rett

mengde, og at det er eit rimeleg forhold mellom dei.

Etter sin definisjon er hormon vekststoff som plantene sjglve produserer,
men det finst ogsd sambindingar som er framstilt kunstig, og som kan gi
same slag verknader. Av sazrleg interesse for oss er derivat av fenoksysyrer
(f.eks. MCPA og 2,4-D) og benzoesyrer (f.eks. dicamba). I smd mengder

gir desgsse stoffa tilsvarande reaksjonar i plantene som dei det naturlege

auxinet indol-3-eddiksyre gir.

St¢rre mengder fgrer derimet til misvekst og gydelegging av plantene, og
det er i slike dosar at vi bruker stoffa som herbicid. P4 grunn av
verkemdten kallar vi desse herbicida gjerne for auxinherbicid eller

herbicid med auxinverknad.

Dei kunstige auxina blir brotne seinare ned i plantene enn dei naturlege,
og tilfgrsel av kunstige auxin forstyrrar difor auxinbalansen. Dette gir
seg mange utslag, f.eks. strekking og vriding av stenglar og blomsterskaft,
utvikling av ekstra rgter, tiltetting av karstrengene, produksjon av
etylen, endra mengde og aktivitet for mange enzym og auka innhald av

RNA.

Effekten og ikkje minst styrken av den varierer med herbiciddosen.
Likevel er det eit faktum at auxinherbicida grip inn i plantene si
utvikling pad svert mange matar. Ner sagt alle prosessar i plantene blir
paverka év desse herbicida. Her md& det likevel leggjast til at dei aller
fleste verknadene truleg er av sekundar art. Den primere effekten har
det vore vanskeleg & finna ut av, og jamvel i dag etter mange ars intense
studium, er mykje uklart. To ocmrade har likevel peika seg ut. Det eine

gjeld plastisiteten i celleveggene, og det andre syntesen av nukleinsyrer.
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Effekt pa celleveggen

Som nemnt reagerer planter som har fatt tilfgrt eit kunstig auxin med at
stenglar og blomsterskaft strekkjer seg. Slike verknader la ein tidleg

merke til, og heilt fra spgrsmalet om korleis auxina verkar, vart reist,

har forskarane vore opptatt av celleveggene.

Det er vist at nadr cellene far tilfg¢rt auxin, kan dei strekkja seg

jamvel om turgortrykket er uendra. Dette ma tyda at veggene er blitt
meir tgyelege. Auxina‘si rolle i den samanhengen meiner ein er & regulera
dei enzyma som lgyser opp bindingane mellom mikrofibrillane i veggene.

- Veggene blir dermed mindre faste.

'Slik auxineffekt let seg pavisa svert tidleg, det kan faktisk vera tale
berre om minuttar. Andre verknader som auxina har, viser seg derimot
ikkje f¢r minst ein time etter behandling. Av den grunn blir det hevda

at effekten pd celleveggene er ein sjglvstendig og heilt spesiell auxinverknad.

Effekt pd syntesen av nukleinsyrer

Auxinherbicida verkar som nemnt pd mange prosessar i plantene. Dette
indikerer at dei i tillegg til verknaden pd celleveggene har eit meir

sentralt ataksomrade.

Ein av dei mange effektane som er pdvist etter bruk av auxinherbicid, er

at plantene far hggare innhald av RNA. vidare blir enzymmengda og
aktiviteten til enzymapparatet endra. Mellom RNA pa den eine sida og
enzymproteinet pd den andre er det som vi veit, n®r samanheng, og spgrsmilet

som di melder seg, er kva rolle auxina her spelar. Verkar dei

a) til & frigjera gen som f¢r var "sperra" slik at ny RNA og i neste
omgang nytt enzym blir produsert?

b) pd syntesen av RNA med utgangspunkt i DNA som alt er "fritt", dvs.
pa transkripsjonen?

c) pa syntesen av enzymprotein pd ribosomane, altsa pad "omsetjinga"?

Mykje er ennd uklart, men det er vist at auxin direkte pd kromatin ikkje
gir nokon effekt. Skal auxinet verka, md det fgrst koma i kontakt med
cellemateriale, etter alt 4 dgma plasmalemma. Dermed blir det frigjort

ein "faktor" som vandrar gjennom cytoplasma og inn i kjernen. Denne
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"faktoren" pdverkar sd produksjonen av RNA. Om dette skjer etter alternativ
a eller b ovanfor, er ikkje klarlagt. Hemming av enzymsyntesen etter
alternativ c skal vi heller ikkje sjd bort frd, jamvel om dei to andre

alternativa ser ut til a4 fa sterkast eksperimentell stgtte.

Forstyrring av den naturlege auxinbalansen fgrer sdleis til at produksjonen
av protein (enzym) blir endra, bade kvantitativt og kvalitativt. Dei

ulike cellene og organa i planta far dermed eit enzymapparat som kan

skilja seg sterkt fra det normale, og dei reagerer difor med ein vill
vekst. Dei mest karakteristiske ytre symptoma pd slik vekst er samanrulla
blad og bgygde, forvridde, gjerne oppsprukne stenglar. Under mikroskopet

vil vi som f¢r nemnt, finna at karstrengene er tiltetta og i uorden.

Som fglgje av alt dette gadr produksjonen av assimilat ned, og transporten
b&de av assimilat, vatn og naringssalt stoppar opp. Desse verknadene til

saman meiner ein utgjer den viktigaste arsaka til at plantene daudar.

OMFORMING OG NEDBRYTING AV HERBICID I PLANTER

Herbicida kan som fgr omtala, gripa inn i plantene sine funksjonar pa
forskjellige midtar, men samstundes blir ogsd herbicida paverka av

plantene.

Ein del herbicid er f.eks. utan verknad i den forma dei blir tilfert.
Strengt tatt er desse midla ikkje herbicid dJdAa. Det blir dei fgrst etter
at dei har kome inn i plantene og blitt aktiverte, dvs. omforma til
sambindingar som har fytotoksisk verknad. Dette gjeld bl.a. salt- og
esterformuleringar av fenoksysyrederivata som md omformast til sine
respektive syrer. Omforminga skjer ved hydrolyse. Diquat og paragquat
blir derimot aktiverte av fotosynteseprosessen. Herbicidmolekyla blir
der reduserte til frie radikal som i neste omgang fgrer til overproduk-

sjon av hydrogenperoksyd (sja avsnittet om fotosyntesen).

Dei fleste omformingane av herbicidmolekyla fgrer likevel til at herbicida
blir inaktiverte,dvs. dei misser sin fytotoksiske effekt. Inaktiveringa
kan vi seia representerer fgrste steget pd nedbrytingsvegen for eit

herbicid. Dette gjeld ogsd herbicid som til & byrja med matte aktiverast.
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Det er vist at planter kan endra konfigurasijonen i herbicidmolekyla ved
hjelp av mange, ulike reaksjonar. Dei fleste reaksjonane blir truleg
katalyserte av spesielle enzym, men nokre ser ut til & kunna gd utan
enzym ogsd. Berre i f& tilfelle har det hittil lukkast & isolera og
karakterisera enzyma som tar del i reaksjonane. Mange reaksjonssteg og
mellomprodukt er dessutan ukjende, slik at ennd star mykje att, for alle

detaljar i herbicidmetabelismen i plantene er klarlagt.

Dei mest vanlege reaksjonstypane i omformings- og nedbrytingsprosessane
i plantene, er: Hydrolyse, oksydasjon, hydroksylering, konjugering,
dehalogenering, dealkylering, deaminering og ringklgyving. Det vil her
fora for langt & g& inn pd kvart einskilt herbicid. Vi md ngya oss med
nokre eksempel fra metabolismen av MCPA og atrazin, for nett & visa

korleis dei reaksjonstypane som er nemnt framanfor, kan forandra herbicid-

molekylet, fig. 9.

Hydrolyse vil seia ein reaksjon med vatn. Eit salt gdr da over til syre
+ base, medan ein ester blir til syre + alkohol.
Oksydasjon vil seia & gi frd seg elektronar. Skjer ofte ved at stoffet

bind til seg oksygen eller gir frad seg hydrogen.

Hydroksylering er & fgra ei hydroksylgruppe (OH) inn som erstatning for
eit atom eller atomgruppe i ei sambinding.

Konjugering fgrer til eit kompleks der ei sambinding fester seg til ei
anna. Herbicid bind seqg s@rleg til sukker og aminosyrer, men og til

peptid og lignin.

Dehalogenering tyder fjerning av halogenar (Cl, ¥, Br,I) fra eit molekyl.
I eksemplet i fig. 9 skjer det samstundes ei hydroksylering.

Dealkyleringsreaksjonar fjernar alkylgrupper.

Deaminering er fierning av aminogrupper.

Ringklgyving vil seia at ringstrukturen, som vi finn bl.a. i fenoksysyrer,

triazinar og ureaherbicid blir sprengt. Denne reaksjonen kjem ofte seint

i nedbrytingsprosessen.

Det endelege sluttproduktet fra nedbrytinga av karbonskjelettet i eit
herbicidmolekyl er COZ' Det er likevel ikkje sikkert at all gassen blir

skilt ut, via assimilasjonsapparatet kan han ogsa bli bunden pd nytt.
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Fig. 9. Eksempel pa nedbrytingsreaksjonar for herbicid i planter.




Under nedbrytinga oppstdr det elles komponentar som inneheld karbon,
nitrogen, svovel, fosfor o.1l. fra det opphavlege herbicidmolekylet, og
som kan vera identiske med komponentar i det normale stoffskiftet.
Komponenten fr& herbicidmolekylet vil d& bli brukt av planta pad same

mate som naturlege komponentar.

Tkkje alle reaksjonane gir like fort, og rekkjefglgja mellom dei kan

ogsa variera, avhengig av herbicidtyper. og plantearta. Til og med varietetar
av same art kan ha forskjellig nedbrytingsevne, og den kan dessutan

endra seg med utviklingsstazdiet for planténe. Nokre herbicid mi seiast &

vera svert stabile i planter, bl.a. TCA og dalapon.

At herbicidmetabolismen fgregér med forskjellig fart i ulike arter, kan
resultera i varierande herbicideffekt, men det kan og gi grunnlag for

selektiv bruk. Klengjemaure (Galium aparine L) og ryllik (Achillea millefolium

L.) har sdleis stor evne til & oksydera syrekjeda i MCPA, og dette
forklarar mykje av den darlege effekten MCPA har mot desse artene. PA
den andre sida kan atrazin brukast selektivt i mais, bl.a. for di planta
lett dehalogenerer atrazinmolekylet. Konjugering (med glutation) utgjer

ein annan viktig del av selektivitetsmekanismen.

Omforminga og nedbrytinga spelar saleis ei viktig rolle for den praktiske
nytten av herbicida. Dessutan hjelper desse prosessane til med & fjerna
herbicidrestar frd dei matnyttige produkta, og & hindra forureining av
natur og miljg. I siste tilfelle kjem ogsa jorda inn som ein viktig

stgttespelar.
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