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lzvliecek

Navadna konoplja (Cannabis sativa L.) je razSirjena rastlina z zapleteno
fitokemijo in bogatim sekundarnim metabolizmom. Sekundarni metaboliti so
snovi, katerih vloga je interakcija rastline z okoljem. Njihova sinteza je pogojena
s prisotnostjo stresa in je energetsko zelo potratna. Rastline varujejo pred
Skodljivci in patogeni ter abiotskimi dejavniki. V konoplji so v najvecji meri
prisotni kanabinodi, terpenodi in flavonoidi, skoncentrirani v socvetjih Zenskih
rastlin. Njihova ekoloska vloga in delovanje ni povsem raziskano. Kanabinoidi
A-9-trans-tetrahidrokanabinol (A°-THC), kanabidiolna kislina (CBDA) in drugi
naj bi bili vpleteni v antioksidativne procese in obrambni sistem rastline, zaradi
prostorsko izolirane sinteze in citotoksi¢nih stranskih produktov. Ob prisotnosti
stresa pride do povecanja njihove vsebnosti in spremembe kemijskega
profila. Stres aktivira stresne signalne molekule — jasmonsko kislino in njene
derivate, ki vplivajo na sproscanje terpenodiov, ter poveca izrazanje genov v
fenilpropanoidni poti, ki je klju¢na za sintezo flavonoidov. Sekundarni metaboliti
delujejo sinergi¢no in v povezavi z mikrobiomom — endofitnimi bakterijami in

glivami — negativno vplivajo na Skodljive organizme ter varujejo rastlino.
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Secondary metabolites of hemp (Cannabis sativa L.) and their role in defence
against pests and pathogens

Abstract

Hemp (Cannabis sativa L.) is a globally distributed plant with a complex phytochemistry. Secondary metabolism
is extremely rich. Secondary metabolites are substances whose role is the interaction of the plant with the
environment. Their synthesis depends on the presence of stress and is very energy-consuming. They protect
plants from pests and pathogens, as well as from abiotic factors. Cannabinoids, terpenoids and flavonoids are the
predominant substances concentrated in the inflorescences of female plants. Their ecological role and function
are not yet fully understood. The cannabinoids A-9-trans-tetrahydrocannabinol (A9-THC), cannabidiolic acid
(CBDA), and others probably act as antioxidants, and based on their spatially isolated synthesis and cytotoxic by-
products, they are thought to be involved in the plant’s defense system. Under stress, their content increases and
the chemical profile changes. Stress activates stress signalling molecules - jasmonic acid and its derivatives, which
affect the release of terpenoids, and increases the expression of genes in the phenylpropanoid pathway, which
is crucial for the synthesis of flavonoids. Secondary metabolites act synergistically and in conjunction with the
microbiome - endophytic bacteria and fungi - have a negative effect on harmful organisms and protect the plant.
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Uvod

Navadna konoplja (Cannabis sativa L.) je zelo razsirjena
rastlina na naravnih rastiscih, ki ji ustrezajo. Izvirala naj bi
iz obmodij centralne in jugovzhodne Azije, od koder se je
razsirila po vsem svetu (Schultes in sod. 1974). Konoplja je
vsestransko uporabna v tekstilni industriji in gradbenistvu
zaradi hitre rasti in visoke vsebnosti celuloze ter lesnih
vlaken. Ker pa vsebuje veliko bioaktivnih snovi — ras-
tlinskih sekundarnih metabolitov z bioloskim ucinkom
v Cloveskem telesu, je Ze tisolletja del vzhodnjaskih
kultur in je vse bolj cenjena tudi v farmacevtski industriji
in medicini (Andre in sod. 2016). Pripravke iz konoplje
danes uporabljamo za lajSanje kroni¢nih in nevropatskih
bolecin ter bolezenskih znakov, ki se pojavljajo pri obole-
losti z rakom, multiplo sklerozo, Parkinsonovo, Crohnovo
boleznijo, stevilnimi psihi¢nimi motnjami in drugimi
boleznimi (Hill 2015). Pripravki so se izkazali za ucinkovite
tudi pri zmanjSevanju slabosti in stimulaciji apetita v
primeru obolelosti s HIV-om (Woolridge in sod. 2005).
Sekundarni metaboliti rastlinam omogocajo interak-
cije z okoljem in s tem pomagajo pri njihovem prezivetju
(Yazaki 2004). Vklju¢eni so v obrambne mehanizme pred
bioti¢nimi in abioti¢nimi dejavniki, kot je UV-B sevanje,

ter tudi v komuniciranje med samimi rastlinami (Schafer
in Wink 2009). V sploSnem velja, da so rastline z visjo
vsebnostjo sekundarnih metabolitov odpornejse, vendar
je proizvodnja teh snovi energetsko zelo potratna. To
vpliva na rast in razvoj rastline, zato je povecana sinteza
pogojena s prisotnostjo stresa. Rastline so razvile kom-
pleksne obrambne sisteme, v katerih bioti¢ni ali abioti¢ni
stresni dejavniki so¢asno vplivajo na Stevilne signalne
in odzivne poti. Obrambni sistemi omogocajo rastlini
odkrivanje patogena in tudi sprozitev taréne obrambe
(Zaynab in sod. 2018).

Kljub Stevilnim raziskavam sekundarnih metabolitov
konoplje in njihovih ucinkov na ljudi, je podatkov o vlogi
teh snovi v bioticnem stresu in dejanskem ekoloskem
pomenu dokazanega protimikrobnega delovanju sekund-
arnih metabolitov iz konoplje zelo malo. V tem pregledu
smo te skope informacije zbrali.

Obrambni sistem konoplje

Obrambni sistem konoplje vkljucuje fizicno in kemijsko
obrambo. Fizi¢no rastlinske dele Scitijo trihomi; med njimi
je najve¢ zleznih. Zlezne votline Zleznih trihomov (slika 1)
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so obcutljive na dotik in se zlahka poSkodujejo ter na listno
povrsino izloc¢ijo sekundarne metabolite — kanabinoide in
terpenoide. Te spojine oksidirajo in polimerizirajo v smolo,
ki mehansko in kemijsko prepreci napad skodljivca (Potter
2009). Bogat terpenski profil in intenzivne arome delujejo
repelentno na $tevilne Skodljivce (Pate 1994).

V kombinaciji s sekundarnimi metaboliti, kot dodatna
mehanska prepreka Skodljivcem delujejo na listni povrSini
prisotni posebni trihomi — cistolitni laski (slika 1 B) (Glatt-
stein in Gorski 2001). Cistolitni laski so mikroskopsko
majhni, moc¢no silificirani kristali kalcijevega karbonata, ki
ovirajo mobilnost manjSim herbivorom, vecjim pa posko-
dujejo ustni aparat (Levin 1973).

Fitokemija konoplje je zelo zapletena in zajema vec kot
480 spojin (EISohly in Slade 2005) iz razli¢nih kemi¢nih
skupin. Nekatere spojine so primarni metaboliti, vendar je
vecina sekundarnih. Med slednjimi so najpogostejsi kanabi-
noidi, terpenoidi, flavonoidi, stilbenoidi, lignani in alkaloidi.

A
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Njihova koncentracija v rastlinskem tkivu je pogojena z
delom rastline, starostjo rastline, sorto, okoljskimi dejavniki
in agrotehni¢nimi ukrepi (Keller in sod. 2001).

Prevladujoci sekundarni
metaboliti v navadni konoplji
in njihova interakcija z okoljem

Kanabioidi

Kanabinoidi so skupina terpenofenolnih spojin, sestavljeni
iz 21 ogljikovih atomov in so v rastlini prisotni v obliki kar-
boksilne kisline. V rodu Cannabis so najpogosteje zasto-
pana skupina sekundarnih metabolitov (Gtodowska 2016),
saj jih ve¢ kot 100 razli¢nih. Med njimi je najbolj raziskan
A-9-trans-tetrahidrokanabinol  (A°-THC). Pri sesalcih

I2O pm

10 pm

Slika 1. Vrste Zleznih in nezleznih trihomov na rastlinah konoplje. (A) Enoceli¢ni nezlezni trihom; (B) cistolitni laski; (C) »glavasti sedeci«
(angl. capitate-sessile) trihom (D) »pecljati glavasti« (angl. capitate-stalked) trihom; (E) »preprost ¢ebulni« (angl. simple bulbous) trihom;
(F) »kompleksen ¢ebulasti« (angl. complex bulbous) trihom (Andre in sod. 2016).

Figure 1. Types of glandular and non-glandular trichomes on cannabis plants. (A) Unicellular non-glandular trichome; (B) cystolitic hairs; (C)
“capitate-sessile” trichome (D) “capitate-stalked” trichome; (E) “simple bulbous” trichome; (F) “complex bulbous” trichome (Andre et al. 2016).
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AS-THC ob zauzitju povzroca psihoaktivne ucinke, zato je
v vecini drzav po svetu prepovedan (Whiting in sod. 2015).
Najpogosteje prisotni kanabinoidi oziroma fitokanabinoidi
v rastlini so tetrahidrokanabinolna kislina (THCA), kana-
bidiolna kislina (CBDA), kanabigerolna kislina (CBGA),
kanabinolna kislina (CBNA), kanabikromeska kislina
(CBCA) in kanabikiklolna kislina (CBLA) (Jin in sod. 2020).
Vsi kanabinoidi imajo pomembno vlogo pri obrambi
rastline pred Skodljivci, patogeni in abioti¢nimi dejavniki
(McPartland in sod. 2000; Pate 1994).

V rastlini so kanabinoidi nakopiceni predvsem v Zleznih
votlinah trihomov (slika 1. C-F) na zenskih socvetjih (Whiting
in sod. 2015; Tanney in sod. 2021). Vsebnost kanabinoidov
v socvetjih konoplje je odvisna od genetske osnove
rastline, mineralne prehrane, osvetlitve, relativhe zrac¢ne
vlage in ¢asa vzorcenja (Keller 2001). Njihova vsebnost in
razmerja se mo¢no spreminjajo glede na rastlinsko tkivo
in se razlikujejo tudi na podlagi geografskega porekla
rastline (Hemphill in sod. 1980). V neoprasenih Zenskih
socvetjih dosegajo vsebnosti do 21% suhe mase socvetja,
medtem ko je vsebnost v listih lahko le 0,3 % (Richins
in sod. 2018). Rastline iz severnih obmocji imajo visje
vsebnosti A>-THC in CBD, kar lahko pojasnimo z ostrej$imi
podnebnimi razmerami (Leizer in sod. 2000). Poleg tega
je vsebnost A°-THC v primerjavi s CBD visja pri rastlinah,
ki rastejo blizje ekvatorju, zato naj bi A°>-THC med drugim
rastlino $¢itil pred UV Zarki. A°-THC je viskozna hidrofobna
in nizko hlapna snov, ki v povezavi z drugimi kanabinoidi
in terpeni tvori voskom podobne snovi. Te imajo Stevilne
funkcije, med katerimi je tudi omejitev transpiracije in
izgube vode v suhih rastnih razmerah (Pate 1994).

Okoljski dejavniki povzrocajo v rastlini oksidativen
stres, ki ga uravnavajo antioksidanti in njihovi encimi. Pri
varovanju celic pred reaktivnimi kisikovimi spojinami so
najpomembnejsi tokoferoli, fenoli, superoksid dismutaza,
askorbat peroksidaza in katalaza. Reaktivhe kisikove
spojine vplivajo na biokemijo kanabinoidov, zato pred-
videvamo, da so kanabinoidi vpleteni v antioksidativne
procese. Prosti radikali in hidroksilirani intermediati
sodelujejo pri oksidaciji nevtralne in kislinske oblike
A®-THC v nevtralno in kislinsko obliko CBN ali A3-THC
(Flores-Sanchez in Verpoorte 2008).

Specificno mesto skladis¢enja kanabinoidov v zleznih
trihomih na povrsini rastline kaze $e na drugo viogo v
rastlini, kar so potrdili Sirikantaramas in sodelavci leta
2005. Stranski produkt THCA-sintaze in oksidacije CBGA
je vodikov peroksid, ki nastaja v velikih koli¢inah. THCA in

vodikov peroksid sta za rastlinske celice toksi¢na, zato se
THCA-sintaza izlo¢a iz sekretornih celic v Zlezne votline.
Prostorsko izolirana biosinteza prepreci poskodbo celic. V
zleznih trihomih poteka sinteza tudi drugih kanabinoidov,
kot na primerizomer CBDA in CBCA, kar bi lahko pomenilo
vklju¢enost kanabinoidov v obrambnem mehanizmu
rastline (Taura in sod. 1996).

Terpenoidi

Terpenoidi so spojine, ki vkljuCujejo terpene in njihove
oksigenirane derivate. Terpeni imajo skupaj z drugimi
sekundarnimi metaboliti pomembno viogo v obrambnem
sistemu rastline pred Skodljivci in patogeni (Gershenzon
in Dudareva 2007). Terpenoide nekaterih rastlinskih
vrst danes uporabljamo kot insekticide, med najbolj
poznanimi so azadirahtin in piretrini. Konoplja sintetizira
vec kot 140 terpenoidov, med katerimi so v najvecji meri
zastopani terpeni (McPartland in Sheikh 2018). Od pris-
otnosti terpenov je odvisna aroma in intenzivnost vonja
rastline. Vsebnost terpenov v rastlinskem tkivu je odvisna
od genetske osnove, okoljskih dejavnikov in razvojne
stopnje rastline (Brenneisen 2007).

Ob poskodbi rastlinskega tkiva in sprozitvi sinteze ras-
tlinske signalne molekule v primeru prisotnosti stresnih
dejavnikov — jasmonske kisline in njenih derivatov (Ruan
in sod. 2019), se iz rastline za¢no sproscati hlapne spojine.
To so vecinoma terpenoidi in nekatere snovi nastale po
Sikimski sintezni poti. Za povecano tvorbo terpenoidov sta
odgovorni dve sintezni poti — pot mevalonske kisline in
pot metil-eritriol-4-fosfata (slika 2) (Bartram in sod. 2006).

Izrazanje genov za pot mevalonske kisline in pot
metil-eritriol-4-fosfata je zelo nadzorovano, saj obe poti
predstavljata pomemben ¢len v biosintezi izoprenoidov,
osnovnih gradbenih enot terpenoidov (Vranova in sod.
2013). Izoprenoidi geranil difosfat (GPP), fernesil difosfat
(FPP) in geranilgeranil difosfat (GGPP) so zacletne
molekule tudi za $tevilne sekundarne metabolite, vklju¢no
s kanabinoidi (Bergman in sod. 2019).

Terpene klasificiramo na podlagi Stevila ponavljajocih
se izoprenskih enot, sestavljenih iz petih ogljikovih atomov.
V socvetjih, koreninah in listih rastlin konoplje je najvec¢
monoterpenov in seskviterpenov. Prevladujoci hlapni
terpeni v zenskih socvetjih so monoterpeni, med katerimi
so najpogostejsi D-limonen, B-mircen, a- in B-pinen,
terpinolen ter linalol (Fischedick in sod. 2010). Hlapne
terpene lahko z uporabo parne destilacije skoncentriramo
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v eteri¢no olje (Beek in Joulain 2017). Izmed vseh monoter-
penov, pinen, mircen in limonen predstavljajo priblizno 85
% vseh hlapnih terpenov, ki jih zaznamo v blizini rastline,
vendar skupno prispevajo manj kot 10 % k celokupni vseb-
nosti eteri¢nega olja v rastlinskem tkivu konoplje (Hood in
sod. 1973). Konoplja z visoko vsebnostjo A9-THC ima tri do
Sest krat vi§jo vsebnost limonena in pinena v primerjavi z

industrijsko konopljo (Mediavilla in Steinemann 1997).
Flavonoidi

V konoplji so dolodili ze ve¢ kot 20 flavonoidov, od
katerih vecina pripada flavon- (apigenin in luteolin) in
flavonol- (kaempferol in kvartecin) aglikonom in glikoz-
idom (Flores-Sanchez in Verpoorte 2008). Bioloska
funkcija flavonoidov je povezana z njihovo potencialno
citotoksi¢nostjo in sposobnostjo interakcije z encimi.
Nekateri delujejo kot stabilizatorji prostih radikalov,
na primer reaktivnih kisikovih spojin, lahko pa tudi kot
kelatorji kovin, pri ¢emer v Fentonovi reakciji nastajajo
reaktivne kisikove spojine (Williams in sod. 2004).

Sposobnost keliranja kovin daje OH skupina na tretji

GGPP monoterpenes
: |

Slika 2. Pot mevalonske kisline (MVA) in pot
metil-eritriol-4-fosfata (MEP). 3-hidroksi-3-
metilglutaril koencim A reduktaza (HMGR),
dimetilalil difosfat (DMAPP), izopentenil difosfat
(IPP), fernesil difosfat (FPP), D, L-gliceraldehid
(DLG), gliceraldehid 3-fosfat (GA-3P), 1-deoksi-
D-ksiluloza 5-fosfat (DXP), 1-deoksi-D-ksiluloza
5-fosfat sintaza (DXS), 1-deoksi-D-ksiluloza
\ 5-fosfat reduktoizomeraza (DXR), 2-C-metil-
d-eritritol-4-fosfat MEP, geranilgeranil difosfat
\ (GGPP), geranil difosfat (GPP) in geranilgeranil
\ difosfat sintaza (GGPPS) (Yang in sod. 2012).

\ Figure 2. The mevalonic acid (MVA) pathway
‘ and the methyl-erythritol-4-phosphate (MEP)
pathway. 3-hydroxy-3-methylglutaryl coenzyme
A reductase (HMGR), dimethylallyl diphosphate
(DMAPP), isopentenyl diphosphate (IPP),
.' farnesyl diphosphate (FPP), D, L-glyceraldehyde
(DLG), glyceraldehyde 3-phosphate (GA-3P),

/ 1-deoxy-D-xylulose 5-phosphate (DXP),

/ 1-deoxy-D-xylulose 5-phosphate synthase
(DXS), 1-deoxy-D-xylulose 5-phosphate
reductoisomerase (DXR), 2-C-methyl-d-
erythritol-4-phosphate MEP, geranylgeranyl
diphosphate (GGPP), geranyl diphosphate
(GPP), and geranylgeranyl diphosphate
synthase (GGPPS) (Yang et al. 2012).

poziciji flavonoidnega skeleta (Verdan in sod. 201).

Posledica abioticnega stresa je velikokrat povecana
sinteza flavonoidov. Flavon luteolin ima na primer varov-
alno vlogo pred UV-B sevanjem (Ferreyra in sod. 2012).
Posebni flavonoidi, ki jih najdemo v rastlinah konoplje
so kanaflavini A, B in C. Kanaflavin A so dolocili tudi v
Mimulus bigelovii, rastlini iz druzine Phrymaceae, medtem
ko sta preostala dva znana izklju¢no v navadni konoplji
(Bautista in sod. 2021).

Sinteza kanaflavinov je tako kot pri vecini sekund-
arnih metabolitov pogojena s stresnimi razmerami, kar
so potrdili v raziskavi leta 2020. Z vecanjem nadmorske
viS§ine se povecuje vsebnost kanaflavina A, B in C
(Giupponi in sod. 2020). Sinteza flavonoidov se poveca
tudi pri biotskem stresu, saj sprozena obramba pred
patogenom poveca izrazanje genov v fenilpropanoidni
poti. Ob napadu patogena se zmanjsa sinteza antocianov
in poveca izrazanje genov, odgovornih za sintezo flavonov
in izoflavonov. Predvidevajo, da zaradi nasprotno delujo-
¢ega uravnavanja sinteze, izoflavoni prevzamejo viogo
antocianov in delujejo kot antioksidativne in protimikrobne
spojine (Samac in Graham 2007).
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Pomembni skodljivci in patogeni
navadne konoplje

Leta 1976 sta Small in Cronquist izoblikovala uradno
nomenklaturo za konopljo in jo uvrstila v druzino kono-
pljevk (Cannabaceae). Razvrstitev v podvrste temelji na
vsebnosti sekundarnega metabolita A®>-THC, vendar so
med podvrstami tudi znatne razlike v prisotnosti drugih
sekundarnih metabolitov. Poznavanje lastnosti gos-
titeljske rastline in njene kemijske sestave je klju¢nega
pomena za uspesSno prepoznavanje patogenov in $ko-
dljivcev. Kanabinoid A®-THC in terpenoida humulen ter
kariofilen imajo insekticidno delovanje, medtem ko imajo
metil-ketoni repelentno delovanje na listne herbivore
(Mediavilla in Steinemann 1997).

Variabilnost vsebnosti sekundarnih metabolitov je zelo
velika, zato je zaradi soasne evolucije patogenov in §ko-
dljivcev ter gostiteljske rastline prislo do speciacije. Skodl-
jivi organizmi napadajo le izbrane rastline (McPartland in
sod. 2000). Speciacija $kodljivih organizmov je prisotna
med podvrstami konoplje, vendar ni dokazov, s katerimi
mehanizmi se ti organizmi izogibajo rastlinski obrambi.

McPartland (1992) je identificiral Stevilne patogene, ki
okuzujejo konopljo. Skupno naj bi bila konoplja gostitel-
jska rastlina okrog 100 razli¢nim patogenom in Stevilnim
Skodljivcem, kot so insekti in pajkovci. Novejse raziskave
se osredotoCajo na patogene na posusSenih Zenskih
socvetjih (Thompson in sod. 2017).

Skodljivci konoplje

Navadna prSica (Tetranychus urticae) in karminasta prSica
(Tetranychus cinnabarinus), iz skupine prsic prelk sta
izrazititermofilnivrstiter zato pogosta Skodljivca prigojenju
konoplje v zavarovanih prostorih (McPartland in sod.
2000). Optimalne razmere za razvoj Skodljivcev so v ¢asu
cvetenja rastlin konoplje, zato takrat povzrocajo najvec
Skode. Prehranjujejo se na spodniji strani listov, prebadajo
posamezne celice in povzrocajo izgubljanje klorofila ter
zmanjsanje neto fotosinteze rastline. Poskodbe opazimo
kot bele ali rumene pike na zgornji strani listov (Park in Lee
2002). Problematic¢na je tudi prsica Aculops cannabicola.
Je monofag, ki napada liste, listne peclje, meristeme in
socvetja Zenskih in moskih rastlin. Povzroc¢a zvijanje in
nekroze listov, ter zmanjSuje produkcijo smolnih snovi pri
konoplji (Petanovic¢ in sod. 2007). Konoplja je priljubljena

gostiteljska rastlina tudi uSem. Vecinoma jo napadajo siva
breskova u$ (Myzlis persicae), konopljina us (Phorodon
cannabis) in ¢rna fizolova us (Aphrid fabae). Prehranjujejo
se s floemskim sokom, le redke sesajo ksilem. Zadrzujejo
se na spodniji strani listov in povzrocajo venenje in rume-
nenje ter so prenasalci stevilnih gliv, bakterij in virusov
(Kennedy in sod. 1959; Prado in Tjallingii 1994). Izloc¢ajo
eksudat, medeno roso, s katero se prehranjujejo mravlje
in glive sajavosti, ki povzrocajo sekundarne poskodbe
na rastlinah (McPartland in sod. 2000). USi na konoplji so
toplo in vlago ljube, previsoke temperature povzrocajo
pritlikavost osebkov, zmanjsujejo plodnost in skrajSujejo
njihovo Zivljenje. So pogostejsi Skodljivec pri pridelavi na
prostem (Chiin Su 2006). V nadzorovanih prostorih in ras-
tlinjakih je zelo pogost Skodljivec rastlinjakov &¢itkar (Tri-
aleurodes vaporariorum). Bolezenska znamenja napada
in poskodbe so podobne usem, rastline izgubljajo vigor,
listi venijo in rumenijo. Ob moc¢nejSem napadu rastline
propadejo (McPartland in sod. 2000). Rastlinjakov s¢itkar
ravno tako izlo¢a medeno roso, s katero privabi glive saja-
vosti, ki posledi¢no zmanjSujejo neto fotosintezo rastline
(Hall 1982; Byrne in Miller 1990). Optimalne razmere za
razmnozevanje so pri 24 °C in visoki relativni zrac¢ni vlagi,
ko samice lezejo sto in vec jaj¢ec na spodnjo stran listov
(Gamarra in sod. 2020). Poleg rastlinjakovega Scitkarja
sta zelo problemati¢na Se tobakov resar (Thrips tabaci) in
cvetli¢ni resar (Frankliniella occidentalis). Cvetli¢ni resar
je Skodljivec zunaj rastocih rastlin, medtem ko se tobakov
resar pojavlja pri pridelavi rastlin konoplje v zavarovanih
prostorih (McCune in sod. 2021). Resarji sesajo celi¢ni sok
na spodniji strani listov, zato so prve poSkodbe tezko vidne.
Ob mo¢nejSem napadu na listih najdemo njihove izlocke,
vidne kot majhne ¢rne pike. IzleZze se do osem generacij
letno, vendar je Stevilo moc¢no odvisno od temperature
(Van Rijn in sod. 1995, McPartland in sod. 2000).

Patogeni konoplje

Najpogostejsi patogen, ki napada rastline konoplje je siva
plesen, ki jo povzroca gliva Botrytis cinerea. Njen razvoj
pospesuje visoka relativna zra¢na vlaga, zato na obde-
lovalnih povrsinah v deZevnih mesecih povzroca velike
izpade pridelka (Van der Werf in sod. 1995). Do okuzbe
koreninskega sistema pride v vseh razvojnih stopnjah
rastline, socvetja pa gliva kolonizira ob poznem cvetenju
ali po spravilu pridelka socvetij. Okuzba lahko izbruhne
v susilnicah ali med skladis¢enjem in s tem zmanjSuje
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kakovost in uporabnost socvetij (Punja in sod. 2019).
Pogosti patogen rastocih rastlin je pepelovka, ki jo povz-
rocCata glivi Podosphaera macularis (prej Sphaerotheca
macularis) in Leveillula taurica. Napadata mlade rastline
na katerih se bolezenska znamenja pokazejo nekaj tednov
po okuzbi. Okuzba je omejena na liste in se Siri v suhih
rastnih razmerah, ob nizki stopnji osvetlitve in slabem
krozenju zraka. Konidiji uspesno kalijo pri relativni zracni
vlagi 0 — 100 %. Ob mo¢nem napadu je okuzba za rastlino
usodna (Nour 1958; McPartland in sod. 2000).

Vpliv sekundarnih
metabolitov konoplje na
Skodljivce in patogene

Prevladujodi terpeni v eteri¢cnem olju konoplje — a-pinen,
B-mircen, ocimen, terpinolen in trans-kariofilen delujejo
insekticidno na navadno prsico (T. urticae) in us Aula-
corthum solani (Gérski in sod. 2016). Pri rastlinah, ki so
bile izpostavljene napadu navadne prSice se je povisala
vsebnost vseh analiziranih terpenov, razen a-pinena.
Vsebnost terpenov se je povisala tudi v socvetjih rastlin,
ki so bile pred cvetenjem obdelane z akaricidom, kar
naj bi nakazovalo pomembnost interakcije s Skodljivcem
(Kostanda in Khatib 2021). Ceprav je v konoplji veliko
terpena [-kariofilena, njegovega insekticidnega delo-
vanja na konopljo $e niso proudili. Kljub temu sklepajo, da
naj bi deloval podobno (Kostanda in Khatib 2021) kot proti
komarju 8¢itarju (Aedes aegypti), zitnemu kutarju (Rhyzo-
pertha dominica), rizevemu zuzku (Sitophilus oryzae) in
rizevemu mokarju (Tribolium castaneum) (Satyal in Setzer
2014). Za enkrat tudi ni znano, ¢e na konopljo deluje kot
atraktant moskih osebkov navadne prsice in posledi¢no
vecjo dovzetnosti konoplje na napad prSice, prisoten
seskviterpen alkohol farnesol (Nuutinen 2018), kot je to
pri rastlini iz iste druzine — hmelju (Regev in Cone 1975).

Po izpostavitvi konoplje navadni prsici se je v listih
in socvetjih povecala vsebnost kanabinoidov CBG za
29 %, CBC za 41 % in A°-THC za 52 %, medtem ko je bila
vsebnost CBCA visja pri kontrolnih rastlinah, ki niso bile
izpostavljene skodljivcu.

Zaradi sinteze hlapnih snovi z insekticidnim delovan-
jem, ima konoplja dobre sosedske odnose z drugimi rast-
linskimi vrstami. Rastline konoplje v blizini bombaznih polj
naj bi zmanjSevale pojavnost Skodljivca listov bombaza

Alabama argillacea, kot vmesni posevek v pridelavi
zelenjadnic zmanjSuje prisotnost kapusovega belina
(Pieris brassicae), rastline krompirja $¢iti pred koloradskim
hros¢em (Leptinotarsa decemlineata) in zmanjSuje
pojavnost poskodb Delia coarctata na posevkih psenice
(McPartland 2000).

Ze leta 1952 so se zacele raziskave o potencialnem
protimikrobnem delovanju bioaktivnih snovi konoplje.
Danes vemo, da na kanabinoidno biosintezno pot v
konoplji dokazano vpliva prisotnost bakterijskih in glivnih
patogenov. Stevilni kanabinoidi delujejo celo na odporne
seve bakterij (Gorelick in Bernstein 2017).

Eteri¢no olje konoplje deluje mocno protimikrobno
proti Gram-pozitivnima bakterijama Bacillus cereus in
Staphylococcus aureus; Gram-negativnim bakterijama
Pseudomonas aeruginosa in Escherichia coli ter glivam
Candida albicans in Aspergillus niger (Satyal in sod.
2012). Nissen in sodelavci so leta 2010 izvedli raziskavo
protimikrobnega delovanja konopljinega ekstrakta v
razmerah in vitro. lzmed treh izbranih sort konoplje se je
za najucinkovitejSega proti Gram-pozitivnima bakterijama
Clostridium spp. in Enterococcus spp. ter Gram-negativn-
ima bakterijama Pseudomonas spp. in Pectobacterium
spp., ter kvasovkam pokazal ekstrakt sorte Futura. Razlog
za Sirok spekter delovanja ekstrakta te sorte je najverjet-
neje visja vsebnost terpena terpinolena.

Nekateri terpeni imajo v povezavi s kanabinoidi siner-
gisti¢ni ulinek, zato poleg lastnega repelentnega delo-
vanja na skodljivce, povecajo tudi insekticidno delovanje
kanabinoidov (Russo 2011).

Konopljini sekundarnim metaboliti, tako terpenoidi kot
kanabinoidi, imajo tudi protiglivhe lastnosti. Izolata THC in
CBD preprecita kalitev glive Phomopsis ganjae (McPart-
land 1984). Kanabinoida CBC (Turner in Elsohly 1981) in
CBG (Elsohly in sod. 1982) ter terpenoidi in fenoli linalol,
citronelol, geraniol, eugenol (Kurita in sod. 1981) limonen,
evkaliptol, B-myrcene, a- in B-pinen delujejo tako proti
bakterijam kot proti glivam (De Groot 1972). Ekstrakt listov
konoplje inhibira rast in razvoj glive Aspergillus niger in s
tem prepreci nastanek ¢rne plesni, ki je pogosto prisotna
bolezen na sadju in zelenjavi (Wasim in sod. 1995). V
celicnih kulturah konoplje, suspenzija micelija dveh
najpogostejsih patogenih gliv, Pythium aphanidermantum
in B. cinerea, pospesi biosintezne poti in poviSa vsebnosti
triptofana, fumarata, aspartata in glutamina (Flores-San-
chez in sod. 2009).

Ob okuzbi z glivo B. cinerea se poveca izrazanje
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genov vpletenih v signalno pot salicilne kisline, jasmonske
kisline in etilena (Balthazar in sod. 2020). V vecini primerov
rastlinski obrambni mehanizem proti nekrotrofnim
organizmom deluje po signalni poti jasmonska kislina/
etilen (Thomma in sod. 2001). Ob okuZzbi mladih listov
konoplje z glivo B. cinerea, se poveca izrazanje encima
fenilalanin amonijak liaze (slika 3.), oznacevalca v signalni
poti jasmonska kislina/etilen, ki katalizira zacetno reakcijo
biosinteze fenilpropanoidov. Fenilpropanoidi so zac¢etniki
za kompleksne sekundarne metabolite, kot so na primer
pigmenti ali protimikrobni fitoaleksini (Balthazar in sod.
2020). Jasmonska kislina je pomembna za sintezo fla-
vonoidov in alkaloidov (Hayat in sod. 2010) ter vpliva na
vsebnost terpenoidov in kanabinoidov v rastlinah konoplje
(Salariin Mansori in sod. 2013). Salicilna kislina je povezana
s sistemsko pridobljeno odpornostjo, v kateri se povecluje
tudi sinteza sekundarnih metabolitov (Hayat in sod. 2010),
vendar njena vloga v obrambi konoplje pred B. cinerea ni
povsem jasna (AbuQamar in sod. 2006). Eksogena sali-
cilna kislina povecuje ekspresijo gena za THC-sintazo, kar
potrjuje njeno vlogo v stimulaciji biosinteznih poti sekund-
arnih metabolitov (Jalali in sod. 2019). Predvidevajo, da
dolo¢ene sorte konoplje, okuzene s B. cinerea lahko

pridobijo sistemsko odpornost (Balthazar in sod. 2020).
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Vse bolj je jasen pomen mikrobioma in z njim tudi
endofitnih bakterij in endofitnih gliv pri rastlinah, vklju¢no
s konopljo (Kusari in sod. 2013; Kusari in sod. 2014; Taghi-
nasab in Jabaji 2020). Predvidevajo, da so endofiti antago-
nisti Stevilnih patogenov, med njimi konopljini endofiti tudi
antagonisti glivnih rodov Trichothecium in Botrytis (Kusari
in sod. 2013; Kusari in sod. 2014). Ob prisotnosti endofitov
se poveca izrazanje genov vpletenih v biosintezni poti
mevalonske kisline in metil-eritriol-4-fosfata (slika 2), kar
naj bi bilo klju¢no pri zviSanju odpornosti rastline proti
stresu (Mishra in sod. 2018). Endofitne bakterije pogosto
izloCajo sekundarne metabolite, ki so podobni gostiteljski
rastlini, kar Se dodatno poveca tolerantnost konoplje
proti stresnim dejavnikom (Kusari in sod. 2013). Bacillus
megaterium B4, Brevibacillus borstelensis B8, Bacillus sp.
B11, in Bacillus sp. B3 povzroc¢ajo motnje komunikacijskih
signalov (angl. ‘quorum quenching’) med celicami bakterij,
kar prepreci razvoj odpornosti proti gostiteljskim in/ali
endofitnim sekundarnim metabolitom (Taghinasab in
Jabaji 2020).

V celi¢nih kulturah navadne konoplje, tobaka BY-2 in
ameriSke koruzne sovke (Spodoptera frugiperda) delujejo
kanabinoidi citotoksi¢no in inducirajo celi¢no apoptozo
(Sirikantaramas in sod. 2005).

Slika 3. Biosintezna pot fenilpropanoidov (Thomas
in EISohly, 2016).

Figure 3. Biosynthetic pathway of phenylpropanoids
(Thomas and EISohly, 2016).
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Sklepi

Sekundarni metabolizem konoplje je kompleksen sistem,
v katerem je $e veliko neznank. Stevilne snovi med seboj
sodelujejo in imajo sinergi¢en ucinek pri obrambi rastline
pred &kodljivci in patogeni. Ceprav ekolo$ka vloga
konopljinih kanabinoidov, terpenoidov in flavonoidov se
ni povsem razkrita, je jasno, da kanabinoidi in flavonoidi
varujejo rastline pred abioti¢nim stresom v najvecji meri
pred UV sevanjem, medtem ko kanabinoidi in terpenoidi
delujejo repelentno, insekticino in protimikrobno.

Vel Studij potrjuje insekticidno in antimikrobno
delovanje kanabinoidov THC in CBD. Povecana sinteza
THC in CBD se v rastlinah konoplje pojavlja ob napadu
in po napadu Skodljivca. THC in CBD s Stevilnimi terpeni
ucinkujeta sinergi¢no.

Ko rastlino napade skodljivec ali jo okuzi patogen, se
aktivirajo signalne poti, ki delujejo na encim fenilalanin
amonijak liaza ali na poti mevalonske kisline in metil-er-
itriol-4-fosfata. Fenilalanin amonijak liaza katalizira
zacetno reakcijo fenilpropanoidov, ki so klju¢ni za sintezo
fenolnih snovi, medtem ko sta sintezni poti mevalonske
kisline in metil-eritriol-4-fosfata odgovorni za sintezno

Viri

kanabinoidov in terpenoidov. Glive in bakterije dokazano
sprozijo kanabinoidne in terpenske biosintezne poti.
To potrjuje vlogo kanabinoidov in terpenov v interakciji
rastline z biotskimi dejavniki.

Na rastlinski povrsini in v rastlini so prisotni Stevilni
glivni in bakterijski endofiti, ki sodelujejo pri rastlinski
obrambi. V najvecji meri so prisotni Chaetomium globosum,
Eupenicillium rubidurum in Penicillium sumatrense (Kusari
in sod. 2014). Delujejo neposredno antagonisti¢no s patog-
enovimi sekundarnimi metaboliti ali posredno z izlo¢anjem
sekundarnih metabolitov, toksi¢nih za patogena. Endofiti
lahko spodbujajo rastlinski sekundarni metabolizem ali
celo omejujejo razvoj Skodljivega organizma v prid rastlini.

Zaradi pomanjkanja raziskav ekoloSkega pomena
sekundarnih metabolitov pri navadni konoplji, ta pomen
ni povsem jasen. Kljub temu vemo, da imajo Stevilne snovi
v konoplji varovalno vlogo pred Skodljivimi organizmi in
da je stres osnova za povecano sintezo sekundarnih
metabolitov. Z nacrtovanim in pravilnim izvajanjem stresa
in ohranjanjem zdravega rastlinskega mikrobioma lahko s
tehnologijo pridelave povec¢amo tvorbo obrambnih snovi
in s tem izboljSamo odpornost konoplje proti patogenom
in Skodljivcem.
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