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WPLYW NIKLU NA APARAT FOTOSYNTETYCZNY
ROSLIN

Effect of nickel on the photosynthetic apparatus of plants

Maria DRAZKIEWICZ

Summary. Uptake of toxic amounts of Ni®* by plants leads to quantitative changes in the structure of the photosynthetic
apparatus of plants, as well as to an inhibition of the light and dark phase of photosynthesis. Quantitative changes in the
chemical composition of the photosynthetic apparatus consist in a decrease of the level of chlorophyll, carotenoids, polar
lipids and the electmn carriers: ferredoxin, plastocyanin and cytochromes (be, f. bssy). Photosystem I and 11 differ in their
sensitivity to Ni’* action, but on the basis of the prcst:nted hitherto results we can not find unequivocally which of the
photosystems is more sensitive to the action of this cation. Ni** causes also a decrease of the Calvin- Benqon s cycle enzyme
activity, net photosynthesis and potential photosynthetic activity of leaves (Rra). The toxic effect of Ni** on photosynthesis
is strenghtened when this cation is added in pair with Cu or Cd, but diminished by the presence of Fe, Cr or Pb.
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WSTEP

Nikiel, trafiajacy do gleby jako zanieczysz-
czenie pochodzenia przemystowego badz rolni-
czego, jest tatwo pobierany przez system korze-
niowy rodlin i transportowany do todygi i lisci z
sokiem ksylemowym. Przy umiarkowanym do-
stepie z zewnatrz, pierwiastek ten wystepuje w
roslinach w kompleksach ze zwnazkamt organi-
cznymi. Przy nadmiarze Ni** moze on wystepo-
wac w roslinie w formie kationowej [10]. W ta-
kich warunkach wptywa hamujaco na wzrost ro-
§lin [10, 14, 15, 18, 21] i ich metabolizm [9, 12,
16, 17, 25], w tym takze na proces fotosyntezy
[1,2,5,6,7,11, 15,19, 20].

ROZMIESZCZENIE NIKLU W LISCIACH
I CHLOROPLASTACH

Istotne znaczenie dla przebiegu fotosyntezy
w ro§linach skazonych niklem ma jego stezenie

w liciach oraz rozmieszczenie w chloropla-
stach. W akumulacji tego pierwiastka przez li-
$cie wazna role odgrywa ich wiek. Liscie starsze
gromadza go o okofo 30% wigcej niz miodsze
[1]. W chloroplastach Ni%* jest zwiazany gtow-
nie z lamellami (52%), w mniejszym stopniu ze
stromg (35%), za$ ostonka skupia okoto 13%
Ni%t akumulowanego przez te organelle. Rozfra-
kcjonowanie lamelli wykazalo, ze kompleks II fo-
toukladu wiaze okolo 2-krotnie wigcej (42%) ni-
klu niz kompleks I fotouktadu (20%) [26).

WPLYW NIKLU NA SKEAD CHEMICZNY
APARATU FOTOSYNTETYCZNEGO ROSLIN

Chloroplasty roslin uprawianych na pocllozu
zawierajacym ponadprogowe stezenia Ni’* po-
siadaja mniej barwnikéw fotosyntetycznych [6,
11, 19, 20, 26], lipidéw [9] oraz przeno$nik6w
elektronéw: cytochroméw, plastocyjaniny i fer-
redoksyny [26] anizeli roéliny kontrolne.
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Tabela 1. Zmiany zawartosci chlorofilu w li§ciach roglin traktowanych Ni?* w zaleznosci od stezenia kationu, czasu jego

dziatania i stadium ro$liny.

Table 1. Changes in the chlorophyll content in leaves of Ni?

its action and the particular plant stages.

* treated plants, depending on the cation concentration, time of

Stezenie Ni2* Czas dziatania Chlorofil
Roélina el\iiz" con Ni%* (dni) Stadium rosliny (% kontroli) Literatura
Plant . Time of Ni** Plant stage Chlorophyll References
centration :
action (days) % of control
Ocimum wegetatywne Veeranjaneyulu i
: T
basilicum Benth. AP i vegetative Das [26]
Cuajanus cajan L. 20 mM 10 wegetatywne 100 Sheoran i in. [20]
20 mM 10 kwltme_me 100
flowering
20 mM 10 wypelnlame.stqunw 76
pod filling
20 mM 4 wypelnianie stragkow 84
20 mM | wypetnianie strakow 97 !,
Phaseolus 500 uM 7 wegetatywne 56 . .
'I"I ] L Krupaiin. [11]
vutgarts L. 200 uM 7 wegetatywne 72

Wpltyw NiZ* na zawartos¢ chlorofilu w li-
$ciach jest zalezny od wrazliwosci roSliny na ten
kation, jego dawki, czasu dziatania oraz stadium
rozwojowego rosliny. Zaleznosci te ilustruje Ta-
bela I. Obnizenie zawartosci chlorofilu w li-
$ciach moze by¢ wynikiem inhibicji biosyntezy
tego barwnika, badz stymulacji jego degradacji.
Przykiady hamowania rozktadu chlorofilu w
wycinkach lisci pszenicy i ryzu przez sole Ni2*
w stezeniu | mM (cyt. za [10]) sugeruja, ze
przedstawiony w Tabeli | spadek zawartosci te-
go barwnika jest raczej nastgpstwem hamujace-
go dziatania kationu na biosynteze chlorofilu.
Zagadnienie to wymaga jednakze szczegélowe-
g0 zbadania. Wrazliwos¢ chlorofilu a i b na
dziatanie NiZ* jest rézna i zmienia si¢ w miarg
uptywu czasu kontaktu tego kationu z ro$ling
(Tabela 2). Poczatkowo, wigksza wrazliwosé
wykazuje chlorofil b, zas po uplywie pewnego
czasu, chlorofil a. Zagadnieniem dyskusyjnym
pozostaje wrazliwo$¢ karotenoidéw na dziatanie
Ni2*. Z badan prowadzonych na kukurydzy (Ta-
bela 2) wynika, ze karotenoidy sa mniej wrazli-
we anizeli chlorofil (a+b), co stwierdzono takze

w przypadku Cd>*, Hg?* i Zn>* [4, 8. 24]. Nato-
miast wyniki uzyskane w przypadku fasoli
wskazuja na silniejszy wplyw Ni** na poziom
karotenoidéw niz chlorofilu (a+b) [11].

Nikiel ingeruje w proces biosyntezy lipidéw
polarnych, powodujac spadek ich zawartosci w
organach fotosyntetyzujacych roélin  nawet
o okolo 90%. Kation ten silniej wplywa na
biosyntez¢ monogalaktozylodiacyloglicerolu i
digalaktozylodiacyloglicerolu niz fosfolipidow.
Biosynteza fosfatydyloglicerolu i fosfatydy-
locholiny hamowana jest w wigkszym stopniu
niz biosynteza fosfatydyloinozytolu i fosfatydy-
loetanolaminy [9]. Fosfatydyloglicerol warun-
kuje zdolno$¢ fotouktadu I do przenoszenia ele-
ktronéw oraz szybkos¢ transportu elektronéw
przez fotouktad I (cyt. za [3]). Natomiast fosfa-
tydylocholina odgrywa istotng role w zwigksza-
niu aktywnosci fotouktadu II (cyt. za [3]). Ha-
mowanie biosyntezy tych zwiazkéw przez Niz*
moze zatem prowadzi¢ do zaklécen w foto-
syntetycznym transporcie elektronéw.

Mechanizm hamowania biosyntezy lipidow
polarnych przez Ni%* jest niejasny. Hamowanie
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Tabela 2. Zawartos¢ barwnikéw fotosyntetycznych w lisciach kukurydzy rosnacej na podiozu z Ni2* (Drazkiewicz i Baszyn-
ski, nie publikowane); w nawiasach ( ) podano wartosci wzgledne.

Table 2. The content of photosynthetic pigments in leaves of Ni* treated maize seedlings (Drazkiewicz i Baszynski, unpub-
lished); relative values are given in brackets ( ).

T mg/g swiezej masy lisci
Steieaie i M mg/g of leaf fresh weight
NiZ* - M Chlorofil a Chlorofil b Chlorofil (a+b) Karotenoidy
A SERE R 1 Chlorophyll a Chlorophyll b Chlorophyll (a+b) Carotenoids
8 dni wzrostu
8 days of growth
0 1.6240.31 0.30+0.08 1.91+0.23 0.36+0.07
(100) (100) (100) (100)
100 1.20£0.06 0.17+0.01 1.3740.04 0.31+0.02
(74) (57) (72) (86)
200 0.90+0.08 0.11£0.03 1.01+0.05 0.28+0.02
- (53) (37 (53) (78)
10 dni wzrostu
10 days of growth
0 1.74+0.18 0.3440.11 2.0840.09 0.36+0.02
(100) (100) (100) (100)
100 1.15+0.07 0.15+0.05 1.3040.03 0.30+0.01
(66) (44) (62) (83)
200 0.77+0.04 0.15+0.07 0.92+0.03 0.23+0.03
- (44) (44) (44) (64)
13 dni wzrostu
13 days of growth
0 1.69+0.02 0.38+0.06 2.07+0.05 0.33+0.03
(100) (100) (100) (100)
100 1.16+0.14 0.3240.10 1.48+0.10 0.25+0.01
(69) (84) an (76)
200 0.92+0.27 0.2940.22 1.21+0.06 0.22+0.00
(54) (76) (58) (67)

to moze by¢ wynikiem interakcji metalu z enzy-
mami wlaczonymi w ten proces, ich grupami
aktywnymi: sulfhydrylowymi lub karboksy-
lowymi, badZ metabolitami posrednimi na szla-
ku biosyntezy lipidéw. Wigksze powinowactwo
tego kationu do ligandéw zawierajacych tlen niz
siarke [25] sugeruje, ze hamowanie biosyntezy
lipidéw polarnych moze by¢ w wigkszym sto-
pniu wynikiem interakcji Ni2* z grupami karbo-
ksylowymi niz sulfhydrylowymi enzyméw
zwiazanych z synteza i acylacja kwaséw tlusz-
czowych. Ni** powoduje ponadto wzmozona
peroksydacje lipidow, prowadzaca do zwigksze-

nia przepuszczalnosci bton plazmatycznych
[16], a takze redukcje zaréwno diugosci taricu-
cha jak i stopnia nienasycenia kwaséw tluszczo-
wych w fosfolipidach plazmalemmy w warun-
kach in vive [18). Wystgpowanie analogicznych
zmian pod wptywem tego kationu w fosfolipi-
dach blon tylakoidowych mogloby prowadzi¢
do obnizenia ptynnosci tych blon, a w naste-
pstwie tego do zakléceri w fotosyntetycznym
transporcie elektronéw.

NiZ* powoduje zmiany w zawartosci niekt6-
rych przeno$nikéw elektronéw w btonach tyla-
koidowych. W najwigkszym stopniu wptywa on
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na obnizenie poziomu cytochromu bg i ferredo-
ksyny. W mniejszym stopniu jony tego metalu
oddziatuja na zawartos$¢ cytochromu bssg, zas w
najmniejszym — na poziom plastocyjaniny i cy-
tochromu f [26].

INGERENCJA NI** W FOTOSYNTETYCZNY
TRANSPORT ELEKTRONOW

Informacje dotyczace tego zagadnienia po-
chodza przede wszystkim z badan in vitro, w
ktérych chloroplasty, tylakoidy, badZ permeap-
lasty traktowane byly Ni“". Rzadziej natomiast
prowadzono do$wiadczenia in vivo mimo, iz w
wigkszym stopniu odzwierciedlaja one sytuacje
wyslcpujqcazw warunkach naturalnych. Wyka-
zano, ze Ni“* ingeruje w transport elektronéw
zwiazany z fotouktadem II, co przejawia si¢ w
hamowaniu reakcji Hilla zar6wno w warunkach
in vitro [11, 13, 21, 22] jak i in vive [11, 20].
Wprowadzenie sztucznych donoréw elektro-
now, dostarczajacych elektrony bezposrednio
do centrum reakcyjnego fotouktadu II nie przy-
wracato aktywnosci reakcji Hilla. Wnioskowa-
no wiec, ze NiZ* inaktywuje centrum reakcyjne
tego fotoukladu albo przenosniki elektronéw
wystepujace po jego stronie akceptorowej, badz
wywoluje zmiany stosunku biatek do lipidéw w
strukturze chloroplastéw [13, 22]. Staly stosu-
nek Fy/Fm* niezaleznie od stezenia Ni“* sugeru-
je, ze kation ten zasadniczo nie wptywa na cen-

*Stosowane skréty: ASC= askorbinian; bssv= cytochrom
bssy; CFy-CFi= kompleks syntetazy ATP (CF,= czgsé blo-
nowa, CFi= czynnik sprzggajacy); cyt f= cytochrom f;
DCIP=2 6-dichlorofenoloindofenol; Fd= ferredoksyna; Fn=
fluorescencja maksymalna; FNR= oksydoreduktaza ferredo-
ksyna-NADP; F.= fluorescencja zmienna; LHC I= kom-
pleks fotouktadu I zbierajacy energie; LHC Il= anteny
energetyczne fotoukladu II; MV= metylowiologen; NAD-
gly-P= aldehyd 3 - fosfoglicerynowy zwigzany z dwunu-
kleotydem  nikotynamidoadeninowym;  NADP-gly-P=
aldehyd 3-fosfoglicerynowy zwigzany z fosforanem dwunu-
kleotydu nikotynamidoadeninowego; OEC= kompleks roz-
szezepiajacy  wodg;  Peso, Prw= centrum reakcyjne
fotouktadu II i I; PC= plastocyjanina; PGA= kwas 3-fosfo-
glicerynowy; PMS= metylosiarczan-N-metylofenazyniowy;
PQ-= plastochinon; PQH2= zredukowany plastochinon; Qa,
Qg= pierwszy i drugi akceptor chinonowy II fotouktadu;
Rig= indeks zywotnosci (miara potencjalnej aktywnosci
fotosyntetycznej lisci); RUBISCO= karboksylaza/oksygena-
zarybulozobisfosforanowa

trum reakcyjne II fotouktadu [11]. Podobnie, hi-
poteza zaktadajaca zmiany stosunku bialek do
lipidéw w chloroplastach pod wptywem NiZ*
nie znalazla dotychczas potwierdzenia ekspe-
rymentalnego. Wykazano jedynie, iz w liciach
ro§lin rosnacych na podilozu z Ni?* nastepuje
spadek zawartosci biatek rozpuszczalnych [20] i
hamowanie biosyntezy lipidéw polarnych [9].
Natomiast wyniki uzyskane podczas pomiar6w
aktywnosci fotoukladu II metoda indukcji fluo-
rescencji i termoluminescencji w blonach tyla-
koidowych Pisum sativum traktowanych Ni%*
sugeruja, ze kation ten hamuje transport elektro-
néw na poziomie drugiego chinonowego akcep-
tora elektronéw Qp (Ryc. 1), poprzez bezpo-
srednia modyfikacje miejsca QB [13]. Ponadto
wazng role w wywolanej obecnoscia NiZ* inhi-
bicji transportu elektronéw odgrywa H*. Wyni-
kiem dziatania Ni** na blony tylakoidowe jest
indukowanie ich wysokiego stanu energetycz-
nego (gradientu protonéw) [21].

Ni®* wplywa réwniez na aktywnos¢ fotou-
ktadu I. Znajduje to wyraz w hamowaniu zaréw-
no reakcji DCIP->MV w chloroplastach jecz-
mienia i fasoli w warunkach in vitro i in vivo
[11, 22] jak i reakcji PMS—MV oraz
ASC—-NADP (Ryc. 1) w permeaplastach sinicy
Cylindrospermum in vitro [21]. Inhibicja reakcji
DCIP—MYV sugeruje, ze transport elektronéw
zwigzany z fotoukladem I blokowany jest na od-
cinku pomigdzy cytochromem f i centrami zela-
zowo-siarkowymi zwigzanymi z podjednostka-
mi IV-VI kompleksu fotouktadu I. W tym przy-
padku bezposrednim miejscem dziatania Ni%*
moze by¢ zaréwno cytochrom f jak i plastocyja-
nina, na co wskazuje spadek poziomu tych prze-
nosnikow eletronow w chloroplastach roslin
rosngcych na podtozu z Ni2+ [26]. Hamowanie
reakcji ASC—NADP natomiast moze by¢ wyni-
kiem oddzialywania Ni** zaréwno na cyto-
chrom f i plastocyjaning, jak tez na ferredoksy-
ng, ktérej poziom takze ulega obnizeniu u roslin
traktowanych Ni2* [26].

Niewatpliwie czynnikiem zakl6cajacym
fotosyntetyczny transport elektronéw jest niski
poziom chlorofilu (a+b) w chloroplastach roslin
rosnacych na podiozu z Ni?*. Krupa i in. [11]
wykluczaja mozliwos¢ destrukcyjnego dziatania
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Ryc. |. Miejsca ingerencji Ni~* w fotosyntetyczny transport elektrondw.

Fotouktad I

—
Fotouktad | CF, - CF,;

Fig. 1. Sites of Ni** interference in photosynthetic electron transport.

Ni2* na chlorofil anten energetycznych i cen-
trum reakcyjnego II fotouktadu. Zatem stwier-
dzony pod wptywem Ni2* spadek poziomu tego
barwnika (Tabela 1, 2) moze dotyczy¢ anten
energetycznych i/albo centrum reakcyjnego I fo-
touktadu, badZ kompleksu chlorofil a/b-biatko,
zbierajacego $wiatto.

Obnizanie si¢ zawarto$ci cytochromu bg w
chloroplastach roslin traktowanych NiZ* [26]
sugeruje, ze kation ten moze wywolywac¢ hamo-
wanie fosforylacji cyklicznej (Ryc. 1). Wymaga
to jednak potwierdzenia eksperymentalnego.

Nadal aktualne pozostaja pytania: ktéry z fo-
touktadéw wykazuje wieksza wrazliwo$¢ na
dziatanie Ni%* oraz, czy istnieje wsp6izaleznosé
pomiedzy prokariotyczng badZ eukariotyczng
natura ro§liny a wrazliwoscig fotouktadéw na
Ni?*. Rozstrzygniecie tych kwestii wymaga ba-
dari na szerszym materiale ro§linnym, w identy-
cznym uktadzie doswiadczalnym.

ODDZIALYWANIE Ni** NA ENZYMY CYKLU
CALVINA-BENSONA I FOTOSYNTEZE, NETTO

NiZ* wplywa tez na faze¢ ciemna fotosyntezy.
Powoduje on obnizenie aktywnosci wszystkich
enzyméw cyklu Calvina-Bensona [20]. Stopien

obnizenia aktywnosci jest zalezny od stezenia
Ni** i stadium rozwojowego rosliny poddawa-
nej dziataniu tego kationu (Tab. 3). Utrata
aktywnosci karboksylacyjnej RUBISCO w obe-
cnosci Ni“* jest zwiazana z zastgpowaniem
przez Ni** kation6w Mg2+ w potréjnym kom-
pleksie RUBISCO—COz-Mg2+. od utworzenia
ktérego zalezna jest aktywno$¢ tego enzymu
[25].

Ni?* powoduje redukcje fotosyntezy netto w
roSlinach o 32-65%, zaleznie od stezenia, sta-
dium rozwojowego rosliny i wieku lisci [1, 20].
Obniza tez w znacznym stopniu warto§¢
wskaZnika potencjalnej aktywnosci fotosyntety-
cznej lisci Rfd [11]. Obnizenie tej wartosci, po-
dobnie jak wzrost wewnetrznego stgzenia CO2
w lisciach roslin rosnacych na podtozu z NiZ*
[19, 20] wskazuja na opdZnienie asymilacji CO2
w tych lisciach. Niewatpliwie jest to efektem
bezposredniego dziatania Ni%* na aktywnos¢
karboksylazy/oksygenazy rybulozobisfosforano-
wej i innych enzyméw cyklu Calvina-Bensona
[20] lecz moze wynika¢ takze z hamowania re-
akcji $wietlnych, ktérych produkty: NADPH i
ATP sa wykorzystywane w fazie ciemnej foto-
syntezy. Krupa i in. [11] postuluja natomiast
mozliwo$¢ hamowania fotosyntetycznego trans-
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Tabela 3. Wplyw le‘ na aktywnos¢ enzyméw cyklu Calvina — Bensona (wg Sheoran i in. [20]).
p

Table 3. Effect of Ni**

on the activity of the enzymes of Calvin — Benson's cycle (based on Sheoran et al.[20]).

Wiek roéliny (dni)
Plant age (days)

30 | 70
g“zy"‘l’ Stezenie Ni** (mM)
nzymes Ni** concentration (mM)
0.5 1.0 I 10
Spadek aktywnosci (%)
Activity decrease (%)

RUBISCO 23 34 9
Kinaza fosfoglicerynianu
3-PGA kinase 2 i 20
Dehydrogenaza aldehydu fosfo -
glicerynowego-NADP 27 30 27
NADP-gly-P dehydrogenase
Dehydrogeneza aldehydu fosfo -
glicerynowego-NAD 27 32 9
NAD-gly-P dehydrogenase
Aldolaza
Aldolase & 30 2
Fosfataza fruktozo-1,6-bisfos -
foranu 16 32 11
Fructose-1,6-bisphosphatase

portu elektronéw na zasadzie sprzgzenia zwrot-
nego wskutek ograniczenia pod wptywem Niz*
zuzycia ATP i NADPH w reakcjach cyklu Cal-
vina-Bensona, co ilustruje Ryc. 2. Kation ten
powoduje ponadto wyraZny spadek szybkosci
przewodnictwa szparkowego i transpiracji w li-
$ciach [19, 20]. Mechanizm hamowania foto-
syntezy w ro$linach rosnacych na podiozu z
Ni%* jest wigc bardziej zlozony niz w warun-
kach in vitro.

MNadmiar ATF | NADPH
o

Regulacja zwrotna

PSIl—PSI

Ryc. 2. Posredni wptyw niklu na fotosyntetyczny transport
elektronéw in vive (wg Krupy, nie publikowane).

Fig. 2. An indirect in vivo effect of nickel on photosynthetic
electron transport (according to Krupa, unpublished).

WPLYW OBECNOSCI INNYCH METALI
CIEZKICH NA TOKSYCZNOSC NI**
W STOSUNKU DO PROCESU FOTOSYNTEZY

Na toksycznos¢ Ni%* duzy wptyw wywieraja
inne metale cigzkie. Stwierdzono, ze wczesniej-
sze wprowadzenie Fe do $rodowiska wzrostu
Chlorella vulgaris tagodzi toksyczny wplyw
Ni’* na fotosyntetyczne pobieranie CO2 przez
ten orgamzm Na(omlast zaréwno Cu”* jak i
Cd w obecnosci Ni +d31ala}aw sposéb syner-
gistyczny na omawiany proces [2, 12]. Toksycz-
no$¢ samego Ni~* w stosunku do fotosyntetycz-
nego wiazania CO2 przez Nostoc muscorum jest
wieksza anizeli w potaczeniu z Cr oraz Pb [17].
Ni** i Zn**, stosowane réwnoczesnie w da-
wkach subkrytycznych moga powodowacé wy-
stapienie objawéw toksycznosci u niektérych
ro$lin, mimo ze kazdy z nich z osobna jest nie-
szkodliwy [10]. Mozna wigc w tym przypadku
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oczekiwaé zaklécen w przebiegu procesu foto-
syntezy.

UWAGI KONCOWE

Wyniki uzyskane w dotychczasowych bada-
niach nad wplywem Ni** na proces fotosyntezy
ukazuja wielokierunkowo$¢ ingerencji tego me-
talu w omawiany proces. Zwracajz ponadto
uwage na zalezno§¢ toksycznosci Ni * od sta-
dium rozwojowego roéliny oraz obecnosci in-
nych metali cigzkich w §rodowisku. Nie przyno-
sza jednak odpowiedzi na wiele intrygujacych
pytari, dotyczacych w szczegélnosci mechani-
zméw ingerencji tego kationu w omawiany pro-
ces na poziomie molekularnym. Problemy te
winny znaleZ¢ rozwigzanie w przysziych bada-
niach.
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