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WPLYW OLOWIU NA FOTOSYNTEZE

The effect of lead on photosynthesis

Daria SLOWIK

Summary: The current knowledge on the effect of lead on photosynthesis is reviewed. Lead decreases the rate of
photosynthesis. It is taken up mainly by roots of plants. Leaves accumulate only a little part of this toxicant. Lead impedes a
synthesis of photosynthetic pigments. This may be a reason of decrease of photosynthesis, but there are other reasons of
decrease of photosynthesis since some researches have found that lead doesn’t inhibit a synthesis of photosynthetic
pigments. In light reactions lead restricts photosynthetic electrons transport, especially in PS II. Lead decreases the amount
of LHC II proteins. The most sensitive is Dy protein of PS IL In dark reactions lead diminishes activity or synthesis of
enzymes involved in this phase (RuBPC,E. C.4.1.1.39 and PEPCE. C.4.1.1.31). It seems that primary target of lead on
photosynthesis are dark reactions.
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WSTEP

Pomimo prowadzonych od kilku dziesigcio-
leci intensywnych badan, mechanizm dziatania
jonéw ofowiu na proces fotosyntezy nie zostat

mu s3 nieliczne, ponadto rézni badacze otrzy-
mali niejednokrotnie sprzeczne wyniki.

Niniejszy artykul ma na celu podsumowanie
dotychczasowych rezultatéw badari nad dziata-
niem jonéw ofowiu na fotosyntezg.

catkowicie wyjasniony. Poznano potencjalne
mozliwosci ich oddziatywania na wiele etapéw
fotosyntezy, ale nadal nie okreslono do korica
pierwotnych reakcji oddziatywania olowiu na
omawiany proces. Dotychczasowe badania na
poziomie molekularnym dotyczace tego proble-

POBIERANIE OLOWIU I JEGO
ROZMIESZCZENIE W ROSLINIE

Ot6éw jest pobierany gléwnie przez korzenie
[95], zwlaszcza w obrebie strefy wlosnikowej

Skréty: ALAD (E. C.4.2.1.24) - dehydrataza kwasu delta-aminolewulinowego; Di — biatko, centrum reakcji PSII; Fo — nie-
zmienna minimalna fluorescencja, charakteryzujaca otwarte centra reakcji; Fn — maksymalna fluorescencja, charakteryzujaca
zamkniete centra reakcji; Fy — zmienna fluorescencja, wyrazona jako réznica Fn i Fo; Fu/Fm — wskaZnik fotochemicznej
wydajnosei fotosystemu 11 (PSIL); LHCII - zbierajacy $wiatlo kompleks chlorofil a/b — biatko; PEPC (E. C.4.1.1.31) — karbo-
ksylaza fosfoenolopirogronianowa; PSI(II) — I(II) fotosystem; RuBPC (E. C.4.1.1.39) — karboksylaza/oksygenaza rybulozo-
1,5-bisfosforanowa; L2 — potéwkowy czas przejscia od Fo do Fm; PQ — plastochinon; Qa - chinon A; Qg - chinon B; OEC -
kompleks biatkowy uczestniczacy w wydzielaniu tlenu; Phe — feofityna; ATP — adenozynotréjfosforan; NADH - dinukleotyd
nikotynoadeninowy, forma zredukowana; NADPH — fosforan dinukleotydu nikotynoadeninowego, forma zredukowana.
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i merystematycznej (protoderma i czapeczka)
[28, 34], a nastgpnie jest on przemieszczany dro-
ga apoplastyczng w kierunku organéw nadzie-
mnych [17, 18, 19, 20, 84, 102, 103]. Znacznie
wigksza czg$¢ pobranego przez rosling otowiu
(93-96%) zatrzymywana jest w obrebie korze-
nia [17]. Uwaza sig, Ze korzen gromadzi od 3 do
50 razy wigcej otowiu niz liscie [37, 56].

Czes$¢ otowiu, ktéra dotrze do lisci, transpor-
towana jest w ich obrgbie przede wszystkim
wigzkami przewodzacymi, gdzie jest on akumu-
lowany [6, 48]. Najwigcej ztogéw ofowiu znaj-
duje si¢ w komérkach budujacych wiazke liscia
oraz w przestworach migdzykomérkowych [99].
W odrebie komorki otéw wystepuje najczesciej
w pierwotnej $cianie komérkowej, wakuolach,
retikulum endoplazmatycznym, aparacie Gol-
giego, otoczce jadrowej, plazmodesmach, rza-
dziej natomiast w chloroplastach, mitochon-
driach, jadrze komérkowym oraz jaderku. Nie
stwierdzono ztogéw otowiu w peroksysomach i
wtérnej Scianie komérkowej [35, 48, 65, 66, 93,
94, 98, 101]. Takie rozmieszczenie otowiu w
komérce moze byé zwiazane z mechanizmem
odpornosci rolin na ten metal. Zdeponowanie
jonéw ofowiu w wakuoli czy Scianie komérko-
wej uniemozliwia ich bezposredni wplyw na
przebieg podstawowych proceséw metabo-
licznych komorki [97]. Duza rolg w transporcie
jonéw metali ciezkich do wakuoli odgrywaja
fitochelatyny [90], syntetyzowane w ro$linie w
odpowiedzi na zwigkszona ilo$¢ pobranych jo-
néw tych metali [87, 88]. Peptydy te zbudowane
sa z trzech rodzajéw aminokwaséw: kwasu glu-
taminowego, cysteiny i glicyny, a do ich syntezy
niezbedny jest konstytutywny enzym, syntetaza
fitochelatynowa, aktywowany przez wolne jony
Pb*2 [88].

Ze wzgledu na to, ze tylko bardzo niewielka
czgS¢ pobranego przez rosling otowiu przedosta-
je sig do lisci, a jeszcze mniejsza do chloropla-
stéw, w badaniach nad wptywem tego metalu na
poszczegolne procesy i reakcje sktadowe foto-
syntezy wazne jest przyjecie odpowiedniej me-
tody. Otéw mozna wprowadzaé¢ bezposrednio
do lisci wraz z pradem transpiracyjnym, poprzez
umieszczenie odcigtego korica li§cia w wodnym
roztworze soli tego metalu. Wptyw otowiu na

fotosyntezg jest w takim przypadku bezposredni
a nie posredni, co moze mie¢ miejsce przy ogra-
niczonym transporcie wody w obrebie korzeni, a
tym samym zmniejszonym jej dostepie do lisci.

OBJAWY TOKSYCZNEGO DZIALANIA OLOWIU
NA ROSLINY

Zmiany, jakie wywoluje oléw w lisciach sa
drastyczne, chociaz dociera do nich tylko zniko-
ma cze$¢ tego metalu. Giéwnym objawem to-
ksycznego dziatania ofowiu jest ograniczenie
wzrostu i chloroza [26]. Liscie roslin poddanych
dziataniu otowiu charakteryzuja si¢ mniejsza
powierzchnig blaszki, wolniejszym wzrostem,
obnizeniem turgoru oraz mniejsza rozwartoscia
szparek; czgsto tez na skutek obnizonej zawarto-
$ci chlorofilu zmieniaja barwe na czerwona [48,
58, 97]. Etiolowane liscie potraktowane ofo-
wiem, a nastgpnie wystawione na Swiatto, zazie-
leniajg si¢ znacznie stabiej w poréwnaniu z lisé-
mi nie traktowanymi tym metalem [97]. Zmiany
te, szczegdblnie dotyczace lisci miodych, Swiad-
cza o wystgpowaniu zaburzen w procesie synte-
zy chlorofilu, wywolanych obecnoscig ofowiu.
W lisciach dojrzatych takie zmiany Swiadczy¢
moga o nasileniu degradacji chlorofilu [2].

SYNTEZA BARWNIKOW
FOTOSYNTETYCZNYCH

Otéw hamuje synteze barwnikéw fotosynte-
tycznych [17, 32, 60, 68, 78]. U sinicy Nostoc
muscorum odbywa si¢ to w nastgpujacej kolej-
nosci: chlorofil b — chlorofil a — karotenoidy
[68]. Mechanizm toksycznego dziatania otowiu
na proces syntezy barwnikéw fotosyntetycz-
nych nie jest w pelni wyjasniony. Wiadomo. ze
wrazliwym etapem w sekwencji reakcji syntezy
chlorofilu jest konwersja dwoéch czasteczek
kwasu delta-aminolewulinowego w jedna cza-
steczke porfobilinogenu. Reakcje te¢ katalizuje
dehydrataza kwasu delta-aminolewulinowego
(ALAD,E.C.4.2.1.24)—enzym, ktéry w cen-
trum aktywnym zawiera dwie reszty cysteiny.
Enzymy o takiej budowie centrum aktywnego sa
niezmiernie wrazliwe na dzialanie jonow metali
cigzkich. Ponadto, ALAD jest metaloenzymem
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zawierajacym luZzno zwiazany cynk, co zwig-
ksza jeszcze bardziej jego wrazliwos$¢ na jony
metali cigzkich. Aktywno$¢ enzymu uwarunko-
wana jest obecnoscig zredukowanych form grup
siarczkowych cysteiny. Utlenienie tych grup,
badZ potaczenie ich z jonami otowiu, prowadzi
do utraty aktywnosci enzymu [17, 97]. Jedno-
czesnie pod wplywem olowiu nastepuje zaha-
mowanie zdolno$ci do syntezy kwasu delta-
aminolewulinowego [17], co dodatkowo wpty-
wa na wrazliwo$¢ omawianej reakcji na ten met-
al. Poniewaz u ludzi i zwierzat ALAD jest enzy-
mem uczestniczacym w biosyntezie hemu, wig-
kszo$¢ badari nad tym enzymem przeprowadzo-
no na materiale zwierzgcym. Nie wszystkie wy-
niki dotyczace wplywu ofowiu na aktywno$¢é
ALAD u zwierzat sa zgodne z wynikami badan
przeprowadzonymi na ro$linach. Haeger-Aron-
seniin. [31], prowadzacy badania nad biosynte-
za hemu stwierdzili, Ze cynk podany in vivo zno-
si spowodowane ofowiem obnizenie aktywnosci
ALAD. Z kolei Scarponi i Perucci [72] wykaza-
li, ze of6w in vivo hamowat aktywno$¢ ALAD, a
in vitro, w przeciwienistwie do cynku, nie wpty-
wal na aktywnos¢ tego enzymu u kukurydzy.
Wedtug tych badaczy otéw w roslinach hamuje
synteze ALAD, a nie reakcje katalizowana
przez ten enzym. Wynika stad, ze zaleznie od
sposobu podawania ofowiu do tkanek mozna
uzyskaé catkowicie odmienne wyniki. ALAD
nie jest zapewne jedynym enzymem wrazliwym
na dzialanie jonow olowiu w szlaku syntezy
chlorofilu [97]. Silniejsze hamowanie przez
oléw syntezy chlorofilu b niz syntezy chlorofilu
a [ 78] swiadczy o wrazliwosci na ten metal réw-
niez innych enzymoéw w szlaku syntezy porfi-
ryn. Zaleznosc ta nie dotyczy jednak wszystkich
gatunkéw roslin. Badania nad lucerna i koniczy-
na wykazaty, ze ofow w podobnym stopniu ob-
niza w tych ro§linach zawarto$¢ obydwu rodza-
jow barwnikéw chlorofilowych[14]. Niekt6rzy
autorzy uzasadniali zmniejszenie ilosci chlorofi-
lu pod wptywem ofowiu efektem wzmozonej
aktywnosci chlorofilazy w roslinach traktowa-
nych tym metalem [2].

Wielu badaczy wiaze hamowanie fotosynte-
zy z zaburzeniami w syntezie chlorofili lub ob-
nizeniem ich zawartosci pod wptywem otowiu
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[2, 17, 32, 60, 77, 78]. Autorzy ci stwierdzili
znacznie mniejsza akumulacje chlorofiluai b w
roslinach traktowanych tym metalem, co moze
by¢ przyczyna ograniczenia zaréwno syntezy
biatek, w tym LHCII, jak i stabilizacji bton tyla-
koidowych [5, 15, 52], a w koricowym efekcie
fotosyntezy. Wyniki badan przeprowadzonych
na grochu i kukurydzy nie potwierdzaja tej hipo-
tezy [70, 75]. Brak zmian w zawartosci chlorofi-
lu a i b moze $wiadczy¢ o zahamowaniu aktyw-
nosci zaréwno enzyméw zaangazowanych w
synteze chlorofili, jak i ich degradacje. Inakty-
wacja nie jest wigc w tym przypadku wysoce
specyficzna. Prawdopodobnie odbywa si¢ na za-
sadzie utleniania grup —SH tych enzymoéw.

W lucernie i koniczynie otéw obnizat zawar-
to$¢ karotenoidéw w podobny sposéb jak chlo-
rofili [14]. U sinicy Nostoc muscorum zawarto$¢
karotenoidéw byta obnizana w mniejszym sto-
pniu niz zawarto$¢ chlorofili [68], natomiast u
kukurydzy i grochu zawarto$¢ karotenoidéw,
podobnie jak i chlorofili, nie ulegta zmianie [70,
75]. Wyniki tych prac moga $wiadczy¢ o mozli-
wosci hamowania przez jony ofowiu zaréwno
syntezy jak i rozktadu karotenoidéw, co moze
odbywa¢ si¢ na podobnej zasadzie jak w przy-
padku chlorofili, poprzez zahamowanie aktyw-
nosci enzymow zaangazowanych zaréwno
w ich syntezg, jak i degradacje (utlenienie grup
—SH tych enzyméw).

Obnizenie zawartosci barwnikéw chloropla-
stowych przez otéw moze powodowac struktu-
ralne i funkcjonalne zaburzenia aparatu foto-
syntetycznego. Wielu autoréw zwracalo uwage
na konieczno$¢ wystepowania barwnikéw foto-
syntetycznych dla syntezy badZ stabilizacji
komplekséw LHCII [4, 15, 23, 25, 50, 52, 53,
83, 85]. Z obnizeniem ilosci barwnikéw foto-
syntetycznych mozna wigzac rozpad kompleksu
chlorofilowo-biatkowego LHCII. Rebechini i
Hanzely [69] podaja, ze pod wptywem olowiu
obserwowano nieprawidtowosci w wyksztalca-
niu gran, zwigzane z zaburzeniem wbudowywa-
nia specyficznych polipeptydéw (np. LHCII) do
bton chloroplastu. Przyczyna mogta by¢ degra-
dacja LHCII w wyniku zmniejszenia zawartosci
barwnikéw fotosyntetycznych.

Brak zmian w zawartosci barwnikéw foto-
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syntetycznych pod wptywem otowiu, obserwo-
wany przez niektérych autoréw prowadzacych
badania na dojrzatych li§ciach, przy jednoczes-
nym obnizZeniu natg¢Zenia fotosyntezy sugeruje,
ze obnizenie fotosyntezy pod wplywem tego
metalu nie musi by¢ zwiazane z obnizeniem za-
warto$ci barwnikow, zaréwno chlorofili jak i
karotenoidéw [70, 75].

FAZA JASNA FOTOSYNTEZY

Badania wykazaly, ze metale cigzkie hamu-
ja fotosyntetyczny transport elektronéw, co w
efekcie prowadzi do obniZenia natezenia foto-
syntezy [7, 11, 24, 27, 43, 44, 54, 62, 96, 100 ].
Szczegdlnie wrazliwy na dziafanie ofowiu oka-
zat sig¢ transport elektronéw zwigzany z fotosy-
stemem II (PSII) [14, 54]. Miles i in. [54] nie
stwierdzili wplywu olowiu na fotosystem I
(PSI), ale doniesienia innych autoréw [96]
wskazuja, ze otéw powodowat obnizenie inten-
sywnosci transportu elektronéw takze w obrebie
tego fotosystemu. Becerril i in. [14] wykazali, ze
zaro6wno w badaniach in vive jak i in vitro, otéw
powodowat 30-40% redukcj¢ transportu ele-
ktronéw w obrebie PSI.

Pomiar parametréw szybkiej indukcji fluore-
scencji chlorofilu a umozliwia przesledzenie
prawidlowego przebiegu pierwotnych reakcji
fotochemicznych PSII. Dla dobrze funkcjonuja-
cego aparatu fotosyntetycznego roslin wartosé
F,/F,, (fluorescencja zmienna/fluorescencja ma-
ksymalna), charakteryzujaca fotochemiczna
wydajno$¢ PSII, zawiera si¢ w przedziale 0,80 -
0,85 [16]. Obnizenie fotochemicznej wydajno-
Sci fotouktadu II ma wplyw na nat¢zenie foto-
syntezy. Stwierdzono, ze pod wplywem jonoéw
ofowiu ulegaja obnizeniu réwniez inne parame-
try fluorescencji chlorofilu a (F, F F, t;5)
[62, 70], co $§wiadczy o istnieniu wielu poten-
cjalnie mozliwych miejsc oddziatywania tego
metalu na fotosyntetyczny transport elektronéw.
Zmniejszona redukcja chinonu A (Qy) [62] pod
wpltywem jonéw otowiu moze swiadczy¢ o wy-
stepowaniu zaburzen zaréwno funkcji, jak i stru-
ktury kompleksu zbierajacego energie LHCII,
odpowiedzialnego za wczesniejsze (w stosunku
do redukcji Q4 ) etapy $wietlnej fazy fotosynte-

zy. W niektérych publikacjach sugeruje sig¢ row-
niez zmniejszenie iloSci bialek kompleksu
LHCII pod wptywem otowiu [74]. Jak wspo-
mniano wczesniej, zaréwno dla syntezy jak i
stabilizacji LHCII niezbedna jest obecnosc
barwnikéw fotosyntetycznych, a pod wplywem
ofowiu ich ilo$¢ moze znacznie si¢ zmniejszac.
W efekcie, degradacja LHCII moze by¢ spowo-
dowana zmiang w zawartosci barwnikow. Nie
mozna jednak wykluczy¢ oddziatywania otowiu
na btony chloroplastowe w sposob bezposredni,
tym bardziej, ze nie wszyscy autorzy stwierdzali
zmiany w zawartosci barwnikéw pod wptywem
otowiu [62, 70, 75]. Sabinis i in. [71] obserwo-
wali gromadzenie si¢ olowiu na brzegach tyla-
koidéw gran, co sugeruje bezposrednie oddzia-
tywanie jonéw otowiu na LHCII [97]. Ahmed i
Tajmir-Riahi [3] stwierdzili, ze oléw in vitro
moze oddziatywac¢ na LHCII poprzez zwiazanie
si¢ z biatkowymi podjednostkami kompleksu,
zmieniajac ich strukturg. Oligomeryczna stru-
ktura kompleksu LHCII jest niezbednym warun-
kiem zapewniajacym odpowiednio wysokg wy-
dajno$¢ zbierania i przekazywania energii do
centrum reakcji PSII [33, 40, 42]. Z utrzyma-
niem tej struktury jest Scisle skorelowana zawar-
toéé¢ kwasu trans-AJ-heksadekenowego W CZd-
steczce fosfatydyloglicerolu, waznego skladni-
ka blon tylakoidowych [33, 40, 44]. Doniesienia
niektérych badaczy [42, 47] wskazywaly na ob-
nizenie pod wplywem jonéw ofowiu zawartosci
tego kwasu tluszczowego. Obnizenie zawartosci
kwasu trans—A3—heksadcken0wego w czastecz-
kach fosfatydyloglicerolu moze powodowac
zmiany strukturalne bton tylakoidéw, co z kolei
moze ograniczac transport elektronéw i w kon-
sekwencji obniza¢ natgzenie fotosyntezy.
Wielko$¢ puli akceptora elektrondw, plasto-
chinonu (PQ), po redukcyjnej stronie PSII ma
zasadniczy wplyw na fotosyntetyczny transport
elektrondw. W literaturze spotka¢ mozna donie-
sienia o obnizeniu puli PQ pod wptywem otowiu
[62], podobnie jak i pod wplywem innych metali
ciezkich [9, 10, 46]. Autorzy sugerowali, ze
zmniejszenie puli plastochinonu wynika z obni-
zenia jego syntezy. Znaczna redukcja puli pla-
stochinonu stymuluje akumulacje rodnikéw chi-
nonowych, ktdre nastepnie ulegajq autooksyda-
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cji w obecnosci tlenu z wytworzeniem anionu
ponadtlenkowego, co indukuje reakcje wtérne,
w wyniku ktérych powstaja rodniki hydroksylo-
we [55]. Powoduje to stres oksydacyjny zwigza-
ny z wytworzeniem nadmiernej iloSci aktyw-
nych form tlenu, co nie jest specyficznym efe-
ktem dziatania otowiu [55]. Stres oksydacyjny
indukowany otowiem potwierdzity wyniki ba-
dan Przymusinskiego i in. [64], ktérzy w korze-
niach tubinu zo6ltego obserwowali stymulacje
syntezy polipeptydu o cigzarze czasteczkowym
16000. Biatko to moze by¢ podjednostka dys-
mutazy nadtlenkowej [63]. Aktywne formy tle-
nu sa prawdopodobnie odpowiedzialne za usz-
kodzenia biatka D; w centrum reakcji PSII i w
konsekwencji za jego degradacje [55]. Wedtug
Streb i in. [82] biatko D jest najwrazliwszym
miejscem w PSII. Degradacja tego biatka w wa-
runkach nadmiernego stresu przewyzsza jego
zdolnos¢ do resyntezy i w efekcie obniza si¢ je-
go zawartosc.

Aktywno$¢ PSII moze by¢ hamowana pod
wptywem olowiu réwniez po jego utleniajacej
(donorowej) stronie [54]. Uszkodzenie komple-
ksu wydzielania tlenu (OEC) moze wynika¢ z
uszkodzenia blon tylakoidowych w wyniku cze-
sciowej degradacji ich frakcji lipidowej, co z ko-
lei hamuje fotosyntetyczny transport elektro-
now, a uwolnione kwasy tluszczowe z lipidow
acylowych hamuja dodatkowo fotosyntetyczny
transport elektronéw, gtéwnie wokét PSII i po
jego utleniajacej stronie [41, 73]. Zmiany w ob-
rebie bton tylakoidowych polegaja w duzej mie-
rze na wzmozonym katabolizmie lipidéw, podo-
bnie jak procesy starzenia roslin [8].

Otéw moze takze ogranicza¢ przeplyw ele-
ktronéw w obrebie fotosystemu I1, na drodze od
feofityny (Phe) przez chinon A (Q,) do chinonu
B (Qp) [43]. Moze to by¢ spowodowane — podo-
bnie jak pod wptywem innych metali ci¢zkich —
modyfikacja struktury centréw reakcji oraz bra-
kiem mozliwosci prawidtowego funkcjonowania
poszczegdlnych przenos$nikéw elektronéw [43].

Wptyw otowiu na faze §wietlna fotosyntezy
moze by¢ réwniez zwigzany z ograniczeniem
pobierania i translokacji w liSciu innych pier-
wiastkéw istotnych dla jej przebiegu. Znany jest
fakt wystgpowania objawéw niedoboru zelaza u

ro§lin, spowodowany nadmiernym stgzeniem
metali cigzkich w podiozu [8]. W konsekwencji
nastepuje ograniczenie transportu elektronéw
w fotosyntezie oraz destrukcja bton tylakoido-
wych [1, 57, 76, 86].

FAZA CIEMNA FOTOSYNTEZY

Spadek natgzenia fotosyntezy pod wptywem
ofowiu dotyczy réwniez reakcji zachodzacych
w stromie chloroplastéw [78, 79, 81]. Reakcje
fazy ciemnej fotosyntezy, w ktoérych wiazany
jest CO, w cyklu Calvina, sa bezposrednio ha-
mowane przez otéw [45]. Stwierdzono, ze otéw
obnizat aktywno$¢ karboksylazy/oksygenazy
rybulozo-1,5-bisfosforanowej (RuBPC, E. C.
4.1.1.39) [78, 79] oraz karboksylazy fosfoe-
nolopirogronianowej (PEPC, E. C. 4.1.1.31)
[79, 81]. Aktywno$é PEPC, in vivo i in vitro, u
roslin C,4 (kukurydza) jest bardziej hamowana
przez otéw niz aktywno$¢ RuBPC u roslin C;
(jeczmien) [79]. Enzymy te zawieraja reszty cy-
steiny — SH w centrum aktywnym [51, 80], co
jest przyczyna ich wrazliwosci na jony olowiu.
Stiborowa i Leblowa [81] stwierdzily, Ze stala
hamowania przez otéw dla izoenzymu PEPCI
byfa ok. dwukrotnie wyzsza niz dla izoenzymu
PEPCII. Wedtug autorek PEPCI wykazuje wia-
$ciwosci tego enzymu u Cy, natomiast PEPCII u
roslin C3. Wysoka wrazliwo$¢ na jony olowiu
PEPCI moze wigc powodowac zaklécenia foto-
syntezy u ro$lin C4. W przypadku RuBPC of6w
hamuje aktywno$¢ karboksylazowa i oksygena-
zowa w podobnym stopniu, o czym $§wiadczy
jednakowe hamowanie nat¢zenia procesow fo-
tosyntezy i fotooddychania [59].

Otéw moze rowniez prowadzi¢ do obnizenia
poziomu 3-fosfoglicerynianu, rybozy i rybulozy
[59]. Tak wiec w fazie ciemnej fotosyntezy asy-
milacja CO, pod wptywem ofowiu moze by¢
ograniczana bezposrednio w dwojaki sposéb: 1.
poprzez hamowanie aktywnosci enzyméw bio-
racych udziat w wigzaniu CO, (HCOj) -
RuBPC, PEPC; 2. poprzez ograniczenie regene-
racji prekursora akceptora CO, — rybulozo-1,5-
bisfosforanu.

Faza ciemna fotosyntezy moze by¢ rowniez
ograniczana przez otléw w sposéb posredni, po-



46

_D. Stowik

przez ograniczanie dostgpu CO, do wnetrza lisci
na skutek przymykania szparek [13, 21]. Ogra-
niczenie pobierania wody prowadzi do obnize-
nia potencjatu wodnego lisci i hamowania trans-
piracji [9, 21, 36]. Zaki6cenia w gospodarce
wodnej maja ujemny wptyw na procesy fizjo-
logiczne, w tym i fotosynteze [5, 38, 89].
Woczesniejsze doniesienia [12] wskazywaly na
Scista korelacj¢ pomigdzy hamowaniem foto-
syntezy i transpiracji pod wptywem otowiu. Ba-
dania p6Zniejsze wykazaly, ze procesy zwiazane
z wymiang CO, sa bardziej wrazliwe na oféw
niz transpiracja [59, 61].

Na faze ciemna fotosyntezy ma wplyw pra-
widlowy przebieg fazy §wietlnej, dostarczajacej
tzw. ,sity asymilacyjnej” (ATP, NADPH). Zmia-
ny w fotosyntetycznym transporcie elektronéw
moga indukowac zaburzenia cyklu Calvina.

SKUTKI EKOLOGICZNE

Otéw nie jest zaliczany do sktadnikéw po-
karmowych i jego brak w ro$linach nie ma
wplywu na ich plonowanie i jako$§¢ uzyskanego
plonu [102]. Obecnos$¢ otowiu w Srodowisku zy-
cia ro§lin prowadzi do zaklécenia ich wzrostu i
rozwoju. Toksyczny wptyw otowiu na fotosyn-
tez¢ powoduje, ze rosliny rosnace na glebie ska-
zonej olowiem wykazuja ograniczony wzrost i
chlorozg [26], co prowadzi do obnizenia ich bio-
masy i zmniejszenia plonéw [95]. Pobieranie i
akumulacja otowiu przez rosliny powoduje ob-
nizenie jakosci plonéw na terenach zanieczysz-
czonych tym metalem, a ich spozywanie stwarza
dodatkowo zagrozenie dla ludzi i zwierzat [95].

UWAGI KONCOWE

Prowadzone od wielu lat badania nad wpty-
wem otowiu na proces fotosyntezy nie daja pet-
nej odpowiedzi na pytania o mechanizm jego
dzialania. Badania maja charakter fragmentary-
czny, co uniemozliwia kompleksowe podejscie
do problemu, uwzgledniajace wspoétdziatanie
poszczegllnych organelli i przebiegajacych w
nich procesow.

Interesujacym zagadnieniem wydaje si¢ by¢
tu dobrze znany fakt wzajemnej zaleznosci pro-

cesow fotosyntezy i oddychania [67]. Zahamo-
wanie fotosyntezy pod wptywem otowiu powin-
no powodowac obnizenie produkcji substratow
niezbednych do przebiegu oddychania. Jednak
pod wplywem ofowiu, przy jednoczesnym spad-
ku natezenia fotosyntezy, nastgpuje wzmozenie
oddychania ciemniowego [49, 60, 62, 75].
Obecnie trudno jest ten fakt wyttumaczy¢. Nie-
ktérzy autorzy sugeruja, ze gdy ograniczony jest
przebieg fazy ciemnej fotosyntezy, wzmozone
oddychanie odgrywa rolg ochronna poprzez ut-
lenianie produktéw fazy jasnej fotosyntezy [62].

PODZIEKOWANIA:

Pani prof. dr hab. Elzbiecie Romanowskiej i Panu
prof. dr hab. Eugeniuszowi Parysowi bardzo dzigkuje
za cenne wskazowki i uwagi dotyczace niniejszego
artykutu.

LITERATURA

[1TABADIA A., AMBARD-BRETTEVILLE F., REMY R., TRE-
MOLIERES A. 1988, Iron-deficiency in pea leaves: Ef-
fect on lipid composition and synthesis. Physiol. Plant.
72: 713-717.

[2] ABDEL-BASSET R., Issa A. A., Apam M. S. 1995, Chlo-
rophyllase activity: effects of heavy metals and cal-
cium. Photosynthetica 31: 421-425.

[3]AnMED A, TaIMIR-RiaAHI H. A. 1993 Interaction of to-
xic metal ions Cd*?, Hg*?, and Ph*? with light-harve-
sting proteins of chloroplast thylakoid membranes,
ANFTIR studies. J. Inorg. Chem. 50: 235-243.

[4] APEL K., KLoppsTECH K. 1980, The effect of light on
the biosynthesis of the light-harvesting chlorophyll a/b
protein. Planta 150: 426 —430.

[S]AsPiNaLL D., PALEG L. G. 1981. Proline accumulation.
Physiological aspects. W: L. G. PALEG, D. AspiNaLL
(red.), Physiology and Biochemistry of Drought Resi-
stance in Plants Academic Press, New York, s. 205-
240.

[6] BARCELO J., POSCHENRIEDER CH. 1990). Plant water re-
lations as affected by heavy metal stress: A review. J.
of Plant Nutrition 13: 1-37

[71Baszynski T. 1986. Heavy metals as factors affecting
photosynthetic apparatus activity. Folia Physiol. Cviol.
Gen. 1: 7-27.

[8]1Baszynski T. 1991, O posrednim mechaniZzmie dziata-
nia metali ciezkich na reakcje fotochemiczne chloro-
plastow roslin wyzszych. W: Zanieczyszezone srodo-
wisko a fizjologia rosliny, PTB Warszawa: 7-15.

[9]BaszyNskl T., KROL M., Krupa Z., RUSZKOWSKA M.,
WoLinska D., Woicieska U. 1982, Photosynthetic ap-
paratus of spinach exposed to excess copper. Z. Pflun-
zenphysiol. 108: 385-395.

[10]BaszyNskl T., Waipa L., KroL M., WorLiNska D,
Krupa Z., TUKENDORF A. 198(). Photosynthetic activi-



Wphow ofowiu na fotosynteze

47

ties of cadmium-treated tomato plants. Physiol. Plant.
48: 365-370.

[11]1Bazzaz F. A., Cartson R. W., RoLre G. L. 1974, Ef-
fect of Cd on photosynthesis and transpiration of exci-
sed leaves of corn and sunflower. Physiol. Plant. 32:
373-376.

[12] Bazzaz F. A, CarLson R. W, RoLFE G. L. 1974. The
effect of heavy metals on plants: PART L. Inhibition of
2as exchange in sunflower by Pb, Ni, and TI. Envi-
romn. PollutT: 241-246.

[13] Bazzaz F. A., CarLsoN R. W, RoLre G. L. 1975, In-
hibition of corn and sunflower photosynthesis by lead.
Physiol. Plant. 34: 326-329.

[14] BECERRIL J. M., MuNoZ-RUEDA A., APARICIO-TEJO P.,
GonzaLEs-MuruA C. 1988, The effects of cadmium
and lead on photosynthetic electron transport in clover
and lucerne. Plant Physiol. Biochem. 26:357-363.

[15] BEnneTT J. 1981, Biosynthesis of the light-harvesting
chlorophyll &/b protein, Polypeptide turnover in dark-
ness. Eur. J. Biochem. 118: 61-70.

[16] BiorkmaN O., DEmmiG B. 1987, Photon yield of O3
evolution and chlorophyll fuorescence characteristics
at 77 K among vascular plants of diverse origins. Plan-
ta 170: 489-504,

[17]Burzynskr M. 1985, Influence of lead on the chlorop-
hyll content and on initial steps of its synthesis in gre-
ening cucumber seedlings. Acta Soc. Bor. Pol. 54: 95—
105.

[18] BurzyNskl M. 1987. The uptake and transpiration of
walter and the accumulation of lead by plants growing
on lead chloride solutions. Acta Soc. Bot. Pol. 56: 271-
280.

[19] BurzyNski M. 1988, The uptake and accumulation of
phosphorus and nitrates and the activity of nitrate re-
ductase in cucumber seedlings treated with PbCl; or
CdCls. Act. Soc. Bot. Pol. 57: 349-359,

[20] BurzyNsklI M., Bupzian J. 1996. Uptake, translocation
and growth effects of Cd, Pb and Cu in Amaranthus
paniculatus L. Biol. Bull. of Poznari 33, Suppl.: 17.

[21]CarLson R. W, Bazzaz F. A, RoLre G. L. 1975. The
effect of heavy metals on plants. 11. Net photosynthesis
and transpiration of whole corn and sunflower plants
treated with Pb, Cd, Ni and TI. Environm. Res. 10:
113-120.

[22]1CLusTERS H., VAN AsscHE F. 1985, Inhibition of pho-
tosynthesis by heavy metals. Photosyn. Res. 7: 21-40.

[23] DaHLIN C. 1988. Correlation between pigment compo-
sition and apoprotein of the light-harvesting complex
I (LHC 1) in wheat (Triticum aestivum). Physiol.
Plant. 74: 342-348,

[24] DrAZKIEWICZ M. 1996, Sensitivity of maize seedlings
to Cd as measured by leaf growth parameters, photo-
synthetic pigment content and Kautsky effect cad-
mium influence on membrane permeability in Acer
pseudoplatanus L. callus cultures. Biol. Bull. of Po-
znani 33, suppl.: 21.

[25]Evtan G., OHAD J. 1972, Biogenesis of chloroplast
membranes. VIIL Modulation of chloroplast lamellae
composition and function induced by discontinuous il-
lumination and ihibition of ribonucleic acid and prote-

in synthesis during greening of Chlamydomonas rein-
hardi y-1 mutant cells. J. Biol. Chem. 247: 122-129.

[26]Foy C. D., CHANEY R. L., WHITE M. C. 1978. The phy-
siology of metal toxicity in plants. Annu. Rev. Plant
Physiol. 29: 511-566.

[27] GEMEL J., WATERS-EARHART B., SANDERS P. S., ELLER-
siEck M. R. 1997. Effect of pentachlorophenate, chlor-
pyrifos and lead chloride on chlorophyll fluorescence.
J. Environm. Sci. Health A32: 543-565.

[28)GrLaTER F. A.B., HErNANDEZ L. 1972, Lead detection
in living plant tissue using a new histochemical met-
hod. J. Air Pollut. Control Assoc. 22: 463-467.

[29]1GrReGER M., BERTELL G. 1991. Effects of Ca*? and
Cd*? on the carbohydrate metabolism in sugar beet
(Beta vulgaris). J. Exp. Bot. 43: 167-173.

[30] GrEGER M., OGREN E. 1991. Direct and indirect effects
of Cd*? on photosynthesis in sugar beet (Beta vulga-
ris). Physiol. Plant. 83: 129-135.

[31]HAEGER-ARONSEN B., SHUTZ A., ABDULLE M. 1976.
Antagonistic effects in vive of zinc on inhibition of de-
Ita-aminolevulinic acid dehydratase by lead. Arch.
Env. Health 31: 215-220.

[32]Hampp R., LENDZIAN K. 1974, Effect of lead ions on
chlorophyll synthesis. Naturwissenschaften 61: 218-219.

[33]HUNER N. P.A., KrOL M., WILLIAMS J. P., MaISSANE.,
KrupPA Z. 1989. Development at cold-hardening tem-
peratures: Membrane assembly and organization. W:
P. H. LI (red.) Low Temperature Stress Physiology in
Crops, CRC Press Inc., Boca Raton, s. 53-65.

[34] IpzikowsKa K., 1988, Preliminary research on lead ab-
sorption and translocation in root tip cells of Populus
nigra Italica Moench. Acta. Soc. Bot. Pol. 57: 217-
222,

[35]Ipzikowska K. 1994, The effect of lead on the ultra-
structure of root tip cells in Pinus sylvestris L. seed-
lings. Bull. Soc. Amis. Sci. Lettr. Poznaii 30: 5-10.

[36] KasToRI R., PETROVIC M., PETROVIC N. 1992, Effect of
excess lead, cadmium, copper and zinc on water rela-
tions in sunflower. J. Plant Nutrit. 15: 2427-2439.

[37] KokppE D. E. 1977. The uptake, distribution and effect
of cadmium and lead in plants. Sci. Total Environm. 7:
197-206.

[38] KrRAMER P. J. 1988. Changing concepts regarding plant
water relations. Plant Cell Environm. 11: 565-568.
[39] Krause G. H., WEis E. 1984. Review: Chlorophyll
fluorescence as a tool in plant physiology. I Interpre-
tation of fluorescence signals. Photosyn. Res. 5: 139-157.

[40] Krupa Z. 1988. Cadmium-induced changes in the
composition and structure of the light-harvesting chlo-
rophyll a/b protein complex II in radish cotyledons.
Physiol. Plant. 73: 518-524.

[41]Krupa Z., Baszynski T. 1985. Effects of cadmium on
the acyl lipid content and fatty acid composition in thy-
lakoid membranes isolated from tomato leaves. Acta
Physiol. Plant. 7: 55-64.

[42] Krupa Z., Baszynskil T. 1989. Environmental stresses
as factors modifying the structure of the light-harve-
sting chlorophyll-protein complex II. Photosynthetica
23: 695-698.

[43] KrRUPA Z., BaszyNskl T. 1995. Some aspects of heavy



48

___D. Stowik

metals toxicity towards photosynthetic apparatus - di-
rect and indirect effects on light and dark reactions. Ac-
ta Physiol. Plant. 17: 177-190.

[44] Krupa Z., OquisT G., HUNER N. P.A. 1992. The influ-
ence of cadmium on primary photosystem II photoche-
mistry in bean as revealed by chlorophyll a fluorescen-
ce — a preliminary study. Acta Physiol. Plant. 14: 71-76.

[45) Krupa Z., OQuisT G., HUNER N. P.A. 1993, The effects
of cadmium on photosynthesis of Phaseolus vulgaris —
a fluorescence analysis. Plant Physiol. 88: 626-630.

[46] Krupa Z., Ruszkowskl M., GILOWSKA-JUNG E. 1982,
The effect of chromate on the synthesis of plastid pig-
ments and lipoquinones in Zea mays L. seedlings. Acta
Soc. Bot. Pol. 51: 275-281.

[47) KrUPA Z., SKORZYNSKA E., MAKSYMIEC W., BASZYN-
ski T. 1987. Effect of cadmium treatment on the photo-
synthetic apparatus and its photochemical activities in
greening radish seedlings. Photosynthetica 21: 156—
164.

[48] KsiazEk M., Woiny A., Siwicki R. 1984, The sensi-
tivity of poplar leaves to lead nitrate and the intracellu-
lar localization of lead. Eur. J. Forest. Pathol. 14: 113—
122.

[49] LamorEAUX R. 1., CHANEY W. R. 1978. The effect of
cadmium on net photosynthesis, transpiration and dark
respiration of excised silver maple leaves. Physiol.
Plant. 43: 231-236.

[50] LEGOCKA J., JACKOWSKI G., SCHNEIDER J. 1993, Cyto-
kinin-controlled expression of the apoprotein of the
light-harvesting complex of photosystem II (LHC II)
in tissue culture of Dianthus caryophyllus, 11. The avai-
lability of LHC 1I apoprotein. Acta Physiol. Plant. 15:
237-240.

[S1]LoriMER G. H. 1981. The carboxylation and oxygena-
tion of ribulose-1,5-bisphosphate: the primary events
in photosynthesis and photorespiration. Annu. Rev.
Plant Physiol. 32: 349-383.

[52]MAcHoLD O., MEISTER A., SAGROMSKY H., HOYER-
Hansen G., WETTSTEIN D. V. 1977. Composition of
photosynthetic membranes of wild-type barley and
chlorophyll b-less mutants. Photosynthetica 11: 200—
206.

[53]MAYFIELD S. P., TAYLOR W. C. 1984. Carotenoid-defi-
cient maize seedlings fail to accumulate light-harve-
sting chlorophyll a/b binding protein (LHCP) mRNA.
Eur. J. Biochem. 144: 79-84.

[54]MiLEs C. D., BRANDLE J. R., DaNIEL D. J., CHU-DER
0., ScHNARE P. D., UHLk D. J. 1972. Inhibition of
photosystem Il in isolated chloroplasts by lead. Plant
Physiol. 49: 820-825.

[55]Mostowska A., GWOZDZ A. 1995. Reakcje aparatu
fotosyntetycznego na stres oksydacyjny (Responses of
photosynthetic apparatus to oxidative stress). Post.
Biol. Komdrki 22: 43-63.

[56]MoTTo H. L., Daines R. H., CHiLko D. M., MoTTo C.
K. 1970. Lead in soils and plants: its relationship to
traffic volume and proximity to highways. Environm.
Sci. Tech. 4: 231-238.

[57]NiscHio J. N., ABADIA I, TERRY N. 1985, Chlorophyll-
proteins and electron transport during iron nutrition —

mediated chloroplast development. Plant Physiol. 78:
296-299.

[58] PAHLsSSON A. M. 1989. Toxicity of heavy metals (Zn,
Cu, Cd, Pb) to vascular plants. Water Air Soil Pollut.
47: 287-319.

[59]PoskuTa J. W, ParYS E., Romanowska E. 1987, The
effects of lead on the gaseous exchange and photosynt-
hetic carbon metabolism of pea seedlings. Acta Soc.
Bot. Pol. 56: 127-137.

[60] PoskuTa J. W., Parys E., RoManowska E. 1996. To-
xicity of lead to photosynthesis, accumulation of chlo-
rophyll, respiration and growth of Chlorella pyrenoi-
dosa. Protective role of dark respiration. Acta Physiol.
Plant. 18: 165-171.

[61]1PoskuTA J. W., PArRYS E., Romanowska E., Gainzis-
Guipan H., WrOBLEWSKA B. 1988, The effects of lead
on photosynthesis, '*C distribution among photoassi-
milates and transpiration of maize seedling. Acta Soc.
Bot. Pol. 57: 149-155.

[62] PoskuTa J. W., Wackawczyk-LacH E. 1995, In vive
responses of primary photochemistry of photosystem
1T and CO; exchange in light and in darkness of tall fe-
scue genotypes to lead toxicity. Acta Physioi. Plant.
17: 233-240.

[63] PrzymusINSKI R., GwOZDZ E. A, 1994, Increased accu-
mulation of the 16 x 10* Mr polypeptide in lupin roots
exposed to lead, copper and nitrite ions. Environm.
Exp. Bot. 34: 63-68.

[64] PRzZYMUSINSKI R., SPYCHALA M., GWOZDZ E. A, 1991,
Inorganic lead changes, growth and polypeptide pat-
tern of lupin roots. Biochem. Physiol. Pflanzen 187.
51-57.

[65] PrzyMusINSKI R., Wozny A. 1985. The reactions of lu-
pin roots on the presence of lead in the medium. Bio-
chem. Physiol. Pflanzen. 180: 309-318.

[66] PrzymusiNsKl R., Woiny A. 1987. The development,
anatomy and ultrastructure of poplar roots in the pre-
sence of lead. W: R. SIWIECKI (red), Biological Re-
actions of Trees to Industrial Pollution. Inst. Dendro-
logii PAN, Kornik, s. 165-173.

[67) RAGHAVENDRA A. S., PADMASREE K., SARADADEV! K.
1994. Interdependence of photosynthesis and respira-
tion in plant cells: interactions between chloroplasts
and mitochondria. Plant Science 97: 1-14.

[68]RaAlI L. C., Raizapa M., MALLICK N., Y ASHMIN-HUS AL
NI A., SINGH A. K., DuBgey S. K. 1990. Effect of four
heavy metals on the biology of Nostoc muscorum. Biol.
Metals 2: 229-234.

[69] REBECHINI H. M., HanzELY L. 1974, Lead induced
ultrastructural changes in chloroplasts of the hydrop-
hyte Ceratophylum demeresum. Z. Pflanzenphysiol.
73: 377-386.

[70] Romanowska E., Parys E., SIEDLECKA M., PioTroO-
wski T., Poskuta J. 1996. Responses of pea leaf pho-
tosynthetic and respiratory metabolism to lead toxicity.
Biol. Bull. of Poznari 33, Suppl: 52-53.

[711SaBiNis D. D., Gorpon M., GaLston A. W. 1969, A
site with an affinity for heavy metals on the thylakoid
membranes of chloroplasts. Plant Physiol. 44: 1355-1363.

[72]Scarroni L., PErucct P. 1984, Effect of some metals



Wphvw ofowin na fotosynteze

49

and related metal-organic compounds on ALA-dehy-
dratase activity of corn. Plant Soil 79: 69-75.

[7T3]SHAW A, B., ANDERSON M. M., Mccartiy R. E. 1976,
Role of galactolipid in spinach chloroplast lamellar mem-
branes. I1. Effects of galactolipid depletion on phosphory-
lation and electron flow. Plant Physiol. 57: 724-729.

[74] Stowik D. 1998, Wplyw olowiu na fotosynteze i oddy-
chanie w odcietych lisciach kukurydzy. Praca magi-
sterska. Zaklad Fizjologii Roslin IB, Uniwersytet War-
szawski.

175 Seowik D., Romanowska E., Parys E. 1998, The ef-
fect of lead on photosynthesis and respiration in deta-
ched maize leaves. Acta Physiol. Plant. 20, Suppl.: 27-28.

[76]SpiLLer S.. Terry N. 1980, Limiting factors in photo-
synthesis 11 Iron stress diminishes photochemical ca-
pacity by reducing the number of photosynthetic units.
Plant Physiol. 65: 121-125.

[77]STisorROVA M., DITRICHOVA M., BREZINOVA A, 1987,
Effect of heavy metal ions on growth and biochemical
characteristics of photosynthesis of barley and maize
seedlings. Biol. Plant. 29: 453-467.

[78]STiBOROVA M., DouBravova M., BEREZINOVA A,
1986. Effect of heavy metal ions on growth and bio-
chemical characteristics of photosynthesis of barley
(Hordeum vulgare 1..). Photosvathetica 20: 418-425.

[79] STisorova M., Dousravova M., LEBLOVA S, 1986, A
comparative study of the effect of heavy metal ions on
ribulose-1,5-bisphosphate carboxylase and phosphoe-
nolpyruvate carboxylase. Biochem. Physiol. Pflanzen.
181: 373-379

[80]STIBOROVA M., LEBLOVA S. 1983. The role of cystein
SH groups in the phosphoenolpyruvate carboxylase
molecule of maize. Physiol. Veg. 21: 935-942,

[#1]STBorova M., LEBLOVA S. 1985, Heavy metal inacti-
vation ol maize (Zea mays L.) phosphoenolpyruvate
carboxylase isoenzymes. Photosynthetica 19: 500-503.

[82]STREB P., MICHAEL-KNAUF A., FEIERABEND J. 1993,
Preferential photoinactivation of catalase and photoin-
hibition of photosystem 11 and common early sym-
ptoms under various osmotic and chemical stress con-
ditions. Physiol. Plant. 88: 590-598.

|83 TakemoTo J., LasceLLes J. 1973, Coupling between
bacteriochlorophyll and membrane protein synthesis in
Rhodopseudomonas spheroides. Proc. Natl. Acad. Sci.
USA 70: 799-803,

[84] Ter Haar G, L. 1970 Air as a source of lead in edible
crops. Environm. Sci. Techn. 4: 226-229,

[85] Terao T., KatocH S, 1989, Synthesis and breakdown
of the apoprotein of light-harvesting chlorophyll a/b
protein in chlorophyll b-deficient mutant of rice. Plant
Cell Physiol. 30: 571-580.

[86] Terry N. 1980. Limiting factors in photosynthesis. I.

Use of iron stress to control photochemical capacity in
vive. Plant Physiol. 65: 114-120.

[B7] TUKENDORF A.1989. Proteins and peptides binding he-
avy metals. Post.Bioch. 35:141-153.

[88] TUKENDORF A. 1993, Fitochelatyny-roslinne peptydy
wigzgce metale cigzkie. Post.Bioch.39: 60-67.

[89] VENEKAMP I. H. 1989, Regulation of cytosol acidity in
plants under conditions of drought. Physiol. Plant. 76:
112-117.

[90] VOGELI-LANGE R., WAGNER G. J. 1990, Subcellular lo-
calization of cadmium and cadmium-binding peptides
in tobacco leaves. Plant Physiol. 92:1083-1086.

[91]WEIGEL J. H. 1985, The effect of cd*?on photosynthe-
tic reactions of mesophyll protoplasts. Physiol. Plant.
63: 192-200.

[92] WEIGEL J. H. 19835, Inhibition of photosynthetic reac-
tions of isolated intact chloroplasts by cadmium. J.
Plant. Physiol. 119: 179-189.

[93] WiErzBICKA M. 1984. Lead influence on adventitions
roots of Allium cepa L. — Pb*? pathways of transloca-
tion and its localization. Praca doktorska, Uniwersytet
Warszawski.

[94] WiERZBICKA M. 1987, Lead translocation and localiza-
tion in Allium cepa roots. Can. J. Bot. 65: 1851-1860.

[95] WIERZBICKA M. 1995, Oddziatywanie metali cigzkich
na rosliny. Kosmos 44: 639-651.

[96] WonG D., GovinpieE 1976, Effects of lead ions on
photosystem 1 in isolated chloroplasts: studies on the
reaction center P700. Photosynthetica 10: 241-254.,

[97] Wozny A. (red.) 1995. Otéw w komdrkach roslinnych,
pobieranie - reakcje — odpornosé. Sorus Poznai UAM.

[98] Woiny A., GzYL ., IDZIKOWSKA K., SAMARDAKIEWICZ
S., KrzeEstowska M. 1994, Lead in the ultrastructure
of plant cells. Cell Biol. Internat. IVth Eur. Cell. Biol.
Congress, Abstracts 18: 567.

[99] Woiny AL, JERCZYNSKA E. 1991, The effect of lead on
early stages of Phaseolus vulgaris L. growth in vitro
conditions. Biol. Plant. 33: 32-39.

[T00]Wozny A., STROINSKI A., GwoOzpz E. 1990, Plant cell
responses o cadmium. UAM Ser. Biologia 44: 1-29.

[101]WoZny A., ZATORSKA B., Mropzianowskl F. 1982,
Influence of lead on the development of lupin seed-
lings and ultrastructural localization of this metal in the
roots. Acta Soc. Bot, 51: 345-351.

[102]Waoicik P. 1997, Ekologiczne skutki nawozenia. Now.
Roln. 5: 40.

[103]1ZimpaHL R. L., Arvik J. H. 1973, Lead in soils and
plants: a literature review. CRC Crit. Rev. Environm.
Control. 3. 213.

[104] ZimpaHL R. L., Koeppe D. E. 1978. Uptake by plants,
W: W. R. Bocess (red.), Lead in the environment.
Washington, D. C. Nat. Sci. Foundation, 5. 99-104.



		2018-02-07T15:23:22+0000




