Fizjologia

5.6.6. CZAS TRWANIA WPLYWU
NAWOZENIA

Czas trwania reakcji sosny na stosowanie
nawozenia mineralnego zalezy od wielu
czynnikow, takich jak wiek drzewostanu, typ
siedliska, wilgotnos¢ podtoza, rodzaj i skiad
nawozu mineralnego. Niemniej jednak, na
podstawie licznych  publikacji, mozna
w przyblizeniu okre$li¢ czas pozytywnego
oddziatywania aplikowanych nawozéw na
niektére cechy badanych drzew czy drzewos-
tanéw. Efekt jednorazowego nawozenia azo-
towego trwa tylko kilka lat, a kulminacja
wystepuje w 34 roku po nawozeniu (Heins-
dorf 1967d; Méller i Rytterstedt 1975; Ha-
APANEN i in. 1979). Bardzo dtugo, bo 10-15 lat
po traktowaniu potasem BrUning i Kroli-
kowski (1973a; 1973b) obserwowali zwiekszo-
ne w poréwnaniu z kontrolg przyrosty Sred-
nicy pnia. Natomiast ewidentny wplyw na-
wozenia NPK na przyrosty wysokosci i masy
drzew utrzymuje sie przez 6-8 lat (Ipatiev
i Paavilainen 1975; Valk i in. 1977). Na
podstawie doswiadczerh poréwnawczych, za-
tozonych na siedliskach bagiennych, Heiku-
Rainen (1983) stwierdzit, ze reakcja na nawo-
zenie pod wzgledem biezgcych przyrostow
wysokosci  utrzymywata sie okoto 15 lat
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w potudniowej i okoto 5-8 lat w centralnej
Finlandii. Z kolei o okoto 3 lata dtuzszy jest
czas oddziatywania nawozenia rozsianego od
punktowego (Heikurainen i Laine 1976).

Poprawa stosunkéw odzywczych w pierw-
szym sezonie wegetacyjnym po nawozeniu
ma u sosny mniejszy wptyw na wzrost wy-
sokosci, a wiekszy na przyrost Srednicy,
a przez to na mase roslin. W roku nawozenia
najbardziej znaczaco reaguje masa igiet (Hein-
sdorf 1966b).

Ze wzgledu na stosunkowo krotki czas
oddziatywania jednorazowego nawozenia,
Fleinsdorf (1967d) zaleca na siedliskach
piaszczystych, na ktérych skuteczne zwiek-
szenie plonu drewna jest mozliwe tylko przez
uzupetnianie  skfadnikéw  pokarmowych,
trzykrotnie powtarza¢ nawozenie w stadium
uprawy, jak réwniez kilkakrotnie powtarzac
zabieg w stadium draggowiny i w dojrzatym
drzewostanie. Uzyskamy wowczas dobrze
rosngce i zdrowe uprawy sosnowe, ktdre
mozliwie szybko i bez wiekszych wypaddw
wejdg w stadium zwarcia, stwarzajgc podsta-
wy dla prawidlowo rosngcego, jakosciowo
dobrego i wysoko produkcyjnego drzewosta-
nu sosnowego.

5.7. ZABURZENIA W PROCESACH FIZJOLOGICZNYCH

| METABOLIZMIE POD WPLYWEM GAZOWYCH
ZANIECZYSZCZEN POWIETRZA*

Sosna zwyczajna uznawana jest pow-
szechnie za gatunek bardzo wrazliwy na
dziatanie gazowych zanieczyszczen powiet-
rza, nawet w ramach samego rodzaju Pinus.
Opisano to w licznych przegladowych i ory-
ginalnych pracach dotyczacych badan wpty-
wu dwutlenku siarki (Ranft i DAssler 1970;
Suchara 1980; Biggs i Davis 1981) i innych

toksycznych gazéw o charakterze kwaso-
wym - HF oraz zwigzkéw fluoru (KluczyN-
SKI 1976; Weinstein 1977), zasadowym -NH3
(Suchara 1980), a takze gazéw utleniajacych,
jak ozon i tlenki azotu (Townsend i Dochin-
ger 1982; Karolewski 1992).

Podejmowanie badan, zmierzajagcych do
wyjasnienia mechanizméw reakcji warunku-
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jacych réznice w stopniu tolerancji sosny
zwyczajnej na dziatanie szkodliwych zanie-
czyszczen powietrza jest jednak konieczne.
Gatunek ten stanowi ponad 70% drzewosta-
nu w Polsce (Bernadzki i in. 1983), gdzie
intensywnos$¢ wzrostu skazenia przez SO2?
w ostatnich latach (1980-1987) jest na drugim
miejscu sposrod wszystkich krajow europejs-
kich (Alm 1989). Celowo$¢ przeprowadzania
tych badan ma réwniez swoje uzasadnienie
w wynikach, wskazujacych na wyjatkowo
duzg roz.pietos¢ w stopniu tolerancji we-
wnatrzga-l-kowej sosny zwyczajnej na dzia-
fanie toksycznych gazéw. Umozliwia to wy-
selekcjonowanie osobnikéw, klonéw, a nawet
catych populacji stosunkowo tolerancyjnych
na wptyw roznego typu szkodliwych imisji
(Bialobok i in. 1980; Oleksyn i in. 1988;
Oleksyn 1991).

Ponadto gatunek tak rozpowszechniony
jak sosna zwyczajna moze by¢é dodatkowo
wykorzystywany w biomonitoringu. Miedzy
innymi Hautcjarvi i wsp. (1981), a w na-
szym kraju MOLSKI (1987), zaproponowali
stosowanie pomiaru zawartosci siarki w ig-
tach sosny zwyczajnej do oceny stopnia ska-
zenia dwutlenkiem siarki. Podejmowane sg
réwniez préby zbadania mozliwosci stosowa-
nia do podobnych celéw natezenia asymilacji
CO2 (Keller 1977), zawartosci biatka D-I
w reakcyjnym centrum fotosystemu Il (God-
de i in. 1991; Lutz i in. 1992), aktywnosci
niektérych enzymoéw, np. peroksydazy (Kel-
ler i Schwager 1971; Keller 1974; Markko-
La i in. 1990) czy dysmutazy nadtlenkowej
(Tandy i in. 1989; Karpinski i in. 1992) lub
poziomu okreslonych metabolitéw wtérnych,
np. fenoli (Yee-Meiler 1977), czy cyklitoli
(Landolt i in. 1989).

W coraz wiekszym stopniu udowodniona
zostaje teza, ze zr6znicowanie tolerancji sos-
ny zwyczajnej na zanieczyszczenia przemys-
towe uwarunkowane jest genetycznie. Stwier-
dza sie to zarbwno w sferze strategii adapta-
cyjnej, jak i zmian degradacyjnych zwigza-
nych z silng, genetyczng presjg $Srodowiska,
w tym i imisji przemystowych (MejnaRTO-
wicz 1983; Gehurek i in. 1987; Prus-Glowac-
ki i Nowak-Bzowy 1989). To z kolei jest scisle

sprzezone ze zmianami przebiegu procesow
fizjologicznych i metabolizmu roslin.

W literaturze zebrato sie juz sporo infor-
macji dotyczacych wptywu gazowych zanie-
czyszczen powietrza na zaburzenia w prze-
biegu proceséw fizjologicznych i metaboliz-
mie roslin (ZIEGLER 1973a; JAGER 1982; Mal-
hotra i Khan 1984; Schulte-Hostede i in.
1987; Karolewski 1989b). Ze wzgledu na
trudnosci metodyczne wystepujace w przy-
padku doswiadczen na drzewach, a iglastych
w szczegolnosci, wiekszo$¢ z nich dotyczy
roslin zielnych. Niemniej jednak uwaza sie,
ze kierunek zaburzen procesow fizjologiczno-
biochemicznych w obu grupach roélin jest
ten sam (Garsed 1981). Z drugiej strony
wptyw okreslonego, toksycznego gazu, dzia-
fajgcego w tym samym stezeniu, moze byé
zroznicowany lub nawet przeciwny co do
kierunku wywotywanych zmian w procesach
fizjologicznych lub metabolizmie roslin. Za-
lezne jest to zaréwno od wewnetrznych (sta-
dium rozwojowe i wiek rosliny), jak i zew-
netrznych (temperatury oraz wilgotnosci po-
wietrza i gleby, rodzaju i natezenia oSwietle-
nia, zywienia mineralnego) czynnikéw $rodo-
wiska. Szczegélnie trudna jest interpretacja
wynikow i mozliwo$¢ poréwnania ich z in-
nymi, gdy badania przeprowadzane sg
w warunkach terenowych. Zwiazane jest to
najczesciej z wystepowaniem kilku réznych
zanieczyszczen o zmiennym skladzie i pro-
porcjach oraz niekontrolowanym wptywie
czynnikow zewnetrznych. Wziecie pod uwa-
ge powyzszych zaleznosci pozwoli lepiej zro-
zumie¢ wystepujace nierzadko rozbieznosci
rezultatow badan, przedstawionych w tym
rozdziale.

3-1. ruchy szparek, transpiracja

| UWODNIENIE

Gazowe zanieczyszczenia powietrza, ta-
kie jak 502, NOx, HF, 03 wnikajg do wnetrza
roslin gtownie przez aparaty szparkowe,
a w mniejszym stopniu przez kutykule i ko-
morki epidermy- Wedtug Lendziana (1984),
dwutlenek siarki stosunkowo dobrze roz-



puszcza sie i dyfunduje w woskach kutyku-
larnych, co jeszcze bardziej wzmaga wrazli-
wos¢ rodlin na jego oddziatywanie. Ponadto
nasadowa cze$¢ igiet sosny zwyczajnej, objeta
okrywg z tusek krotkopeddéw, ma kutykule
utworzong z cienkosciennych  komorek
o charakterze przeno$nikowym, ktére sg fat-
wo zwilzalne. Dwutlenek siarki rozpuszcza
sie w wodzie i takze tg drogg moze przeni-
ka¢ w giab igiet. Kutykula nie stanowi wiec
u sosny zwyczajnej przegrody w penetracji
S02 do wnetrza igiet. I

Problem, zwigzany z poszukiwaniem za-
leznosci  pomiedzy wrazliwoscig  roslin
a wielkoscig, intensywnoscig wystepowania
oraz przewodnictwem dyfuzyjnym szparek
byt przedmiotem licznych dos$wiadczen,
przeprowadzonych na roznych gatunkach
roslin. Wyniki tych badan, opisane miedzy
innymi w pracach przeglagdowych (Karolew-
ski 1989a; Oleksyn 1989a), nie dostarczyty
jednoznacznych odpowiedzi. Brak réwniez
zbieznosci wnioskéw co do reakcji aparatow
szparkowych na wptyw gazowych zanie-
czyszczen  powietrza. Wiekszo$¢ jednak
z nich wskazuje, ze dziatanie toksycznych
gazow w stosunkowo niskich stezeniach po-
woduje otwieranie, a w wyzszych zamyka-
nie sie szparek. Reakcja ta jest dodatkowo
w duzym stopniu zalezna od wptywu takich
czynnikow zewnetrznych, jak wilgotno$¢ po-
wietrza i natezenie oSwietlenia (Tibbitts
i Kobriger 1983). Badania dotyczace sosny
7wyczajnej, a zwigzane z wymienionymi wy-
zej problemami, sg stosunkowo nieliczne.
Miedzy innymi Brenninger i Tranquillini
(1983), obserwujac wzrost oporu dyfuzyjnego
aparatow szparkowych wraz ze wzrostem
stezenia dwutlenku siarki stwierdzili, ze za-
mykanie szparek rozpoczeto sie juz po 6-go-
dzinnej ekspozycji na dziatanie SO2 w steze-
niu okoto I mg m-3. Natomiast Hallgren
1 wsp. (1982), ktérzy u tego samego gatunku
badali takze wptyw Z02, ale w nizszych ste-
zeniach (0,04-0,25 mg m~3) twierdza, ze prze-
wodnictwo szparkowe nie jest priorytetowg
cecha, determinujgcg wrazliwos¢ roslin na
ten gaz. Sugerujg oni, ze na uzyskiwang
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reakcje wiekszy wplyw ma proces reemisji
Z02 na zewnatrz.

Niekorzystny wptyw toksycznych gazéw
na prawidlowe funkcjonowanie aparatéw
szparkowych ma swoje odbicie w zaburze-
niach procesu transpiracji. Obnizenie nateze-
nia transpiracji u sosny zwyczajnej stwierdzi-
li m.in. Hallgren i wsp. (1982) w przypadku
wplywu S02, a ZkArby i wsp. (1987), gdy
dziatajagcym gazem byt ozon. Dotyczyto to
doswiadczen wykonywanych na $wietle. Po-
nadto obserwowano, ze w ciggu nocy gaz
powodowat wzrost natezenia transpiracji
i odpowiednio obnizenie oporu dyfuzyjnego
szparek (Skarby i in. 1987). Gazy dzialajace
w stosunkowo wysokich stezeniach powodu-
ja wzrost natezenia transpiracji. Prowadzi to
do szybkiej utraty wody. Jacobsen i Hill
(1970, wg Malhotra i Hocking 1976) suge-
rujg nawet, ze wieksza cze$¢ toksycznych
wiasciwosci Z02 zwigzana jest z powodowa-
niem u rodlin tego typu stresu. Utrate wody
przez tkanki igiet sosny zwyczajnej obserwo-
wano réwniez pod wplywem mieszaniny
gazéw (SO2, HF, NOx, NH3) w warunkach
terenowych (Havas 1971) i laboratoryjnych
(Dueck i in. 1991). Jednakze przyczyng tego
zjawiska moga by¢ nie tylko zaburzenia
w prawidlowym funkcjonowaniu szparek
Fowler i wsp. (1980) stwierdzili daleko po-
sunietg Idegradacje kutykuli igiet sosny zwy-
czajnej, narazonych na dziatanie kwasnych
opadéw atmosferycznych. Podobnie Huttu-
NEN i Laine (1983) obserwowali u tego ga-
tunku niekorzystny wptyw skazenia przez
NO2 i SO2 na strukture powierzchni wosku.
Sadzg oni, ze naruszenie epikutykularnej
struktury tej ochronnej substancji utatwia e-
rozje igiet i prowadzi miedzy innymi do
nadmiernej utraty wody. Spowodowana
przez dwutlenek siarki, ozon i tlenki azotu
erozja woskowej struktury kutykuli moze by¢
takze jedng z przyczyn nadmiernego wypty-
wu jonow, zwiaszcza kationow, jak: K+, Ca+2
i Mgt+2 (Klumpp i Guderian 1990 oraz cyto-
wana przez tych autoréw literatura), co pro-
wadzi zaréwno do zmian w metabolicznej
organizacji roslin, jak i ich wrazliwosci na
inne czynniki abiotyczne i biotyczne.
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Dodatkowo, z badan jakie przeprowadzili
Krause i Houston (1983) na so$nie bialej
wynika, ze pomiary ciggtosci struktury mik-
rofibryli wosku, znajdujacych sie ponad
szparkami, moga stuzy¢ przewidywaniu
stopnia wrazliwosci drzew i tym samym mo-
0q by¢ przydatne do celdéw selekcji i hodowli
odpornosciowej. Wymienieni autorzy obser-
wowali u tolerancyjnych klonéw tego gatun-
ku ciagly sie¢ mikrofibryli wosku nad szpar-
kami. Natomiast u wrazliwych brak tej ciag-
tosci moze by¢ jedng z przyczyn wiekszej
wymiany gazowej, a przez to pochtaniania
wiekszych ilosci toksycznego gazu.

Zaburzenia w gospodarce wodnej roslin,
wyrazajace sie obnizeniem potencjatu wodne-
go, prowadzi do niedostatecznego uwodnie-
nia tkanek, moga by¢ wywotane réwniez
zmiang proporcji biomasy pedu (lisci i tody-
gi) do korzeni, na niekorzy$¢ tych ostatnich
(Janson i Szczygiet 1992). Zachwianie tej, tak
waznej rownowagi wydaje sie, gtdbwna przy-
cz.yng zmniejszonego pobierania wody przez
drzewa i potegowania tzw. suszy fizjologicznej.

5.7.2. POJEMNOSC BUFOROWA

Gaz, po wniknieciu do tkanek roslinnych,
rozpuszcza sie w zawartej w nich wodzie,
z wytworzeniem szkodliwych anionéw - od-
powiednio do jego rodzaju oraz kationdw
wodorowych. Te ostatnie przyczyniajg si¢ do
nadmiernego zakwaszenia soku komorkowe-
go. Powoduje to obnizenie pojemnosci bufo-
rowej wzgledem jonéw H+ i OH" (Wind
1979), a w przypadku gazéw kwasotwor-
czych (SO2, HX, NOX) gtéwnie wzgledem
protonéw H+ (Skye 1968).

Zmiany pojemnosci buforowej w igtach
u réznych gatunkoéw drzew iglastych, w tym
i sosny zwyczajnej, rosngcych na terenach
skazonych przez dwutlenek siarki obserwo-
wali miedzy innymi Scholz (1974) oraz Pa-
SUTHOVA (1977). Stwierdzili oni, ze gaz powo-
duje obnizenie zdolnosci do neutralizacji ka-
tionéw wodorowych. Sugeruja tez, ze pomiar
pojemnosci buforowej moze by¢ wykorzysty-
wany jako wczesna cecha diagnostyczna przy

ocenie stopnia uszkodzenia drzewostanow
iglastych przez toksyczne gazy. Ponadto, Pa-
SUTHOVa (1977) wykazata, na przykfadzie
badan nad licznymi gatunkami z rodzaju
Pinus, ze podwyzszona tolerancja tych roslin
na gazowe zanieczyszczenia przemystowe
zwigzana jest z wiekszg zdolnoscig ich tka-
nek do buforowania protonéw.

Mechanizm stabilizowania wewnatrzko-
morkowego pH nie jest jeszcze w petni wy-
jasniony (Richardson i in. 1984). Wigkszo$¢
badaczy wskazuje jednak, ze wigze sie on ze
zdolnoscig roslin do zwigkszenia poziomu
zasadowych aminokwaséw, zasad oiganicz-
nych i poliamin, jako reakcji obronnej przed
czynnikami powodujgcymi nadmierne za-
kwaszenie (Priebe i in. 1978; Sarkar i Mal-
hotra 1979; Pierre i Queiroz 1981; Karo-
lewski i Shevyakova 1990). Poliaminy mogg
funkcjonowac jako poliwalentne kationy. De-
ficyt kationbw moze by¢é wiec czeSciowo
kompensowany przez wzrost poziomu tych
metabolitbw (Priebe i in. 1978). Poliaminy
moga réwniez stabilizowa¢ btony komorko-
we (Naik i Srivastava 1978), dlatego tez
mozna przypuszczac, ze bedg chronity integ-
ralnosci bton takze w obecnosci SO2. Zdol-
nos$¢ do buforowania nadmiaru jonéw H+
i OH" wydaje sie pierwsza z barier obron-
nych, jakimi dysponuje roslina narazona na
wpltyw toksycznych, gazowych zanieczysz-
czen powietrza.

5.7.3. FOTOSYNTEZA

Stosunkowo duzo prac poswiecono bada-
niu wplywu gazowych zanieczyszczeh po-
wietrza na proces fotosyntezy. S to szczegol-
nie eksperymenty zmierzajgce do okreslenia
dziatania toksycznych gazéw na zmiany na-
tezenia pochtaniania CO2, z uwzglednieniem
modyfikujacego wptywu szeregu czynnikéw
zewnetrznych i wewnetrznych (Oleksyn
1989a). Obecnie w znacznym stopniu pozna-
ne sa réwniez zagadnienia zwigzane z inge-
rencjg szkodliwych gazéw na innych etapach
procesu fotosyntezy: fotofosforylacji i kar-
boksylacji. W przypadku pierwszego z nich
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niekorzystny wptyw gazéw wiaze sie z obni-
zeniem zawartosci barwnikéw fotosyntetycz-
nych (chlorofili i karotenoidéw), destrukcja
ich komplekséw z biatkami, dezaktywacjg
przenosnikdw elektronéw  (cytochroméw
i ferredoksyny) oraz rozprzeganiem i inhibi-
cja aktywnosci fotosysteméw PS | i PS II.
Prowadzi to ostatecznie do deficytu ATP oraz
naruszenia réwnowagi potencjatu redukcyj-
nego, wyrazonego przez stosunek NAD(P)H2
: NAD(P)+ Natomiast w procesie karboksy-
lacji najwieksze znaczenie przypisuje sie ob-
nizeniu aktywnosci karboksylaz; odpowied-
nio u roslin typu C3 - wigzacych CO2 zgod-
nie z cyklem Calvina - rybulozo-I"-dwufos-
foranowej (RuDPC), a u C4 - u ktérych pro-
ces fotosyntetycznego wigzania CO2 przebie-
ga poprzez [(-karboksylacje fosfoenolopirog-
ronianu (PEP) - fosfoenolopirogronianowej
(PEPC). Whnioski z tego typu badan, ‘prowa-
dzonych u roznych gatunkow roslin, zostaty
juz weczesniej szczeg6towo opisane (Karo-
lewski 1989a). Przedstawione tutaj prace do-
tyczace wptywu szkodliwych zanieczyszczen
gazowych na proces fotosyntezy zostang og-
raniczone do badan nad sosna zwyczajna.
Whyniki wigkszosci pomiaréw pochtania-
nia CO2 wskazujg na inhibicje tego procesu
na skutek dziatania toksycznych gazéw.
Stwierdzono to w do$wiadczeniach laborato-
ryjnych i terenowych z miodymi siewkami
oraz z dorostymi osobnikami sosny zwyczaj-
nej i w przypadku réznych gazéw: SO2
(Brenninger i TRanquillini 1983; Keller
1984; Oleksyn 1984; Lorenc-Plucinska
1986a), HF (Keller 1977; Lorenc-Plucinska
1980; Oleksyn 1984), NO2 (Oleksyn 1984;
Lorenc-Plucinska 1988a), A (Lorenc-Plu-
cinska 1979) oraz ich mieszanin: SO* HF
i NOx (Havas 1971), a takze jednoczesnego
wptywu SO2 i NaCl (Cornelius 1980). Inhi-
bicja fotosyntezy potgczona jest bezposrednio
ze zmianami wzoru alokacji i tym samym
z zachwianiem réwnowagi donor/akceptor
asymilatow'. Pod wptywem SO2 i O3 zmiana
ta zachodzi w Kkierunku uprzywilejowanej
produkcji nowych lisci w poréwnaniu z pro-
dukcja nowych korzeni (Winner i in. 1985).
Przesuniecia we wzorze alokacji asymilatow

moga zachodzi¢ wczesniej, anizeli obnizenie
natezenia fotosyntezy (Lorenc-Pluciriska
1984; 1986¢; MINCHIN i Gould 1986).

Stosujac jednak SO2 w nieduzych steze-
niach lub okreslajac jego wplyw na bardzo
wczesnym etapie reakcji roélin stwierdza sie,
przynajmniej w poczatkowym okresie, sty-
mulacje pochtaniania C02 (Katainen i in.
1987). Podobne rezultaty uzyskat Dolley
(1988) u Pinus elliottii i P. caribaea, gdy dzia-
fajacym gazem byt HF, a takze Van der
Eerden i Perez-Zoba (1992) w przypadku
dziatania NH3 w stezeniu 0-240 pg m~3 na
3-lelnie siewki sosny zwyczajnej.

Zmiany natezenia pochfaniania dwutlen-
ku wegla sa znacznie uzaleznione od stopnia
tolerancji roslin wzgledem toksycznego gazu.
Dotyczy to zaréwno wczesniejszego i bar-
dziej intensywnego hamowania tego procesu
u roslin wrazliwszych, jak i szybszego osig-
gania przez nie punktu krytycznego, w kt6-
rym inhibicja ta staje sie¢ nieodwracalna. Ob-
serwowano to u sosny zwyczajnej poddanej
dziataniu SO2 w warunkach laboratoryjnych
(Lorenc-Plucinska 1978b; Oleksyn 1981)
oraz terenowych (Vogl i Bértitz 1965; Bor-
TITZ i Vogl 1969).

Jak zaznaczono powyzej, zmiany nateze-
nia pochfaniania CO2 na skutek dziatania
toksycznych gazow zalezg od stopnia wraz-
liwosci rodlin. Z drugiej jednak strony wyka-
zano, ze uszkodzenia ros$lin sg tym wieksze,
im wyzsza jest ich wyjsciowa (u kontroli)
intensywno$¢ pochtaniania dwutlenku weg-
la. Na takg zalezno$¢ wskazujg miedz.y inny-
mi wyniki laboratoryjnych (SO2) oraz tereno-
wych (SO2 i zwigzki fluoru) badan wptywu
tych zanieczyszczeh na siewki sosny zwy-
czajnej réznych pochodzen (Oleksyn i Biato-
bok 1986).

Jedng z wielu przyczyn, powodujacych
niekorzystne zmiany natezenia procesu foto-
syntezy u roslin w S$rodowisku skazonym
przez toksyczne gazy, jest destrukcyjny
wplyw tych substancji na barwniki fotosyn-
tetycznie czynne (ELZTNER i Osswald 1984).
Zmniejszenie zawartosci obydwu chlorofili (a
i b) w igtach sadzonek sosny zwyczajnej, ros-
nacych w terenie skazonym przez SO2
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stwierdzita RySKOVA (1978). Wyniki badan tej
autorki wskazujg takze na wiekszg wrazli-
wos¢ chlorofilu b niz a. Obnizenie poziomu
chlorofili w igtach drzew sosny zwyczajnej
obserwowat rowniez Havas (1971) w warun-
kach skazenia atmosfery dwutlenkiem siarki,
fluorowodorem oraz tlenkami azotu.
Obecnie przyjmuje sie dwa mechanizmy
wyjasniajace obnizenie poziomu chlorofili na
skutek dziatania zanieczyszczen gazowych.
Pierwszy z nich polega na wypieraniu katio-
néw magnezowych z czasteczki chlorofilu,
z wytworzeniem feofityny i dotyczy wptywu
gazéw o charakterze kwasowym (Rao i Le
Blanc 1966). Drugi wiagze sie z destrukcyj-
nym dziataniem rodnikéw nadtlenkowych,
powstajacych w tkankach roslinnych na sku-
tek dziatania takze innych gazéw, gtdéwnie
utleniajacych (Peiser | Yang 1977; Shimazaki
i in. 1980; Sakaki i in. 1983). Inng przyczyna
obnizenia zawartosci chlorofili moze tez by¢
zahamowanie ich syntezy. Wskazujg na to
obserwacje zmniejszenia poziomu glicyny -
wyjsciowego substratu do syntezy tego bar-
whnika - w igtach sosny zwyczajnej, ekspono-
wanej na dziatanie SO2 (Lorenc-Pluciriska
1982a; 1983a). Szkodliwy wplyw gazéw nie
ogranicza sie jedynie do obnizenia poziomu
barwnikéw fotosyntetzcrnzch- Jak sugeruja
Schulz (1986) oraz Brecht i Schulz (1989)
w przypadku dwutlenku siarki, a Schulz
(1989) takze, gdy dziatajgcymi gazami sg
tlenki azotu i ozon, niekorzystny wptyw uwi-
dacznia sie juz na znacznie wczesniejszym
etapie - destrukcji kompleksoéw chlorofilowo-
biatkowych- Wigze sie to z obnizeniem akty-
wnosci fotosystemu PS Il, znacznie bardziej
wrazliwego od PS | (Schulz i in. 1990).
Toksyczne gazy ingerujg réwniez w pro-
ces fotosyntetycznej redukcji wegla - karboksy-
lacji (Weidner i Kraus 1987).' Zasadniczym
elementem jest tutaj inhibujacy wptyw szkod-
liwych gazow na aktywnos$¢ karboksylaz:
RuDPC - u roslin typu i PEPC - u roslin
typu C4. Istnieje jednak wiele rozbieznosci co
do mechanizmu tej inhibicji. W przypadku
sosny zwyczajnej badania, jakie przeprowa-
dzili Gezelius i Halgren (1980) wskazuja, ze
inhibicja przez 5023 byfa niegompetztzwna

wzgledem jonéw HCO3 i Mg+2, a wiec jony
siarczynowe nie interferowalty w wigzanie
CO2 i Mg+2 w miejscu aktywnym RuDPC.
Jak zaznaczono na wstepie, sosna zwy-
czajna zaliczana jest do ro$lin bardzo wrazli-
wych na wplyw gazéw, szczeg6lnie SO2- Jest
ona typowym gatunkiem, u ktérego fotosyn-
teza przebiega zgodnie z cyklem Calwna
Dlatego tez jedng z przyczyn jej, a takze
innych gatunkdw z rodzaju Pinus, matej tole-
rancji moze by¢ stwierdzana przez niekto-
rych autoréw (ZIEGLER 1972; 1973b) znacznie
wieksza wrazliwo$¢ RuDPC niz PEPC. Po-
nadto badania podstawowych produktow
asymilacji CO2, charakterystycznych dla o-
bydwu systemow fotosyntetycznej redukcji
wegla (C3 i C4) wykazaty uaktywnienie sie
procesu p-karboksylacji u sosny zwyczajnej
na skutek dziatania SO2 (Lorenc-Plucinska
1983a; 1983b). Jednoczesnie autorka stwier-
dzita, ze nasilenie tego procesu byto wprost
proporcjonalne do stopnia wrazliwosci bada-
nych przez nig drzew sosny zwyczajnej.
Badania wptywu toksycznych gazéw na
proces fotosyntezy u sosny zwyczajnej - cho-
ciaz liczne i jednoznaczne, co do okreslenia
zmian natezenia pochtaniania CO2 - wymagajg
kontynuacji ze wzgledu na duze rozbieznosci
co do pozostatych etapdéw procesu fotosyntezy.

5-7-4- FOTOODDYCHANIE

W procesie fotooddychania frakcja biatka
chloroplastow, ktéra w procesie fotosyntezy
wykazuje aktywnos¢ garyogsylarz rybu“~o-
1,5-dwufosforanowej (RuDPC), przejmuje
w tym przypadku role oksygenazy (RuDPC),
katalizujacej rozpad rybulozodwufosforanu.
Obydwie formy wspo6tzawodniczg o wspol-
ny substrat, przy czym oksydacyjny rozpad
tego fosforanu cukru, a wiec proces fotooddy-
chania, jest silnie stymulowany przez $wiatto.
Stwierdzono, ze dziatanie dwutlenku siarki
powoduje u rodlin przesunigcie rownowagi
RuDPC/RuDPO w strone oksygenazy, co
przyczynia si¢ do wzrostu udziatu kwasu
glikolowego wsrdod produktow fotosyntezy.
Przyktady tych badan podaje w przeglado-



wej pracy Miszalski (1981). Z drugiej jednak
strony, powstaty glikolan ulega redukcyjnym
przemianom do glioksylanu. Reakcje te kata-
lizuje oksydaza glikolanowa Wspotdziatajaca
z katalaza, a jak stwierdzono - aktywno$¢
pierwszego z tych enzymow wzrasta u rolin
poddanych dziataniu dwutlenku siarki (SoL-
DATINI i Ziegler 1979). Moze to by¢ jedng
Z przyczyn obserwowanego przez niektorych
badaczy obnizenia poziomu glikolanu w ig-
fach sosny zwyczajnej, eksponowanej na
dziatanie SO2 w warunkach laboratoryjnych
(Lorenc-Plucinska 1982; 1983a; 1986bh).

Inhibicja fotooddychania ma miejsce takze
na dalszych etapach tego procesu, a -miano-
wicie: w przemianie glioksylanu, poprzez
glicyne - w seryne, utlenianiu jej do szcza-
wianu i dekarboksylacji do mréwczanu
W tym jednak przypadku pewne sugestie
moga by¢ wysuwane jedynie posrednio na
podstawie zmian zawartosci tych metaboli-
tow. Istotne obnizenie poziomu zaréwno gli-
cyny, jak i seryny pod wpltywem SO2 w ig-
tach sosny zwyczajnej obserwowata Lorenc-
Plucinska (1982b). Ponadto ta sama autorka
stwierdzita, ze zmiany te sg intensywniejsze
u drzew bardziej wrazliwych na gaz.

Opisywane powyzej dz.iatanie SO2 na
poszczeg6lne etapy procesu fotooddychania
jest potwierdzeniem niektorych obserwacii,
dotyczacych faktycznego obnizania u sosny
zwyczajnej wydzielania na $wietle CO2 pod
wplywem tego gazu (Lorenc-Plucinska
1978a; 1978b).

Woplyw toksycznych gazéw na fotooddy-
chanie nie jest jeszcze w petni wyjasniony,
a stwierdzane efekty dziatania roznych ga-
z6w, nawet u tego samego gatunku' roslin,
nie sg jednakowe. Oprocz wspomnianego
powyzej, inhibujagcego wptywu SO2 na wy-
dzielanie CO2 na Swietle, stwierdzono u sos-
ny zwyczajnej brak istotnych zmian nateze-
nia tego procesu, gdy dziatajagcym gazem byt
ozon (Lorenc-Plucinska 1979), stymulacje
pod wptywem HF (LORENC-PLUCINSKA 1980;
Lorenc-Plucinska i Oleksyn 1982) oraz
zmienny przebieg na skutek dziatania NOO2
(Lorenc-Plucinska 1988a).

199

5.7.5. ODDYCHANIE CIEMNIOWE

Dziatanie gazowych zanieczyszczen po-
wietrza na roéliny powoduje u nich obnize-
nie poziomu adenozynotréjfosforanu (ATP) -
podstawowego elementu przechowywania
i rozprowadzania energii w obrebie komorki.
Obnizenie zawartosci ATP w igtach sosny
zwyczajnej pod wpltywem SO2 obserwowat
Tomaszewski (1980). Byto ono wprost propor-
cjonalne do stezenia dziatajgcego gazu i stop-
nia wrazliwosci badanych przez tego autora
klonéw sosny. Istotng korelacje pomiedzy
obnizeniem poziomu ATP w igtach i wzros-
tem stezenia SO2 uzyskali tez Harvey i Leg-
GE (1979) u Pinus contorta x banksiana.

Obserwowano takze wzrost zawartosci
poszczeg6lnych nukleolydow, jak i zmiane
stosunku ATP/ADP w igtach $wierka pod
wptywem dziatania niskich stezen SO2, 03
i mieszaniny SO2+03 (Weidmann i in. 1990).

Zar6wno wzrost, jak i obnizenie poziomu
ATP, a zwlaszcza stosunku ATP/ADP moze
by¢ potagczone ze wzrostem natezenia oddy-
chania (Wellburn i in. 1981; Weidmann i in.
1990) Stymulacja tego procesu pod wpty-
wem SO2 i O3 obserwowana byta bardzo
czesto (Dizengremel i Citerne 1988). Wzrost
intensywnosci procesow oddechowych wyni-
ka¢ moze ze zwiekszonego zapotrzebowania
organizméw roélinnych na energie, potrzeb-
ng do przeciwstawiania sie¢ procesom toksy-
fikacyjnym oraz do regeneracji uszkodzen,
wywotanych przez toksyczne gazy. U sosny
zwyczajnej zwiekszone natezenie oddychania
ciemniowego obserwowano pod wplywem
SO2 (Lorenc-Plucinska 1978a; 1978b; 19864;
Katainen i in. 1987), HF (Lorenc-Plucinska
1980; Lorenc-Plucinska i Oleksyn 1982) i 03
(Lorenc-Plucinska 1979; SkArby i in. 1987).
Dziatanie NO2, prawdopodobnie ze wzgledu
na stosunkowo nieduzg toksycznos¢, nie po-
wodowato istotnych zmian w natezeniu tego
procesu (Oleksyn 1984; Lorenc-Plucinska
1988a). Jednoczesnie niektérzy z badaczy
stwierdzili, ze stymulacja procesu wydziela-
nia CO2 w ciemnosci byta tym wieksza, im
wyzsze byly stezenie i czas dziatania gazu
(Katainen i in. 1987; Skarby i in. 1987). Ana-
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liza wynikow badan szeregu cytowanych po-
wyzej autoréw nie pozwala jednak ha wy-
ciggniecie jednoznacznych wnioskéw, okre-
Slajagcych  zalezno$¢ pomiedzy stopniem
wrazliwosci roélin a wielkoscig zmian nate-
zenia oddychania ciemniowego.

Stosowanie bardzo wysokich dawek tok-
sycznych gazéw lub dtugiego okresu ekspo-
zycji rodlin powodowaé moze obnizenie na-
tezenia procesdw oddechowych. Taka suges-
tie wysuwajg miedzy innymi Pierre i Quei-
ROZ (1981), na podstawie Kinetycznych badan
zmian aktywnos$ci dehydrogenazy izocytry-
nianowej (ICDH) - jednego z kluczowych
enzymoéw cyklu kwasow tréjkarboksylowych
(Krebsa). Zmiany aktywnosci ICDH byty
zgodne z obserwowanym réwnolegle wzros-
tem, a nastepnie obnizeniem poziomu kwa-
séw organicznych, wraz z wydtuzeniem ok-
resu ekspozycji roslin na dziatanie ZO2. Po-
dobny wptyw Z02 na zmiany aktywnosci
dehydrogenazy izocytrynianowej, ale u in-
nych gatunkoéw roslin, poddanych dziataniu
tego gazu w réznych stezeniach, stwierdzili
Rabe i Kreeb (1980). Na wzmozenie syntezy
kwasu jabtkowego pod wpltywem Z02 w ig-
fach sosny zwyczajnej wskazujg wyniki ba-
dafn  LoRENC-PLUCINSKIE] (1983a; 1986b).
Dziatanie toksycznych gazéw na procesy od-
dechowe roslin moze nastepowac takze pop-
rzez ich wptyw na glikolize i dekarboksylacje
oksydacyjng pirogronianu oraz cykl pentozo-
fosforanowy. O podobnym, jak w przypadku
ICDH, charakterze zmian aktywnosci dehyd-
rogenazy glukozo-6-fosforanowej (G6PDH) -
jednego z gtéwnych enzyméw przemian cyk-
lu pentozofosforanowego - pod wpltywem
dziatania Z02, donoszg Rabe i Kreeb (1980).
W badaniach tego typu nie uwzgledniono
jednak sosny zwyczajnej.

5.7.6. WEGLOWODANY

Badania wptywu toksycznych gazéw na
poziom monosacharydéw i polisacharydow
u sosny zwyczajnej sg stosunkowo' liczne,
a ich wyniki dos$¢ jednoznaczne. Wskazujg

one na wzrost zawartosci pierwszych z wy-
mienionych, a obnizenie poziomu drugich.
Na wystepowanie opisanych powyzej za-
leznosci u kilku gatunkoéw roslin iglastych,
w tym takze sosny zwyczajnej, zwrécit uwa-
ge Bortitz (1967; 1968; 1969). Stwierdzit on
na podstawie badan terenowych, ze dziatanie
Z02 w stezeniu 0,7-1,4 ppm powoduje W ig-
tach miodych siewek stopniowe hydrolizo-
wanie skrobi, az do catkowitego jej zaniku.
Jednoczesnie obnizeniu zawartosci polisacha-
rydu towarzyszy wzrost poziomu cukréow
prostych. Natomiast w niektére dni, gdy po-
wietrze bylo praktycznie pozbawione ZO2,
zachodzi ponowne syntetyzowanie skrobi.
Podobne wyniki uzyskata Lorenc-Plucinska
(1982a; 1983a), prowadzac badania u doros-
tych osobnikéw drzew sosny zwyczajnej
w warunkach kontrolowanego wptywu Z02,
w stezeniu 2 ppm, przez okres 18 godzin
(3 dni po 6 h/d). Autorka wykazata, ze
zmniejszaniu wigczania 14C do skrobi odpo-
wiadato zwiekszenie poziomu radioaktyw-
nosci cukréw rozpuszczalnych. Ponadto, na
hydrolilycz.ny rozktad skrobi wskazywato
wiaczanie UC do maltozy w igtach pedow
eksponowanych na dziatanie gazu, co nie
nastepowato w kontroli. Z drugiej jednak
strony, obserwowano wptyw dwutlenku siar-
ki na nagromadzanie sie w igtach sacharozy
i rafinozy, z rownoczesnym obnizeniem po-
ziomu glukozy, fruktozy, stachiozy oraz ry-
bozy + rybulozy. Taki kierunek przemian
Swiadczy, ze obnizenie zawartosci skrobi jest
wynikiem nie tylko jej hydrolizy, ale i zaha-
mowania syntezy polisacharydu. Wskazuje
to posrednio, ze dwutlenek siarki zaréwno
wzmaga aktywno$¢ amylazy, jak i ogranicza
aktywno$¢ syntetazy skrobiowej.
Nagromadzanie sie pod wpltywem Z02
cukréw rozpuszczalnych jest zjawiskiem nie-
korzystnym. Moze ono prowadzi¢ do dezak-
tywacji RuDPC i w konsekwencji do obnize-
nia natezenia procesu fotosyntezy (Rubin
i Gavrilenko 1977; Sawada i in. 1986) wsku-
tek wzrostu zawartosci triozofosforanéw, ob-
nizenia poziomu nieorganicznego fosforu
i zawartosci ATP/ADP (Robinson i Walker
1979), redukcji powstawania rybulozo-1,5-
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dwufosforanu (Heldt i Chon 1978; Azcon-Bie-
to 1983). Inhibicyjny wplyw SO2 na natezenie
fotosyntezy moze by¢ réwniez wynikiem za-
burzen w procesie regeneracji akceptora CO2
(RuDP) na skutek obnizenia we frakcji cuk-
row rozpuszczalnych poziomu rybozy i ry-
bulo”™" (Lorenc-Plucinska 1982a; 1983a).
Potwierdza to juz wcze$niej sygnalizowany
w tym artykule szkodliwy wptyw SO2, prze-
jawiajacy sie w spadku natezenia fotosyntezy.

Z kolei, dziatanie SO2 i 03 o roznych ste-
zeniach powodowato zmienne w swym Kkie-
runku zaburzenia w poziomie takich metabo-
litbw, jak: glukoza, sacharoza, fruktoza, fos-
foran sacharozy, fruktozo-2,6-dwufosforan
i skrobia oraz zmiany w aktywnosci synteta-
zy fosforanu sacharozy, fosfatazy sacharozy,
syntazy sacharozy i fruktozo-2,6-dwufosfata-
zy, podczas sezonu wegetacyjnego (Peace
i in. 1990).

Zmiany poziomu cukréw w igtach sosny
zwyczajnej okreslano réwniez w warunkach
jednoczesnego wptywu SO2 oraz zwigzkow
fluoru — gtéwnie w postaci fluorkéw (Mej-
nartowicz i tukasiak 1985). Autorzy stwier-
dzili, ze tego typu zanieczyszczenia, emito-
wane z Zakltadu Nawozéw Fosforowych
w Luboniu pod Poznaniem, powodowaty
zmiany poziomu cukréw rozpuszczalnych
zaleznie od stopnia wrazliwosci badanych
drzew. Obnizenie poziomu cukréow redukuja-
cych (glukozy, fruktozy) bylo wieksze
u drzew bardziej tolerancyjnych. Autorzy
tlumaczg to miedzy innymi wiekszg zdol-
noscig tych drzew wbudowywania cukrow
redukujacych w polisacharydy Natomiast
stwierdzany przez nich wzrost poziomu sa-
charozy u drzew bardziej wrazliwych, a ob-
nizenie u tolerancyjnych, wyjasniaja sugeru-
jac wiekszg intensywnos$¢ przebiegu procesu
hydrolitycznego rozkiadu skrobi u pierw-
szych, a mniejsza u drugich.

Szkodliwe dziatanie toksycznych gazéw
na rosliny przejawia sie nie tylko ich wpty-
wem na zaburzenia w syntezie i przemia-
nach mono- i polisacharyddw,-ale takze np.
zmiang poziomow fosforanéw cukrow. Na
obnizenie zawartosci tego typu zwigzkdéw
w igltach pedoéw sosny zwyczajnej, ekspono-

wanych na dziatanie 502 w stezeniu 2 ppm
przez okres 18 godzin (3 dni po 6h/d),
wskazujg wyniki cytowanych juz powyzej
badan Lorenc-Plucinskiej (1982a; 1983a). Ta
sama autorka (Lorenc-Plucinska 1984;
1986¢), badajagc wpltyw SO2 na dwuletnie
siewki sosny zwyczajnej wskazuje, ze gaz ten
powodowat retencje weglowodanéw w ig-
fach i tym samym zahamowanie przeptywu
wolnych cukréw z igiet do korzeni. Nastepo-
wato to bez zmiany skitadu jako$ciowego
transportowanych metabolitéw, a opisane za-
burzenia byty tym silniejsze, im wiekszy byt
stopien wrazliwosci siewek- Wedtug autorki
tych badan, SO2 hamuje transport cukréw
w spos6b bezposredni, bowiem obnizenie
ilosci asymilatéw, przemieszczanych z igiet
do korzeni zachodzito zaréwno przy braku
zmian w natezeniu fotosyntezy, jak i przy jej
stymulacji czy inhibicji.

Takze dziatanie ozonu powoduje wzrost
poziomu cukréw rozpuszczalnych i reduku-
jacych w igtach siewek réznych gatunkéw
sosen. Stwierdzono to u Pinus ponderosa (Mil-
ler i in. 1969) oraz P. strobus, P cchinata,
P elliottii, P. serafina i P. taeda (BARNES 1972).
Pod wpltywem 03 obserwowano réwniez
wzrost zawartosci skrobi w chloroplastach
Swierka, co z jednej strony, wedtug Osswal-
da i Elstnera (1985) oraz Elstnera (1988),
spowodowane jest fotoinhibicjg i powstaniem
zaleznych od Swiatla reakcji rozjasniania,
a z drugiej, wedtug Luethy-Krause i Lanool-
TA (1990), jest spowodowane czesciowg inhi-
bicjg odtransportowania skrobi podczas nocy.
Mozna sadzi¢, ze rowniez w przypadku sos-
ny zwyczajnej 03 bedzie wywierat podobny
wptyw na zmiany zawartosci tych metabolitow.

Dwutlenek siarki powoduje takze rozkiad
bardziej réznorodnych w budowie i funkcji
cukrowcow, np. glikozydéw. Wzrost aktyw-
nosci szeregu glikozydaz pod wptywem SO2,
obserwowany przez Bucher-Walin i wsp.
(1979) w igtach sosny zwyczajnej moze byé
stosowany , jak twierdzg autorzy, jako bioin-
dykator tzw- uszkodzen utajonych (fizjolo-
gicznych).
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5.7.7. KWASY ORGANICZNE

Badania wplywu toksycznych gazéw na
zmiany zawartosci kwasOw organicznych
u sosny zwyczajnej sg nieliczne. O wzroscie
poziomu kwasu jabtkowego w igtach pedow
sosny zwyczajnej, eksponowanych na dziata-
nie SO2 w stezeniu 1 i 2 ppm przez okres 18
godzin (3 dni po 6h/d), donosi miedzy inny-
mi Lorenc-Plucinska (1982a; 1983b; 1986b).
Prawdopodobnie, tak jak to stwierdzono
u szeregu innych gatunkéw roslin, gazowe
zanieczyszczenia powietrza powodujg po-
czatkowo zwiekszenie, a nastepnie obnizenie
poziomu tych zwigzkow (Ziegler 1973b; Is-
hizaki i Hasegawa 1976; Pierre i Queiroz
1981). Wzrost zawartosci kwasow organicz-
nych podczas dziatania gazu w stosunkowo
nieduzym stezeniu i/lub przez krotki okres
przypisywany jest mechanizmom obronnym
rodlin, polegajgcym na uaktywnianiu proce-
sow oddechowych, a w tym i cyklu prze-
mian kwasow tréjkarboksylowych. Nato-
miast wyzsze dawki gazu powodujg juz za-
hamowanie syntezy kwaséw organicznych
na skutek dezaktywacji enzyméw cyklu
Krebsa (Sarkar i Malhotra 1979; Rabe
i KrfEB 1980).

5.7.8. AMINOKWASY | BIALKA

Dziatanie gazowych zanieczyszczeri po-
wietrza na rosliny powoduje u nich wzrost
poziomu ogo6lnej puli wolnych aminokwa-
sow. Mechanizmy, prowadzace do tych
zmian, zostaty juz niejednokrotnie opisane
w przegladowych pracach na ten temat
(JAger 1982; Schulte-Hostede i in. 1987; Ka-
rolewski 1989a). Wielu autor6w sugeruje na-
wet, ze wzrost zawartosci wolnych aminok-
wasoéw moze by¢ wykorzystywany jako bio-
chemiczny wskaznik wrazliwosci roslin (Go-
dzik i Linskens 1974; Jager i Grill 1975;
Malhotra i Sarkar 1979). Rozbieznosci do-
tycza natomiast przyczyny nagromadzania
sie tych metabolitow. Niektorzy badacze
twierdza, ze akumulacja wolnych aminokwa-
séw nastepuje gtéwnie droga proteolizy (Fi-

scher 1971; Malhotra i Sarkar 1979), inni
natomiast, ze na skutek ograniczenia syntezy
biatek (Mudd 1979, PietilA i in. 1991). Na
zwiekszone wbudowywanie si¢ UC pod
wptywem dwutlenku siarki w aminokwasy
u sosny zwyczajnej, a gtdwnie w glutami-
nian, asparaginian i alanine, wskazujg wyni-
ki badan Lorenc-Plucinskiej (1982a; 1983a;
1986b). Jednakze autorka - zauwaza, ze
zmiany te nie zalezg od stopnia wrazli-
wosci badanych przez nig osobnikow
drzew.

Wiekszos$¢ badaczy stwierdza, ze w po-
czatkowym okresie toksyczne gazy powo-
duja przede wszystkim wzrost poziomu kwa-
su glutaminowego. Wykazano to w przypad-
ku dziatania SO2 i NO2, ich mieszaniny
oraz NH3 i wigze z aktywowaniem przez
gazy dehydrogenazy glutaminianowej (GDH)
w kierunku aminacji redukcyjnej, a inakty-
wowaniem w kierunku dezaminacji oksy-
datywej (Pahlich i in. 1972; Wellburn i in.
1980; 1981). Natomiast zwiekszenie dawki
gazu powoduje juz obnizenie aktywnosci
GDH, a co za tym idzie - poziomu gluta-
minianu, z jednoczesnym wzrostem zawar-
tosci glutaminy (Rabe i Kreeb 1980; Pierre
i Queiroz 1981). Zaburzenia w syntezie
kwasu glutaminowego i glutaminy moga
by¢ spowodowane takze zmianami aktyw-
nosci transaminaz: glutaminiano-pirogro-
nianowej (GPT) i glutaminiano-szczawio-
octanowej (GOT) (Florsman i Wellburn
1975; 1977) lub syntetaz: glutaminianowej
(GOGAT) i glutaminowej (GS) (Lea i Mif-
LIN 1974).

Proporcjonalnie do wydtuzania czasu
dziatania lub zwiekszania stezenia gazu,
obserwuje sie wzrost zawartosci takze in-
nych, oprocz juz wymienionych, amino-
kwasow z rodziny kwasu glutaminowego:
ornityny, proliny, cytruliny i kwasu y-ami-
nomastowego (Godzik i Linskens 1974;
Jager 1975; Malhotra i Sarkar 1979). Na
szczeg6lng uwage wydaje sie zastugiwac
wzrost poziomu wolnej proliny. Stwierdzo-
no miedzy innymi, ze u sosny zwyczajnej
wzrost poziomu wolnej proliny w igtach
moze by¢é wykorzystywany jako wskaznik
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stopnia uszkodzenia drzew przez rézne tok-
syczne gazy: SO2, SO2+NO2 i HF (Karolew-
ski 1989c). Ten sam autor stwierdzit row-
niez, ze wzrostowi zawartosci wolnej pro-
liny w iglach siewek sosny zwyczajnej,
poddanych dziataniu dwutlenku siarki, to-
warzyszyt poczatkowo wzrost, a nastepnie
obnizenie w biatkach poziomu tego imi-
nokwasu w formie zwigzanej (Karolewski
1990) Jednoczes$nie obserwowano zwiek-
szenie zawartosci zwigzanej hydroksyproli-
ny. Dalsze dziatanie gazu przyczyniato sie do
obnizenia poziomu obydwu tych iminokwa-
sow zwigzanych z biatkami. Ponadto opisy-
wane zaburzenia byty zréznicowane w zalez-
nosci od typu uszkodzenia tkanek. Gdy
w czesciach jeszcze wizualnie nie uszkodzo-
nych przez SO2 nastepowato zwiekszenie
zawartosci wolnej proliny, to w tkankach
nekrotycznych poziom aminokwasu ulegat
obnizeniu. Podobnie ksztattowaty sie w tych
tkankach zmiany zawartosci obydwu imino-
kwasow zwigzanych w biatkach.

Sg takze doniesienia, ze dziatanie zanie-
czyszczen przemystowych powietrza prowa-
dzi do obnizenia zawartosci aminokwaséw.
Wingsle i wsp. (1987) obserwowali u siewek
sosny zwyczajnej, poddanej przez 10 dni
dziataniu NOx, obnizenie zawarto$ci amino-
kwasow w igtach, zwlaszcza argininy i glu-
taminy, co wedtug nich spowodowane mogto
by¢ wzmozonym tempem odktadania rezerw
albo wzrostem transportu do innych orga-
now siewek. Zaburzenia w transporcie wol-
nych aminokwaséw stwierdzono réwniez
pod wpltywem SO2 (Lorenc-Plucinska
1988b). Obserwowane w tym przypadku za-
hamowanie przemieszczania aminokwasow
z igiet sosny zwyczajnej do korzeni zachodzi-
fo zarbwno w grupie siewek wrazliwych, jak
i tolerancyjnych.

Opisane powyzej zmiany w poziomie,
transporcie i przemianach aminokwasow
rzutujg w niekorzystny sposéb na poziom
i strukture biatek, a co za tym nastepuje,
przyczyniajg sie do zaburzen w aktywnosci
enzymow i funkcjonowaniu bton komorko-
wych. Nalezy przy tym stwierdzi¢, ze wiek-
szo$¢ znanych z literatury badan nad tymi

zaleznosciami dotyczy innych niz sosna zwy-
czajna gatunkow roslin.

5.7.9. ENZYMY

U podioza zaburzen w prawidtowym
przebiegu proceséw fizjologicznych oraz ana-
bolicznych i  katabolicznych ~ przemian
u roslin powstatych na skutek dziatania ga-
zowych  zanieczyszczen powietrza lezy
wplyw tych substancji na zmiany w syntezie
i czynnos$ciach enzymoéw. Zagadnienia te opi-
sano juz we wczesniejszej pracy, dotyczacej
wplywu toksycznych gazébw na enzymy
u roznych gatunkéw roslin - gtéwnie drze-
wiastych (Karolewski 1989a) oraz cze$ciowo
w tym rozdziale, w kontekscie omawianych
zaburzeh w fotosyntezie, oddychaniu i meta-
bolizmie aminokwasdw.

Jedng z mozliwych form obrony roslin
przed wptywem toksycznych gazéw jest uak-
tywnianie sie proceséw oddechowych, zwig-
zanych ze zwigkszonym zapotrzebowaniem
energetycznym organizméw roslinnych dla
celow regeneracyjnych i reperacyjnych.
Wskaznikiem o0g6lnego uaktywniania sie
procesdw oksydacyjnych moze by¢ wzrost
aktywnosci peroksydazy (POD). Enzym ten
stanowi istotny, detoksyfikujacy czynnik, ogra-
niczajacy szkodliwe dziatanie H202 (Burris
1960), akumulujgcej sie u rodlin pod wpty-
wem takich gazéow jak SO2 (Tanaka i in.
1982) i 02 (Mudd 1982). Stwierdzono, ze
aktywno$¢ POD w igtach sosny zwyczajnej
wzrasta miedzy innymi w wyniku dziatania
S02 (Kieliszewska-Rokicka 1979; Schultz
1986) oraz zwigzkow fluoru (Keller i Schwa-
ger 1971; Keller 1974). Jednoczes$nie, wszys-
cy cytowani autorzy obserwowali tym wiek-
szy wzrost aktywnos$ci enzymu, im badane
przez nich rosliny doznaty wiekszego stresu.
Sugerujg oni, ze zmiany aktywnosci POD
stanowig czuty biochemiczny wskaznik stop-
nia skazenia atmosfery przez toksyczne gazy.
Ponadto, wyniki doswiadczeh przeprowa-
dzonych przez Kieliszewska-Rokicka (1979)
wskazuja, ze stopien tolerancji testowanych
przez nig na dziatanie SO2 klonéw sosny
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zwyczajnej jest wprost proporcjonalny do
wyjsciowego (kontrola) poziomu aktywnosci
perogszdazz Z drugiej jednak strony, dwut-
lenek siarki dziatajacy w stosunkowo matym
stezeniu (do 0,5 mg m~3) nawet przez okres
24 dni, nie powoduje istotnych zmian aktyw-
nosci POD (Katainen i in. 1984). Ponadto
powszechnie wiadomo, ze POD jest enzy-
mem mato specyficznym i bardzo czutym na
wpltyw réznych, abiotycznych i biotycznych,
czynnikdéw stresowych. Stad lez znajduje ma-
e zastosowanie w biomonitoringu-

Duzo wieksze znaczenie niz peroksydazie
w obronie roslin przed wptywem 502 przy-
pisuje sie dysmutazie nadtlenkowej (SOD).
Ochraniajgca funkcja tego enzymu przypisy-
wana jest jej katalitycznemu dziataniu na
rozktad szkodliwych rodnikéw nadtlenko-
wych rdéznego typu (Shimazaki i in. 1980;
Tanaka | Sugahara 1980; Tandy i in. 1989).
Stwierdzono, ze rosliny, ktére miaty wyzsza
wyjsciowa aktywno$¢ tego enzymu lub byly
zdolne do indukowania wyzszej jego aktyw-
nosci na skutek dziatania SO2 (Tanaka i Su-
gahara 1980), a takze traktowane egzogen-
nie SOD (Shimazaki i in. 1980), byly
W mniejszym stopniu uszkadzane przez ten
gaz. Zwigkszenie aktywnosci SOD w igtach
sosny zwyczajnej nastepuje rowniez pod
wplywem dziatania 03, NO2, lub 502 + NO2
(Polle i Rennenberg 1991; Karpinski i in.
1992) Opisywane powyzej, ochraniajace
mozliwosci reakcji roslin z udziatem obydwu
wymienionych enzyméw: peroksydazy i dys-
mutazy nadtlenkowej majg jednak ograniczo-
ny zakres. Wzrost aktywnosci tych enzymow
ma miejsce jedynie przy dziataniu gazu
w stosunkowo niewielkich dawkach, prze-
kroczeniu ktérych towarzyszy juz spadek ich
aktywnosci. Na istnienie takich wtasnie uwa-
runkowan wskazujg wyniki doswiadczen,
ktére z sosng zwyczajng przeprowadzit
Schulz (1986). W literaturze mozna jednak
znalez¢ réwniez doniesienia o tym, ze zarOw-
no niskie, jak i wysokie stezenie, np. 03 nie
przyczyniajg sie do zmiany aktywnosci SOD
(Wingsle i in. 1992). Podobny brak réznic
w aktywnosci, zaréwno SOD, jak i POD igiet
zdrowych i uszkodzonych przez zanieczysz-
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czenia przemystowe notowali u 50-70-letnich
Swierkdw Osswald i in. (1992).

Na podobng role w mechanizmach detok-
syfikacyjnych u roslin narazonych na wptyw
SO2 jakg spetniajg POD i SOD, wskazujg
Wingsle i wsp. (1987) w przypadku reduk-
tazy azotanowej (NAR) u roslin eksponowa-
nych na dziatanie NO. W badaniach tych
autoréw poczatkowy wzrost, a nastepnie ob-
nizenie aktywnosci NAR w iglach sosny
zwyczajnej nastepowato adekwatnie do wy-
dtuzania okreséw ekspozycji roslin na gaz
Potwierdza to wczesniej juz wykrytg funkcje
NAR w redukcji nadmiaru jonéw azotano-
wych, stwierdzong u innych gatunkow roslin
poddanych dziataniu NO2 (Zeevaart 1976).

Dziatanie toksycznych gazéw na rosliny
nie ogranicza sie wytgcznie do powodowania
zaburzeA w og0lnej aktywnosci enzymow-
Gazowe zanieczyszczenia powietrza czesto
wywotujg u rodlin zmiany jakosciowe (zani-
kanie lub pojawianie sie nowych) i ilosciowe
(aktywnosci) poszczegblnych izoenzymow.
Na wystepowanie tego typu zaburzenh
w strukturze szeregu roznych enzymoéw
U sosny zwyczajnej, rosngcej w terenie zanie-
czyszczonym przez 502/ wskazujg miedzy
innymi wyniki badan, ktoére przeprowadzili
Geburek i wsp. (1987); zanieczyszczonym
przez SO2 i zwigzki fluoru - Mejnartowicz
(1983), a przez SO2 i metale ciezkie - Prus-Glo-
wacki i Nowak-Bzowy (1989). Bardziej ob-
szerng i szczegblowa analize tych zjawisk
u réznych gatunkéw roslin  przedstawit
w swoich pracach Mejnartowicz (1984; 1989).

3:10. ROZWOJ | STARZENIE

llo$¢ zaabsorbowanego, toksycznego gazu
zalezy w duzym stopniu od wieku rosliny
i stadium rozwojowego organdéw asymilacyj-
nych (Mudd 1975), to z kolei rzutuje na
rozmiary uszkodzen, spowodowanych dzia-
taniem gazowych zanieczyszczeri powietrza.
Ma to swoje potwierdzenie eksperymentalne
takze w badaniach z szeregiem klonéw i po-
pulacji sosny zwyczajnej, réznigcych sie na-
tezeniem wymiany gazowej i/lub tempem
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procesow wzrostowych. Oleksyn (1981),
przeprowadzajgc U sosny  zwyczajnej
doswiadczenia laboratoryjne nad wptywem
SO2 a Oleksyn i Biatobok (1986) oraz Olek-
syn (1989b) - badania w terenie skazonym
przez SO2 i zwiagzki fluoru, stwierdzili, ze
rosliny o wyzszym natezeniu fotosyntezy
i szybciej rosngce byly w wiekszym stopniu
uszkadzane przez te zanieczyszczenia. Wyka-
zano réwniez, ze miodsze roczniki igiet cha-
rakteryzowaly sie mniejsza wrazliwoscig na
dziatanie SO2 i HF niz starsze (Oleksyn
1984). Potwierdza to sugestie, jakie wysuneli
miedzy innymi Malhotra i Khan (1980)
w przypadku wplywu SO2. Stwierdzili oni,
ze miodsze, a tym samym bardziej aktywne
metabolicznie tkanki roslin, zdolne sg do
wykorzystywania wiekszej ilosci siarki niz
starsze, 0 mniejszej aktywnosci metabolicz-
nej. Inng przyczyng, ktérg z kolei sugerujg
Sekiya i wsp. (1982) moze by¢ wieksza zdol-
nos$¢ przeksztatcania pochtonietego SO2 i wy-
dalania go na zewnatrz przez mtodsze niz
starsze liscie. Jednak mimo podejmowania
tak licznych badan w tym kierunku, istniejg
do dzisiaj rozbieznosci nie pozwalajace jed-
noznacznie odpowiedzie¢ na pytanie: czy
miodsze lub czy starsze igty/liscie i rosliny
sq bardziej wrazliwe na tego typu czynniki
stresowe (GHuch 1988).

Gazowe  zanieczyszczenia  powietrza
wplywajg na wzrost, rozwoj i reprodukcje
roslin, poniewaz powodujg zaburzenia ptyn-
nego rozdziatu substancji odzywczych i mi-
neralnych do réznych organéw, co wptywa
na przebiegajgce w nich funkcje metabolicz-
ne. Przyjmuje sie, ze pod wplywem SO2, 03,
NO2 oraz mieszanin tych gazéw, redukcja
biomasy korzeni jest silniejsza anizeli pedu,
co np. u sosny obserwowali Farrar i wsp.
(1977), Kress i Skelly (1982) oraz Garsed
i Rutter (1984).

Wedtug wielu autoréw obnizenie biomasy
korzeni w stosunku do pedu spowodowane
jest redukcjg translokacji weglowodanéw.
Najwiecej asymilatow dostarczajg do korzeni
liscie starsze. Jak stwierdzit Oleksyn (1984),
sq one znacznie wrazliwsze na dziatanie
gazéw niz liscie mtode. U roslin traktowa-
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nych SO2, 03 i NOX w wysokich stezeniach
(a takze niskich, lecz przez dtuzszy czas) lisci
jest zwykle mniej i s3 mniejsze, anizeli liscie
roslin nie poddanych dziataniu tych gazow.
Natezenie fotosyntezy netto lisci starszych
jest istotnie silniej redukowane przez gazowe
zanieczyszczenia powietrza niz natezenie
lisci miodszych (Oleksyn 1989a). Ta wigksza
redukcja fotosyntezy powoduje, ze ilo$¢ asy-
milatow dostepnych dla korzeni jest znacznie
z.mniejszona. Obnizenie stosunku masy ko-
rzeni wzgledem pedu sktania do przypusz-
czen, ze zdobywanie nie tylko zwigzkow
pokarmowych i energii, lecz takze wody i so-
li mineralnych jest utrudnione przez toksycz-
ne gazy, co wzmaga szkodliwy efekt ich
dziatania. Traktowane gazami rosliny moga
by¢ np. bardziej podatne na susze, poniewaz
proporcjonalnie mniej jest korzeni dostarcza-
jacych wode do transpirujgcych lisci. Zredu-
kowany wzrost korzeni przyczynia sie takze
do ubozszego zaopatrzenia rosliny w sole
mineralne. Wedtug Hughesa i Laurencela
(1984) konsekwencjg zachwiania réwnowagi
w biomasie korzeni i pedu moze by¢ tez
wieksza podatno$¢ na szkodniki i patogeny.

Niektorzy autorzy wskazujg na to, ze
dysproporcje w biomasie korzeni i pedow,
powstate pod wplywem gazowych zanie-
czyszczen powietrza, wynikajg przede
wszystkim ze zmian w biomasie lisci. Stwier-
dzono, ze biomasa lisci, traktowanych dwu-
tlenkiem siarki czy ozonem, czesto wzrasta
w poréwnaniu z todygg. Wykazano to za-
rowno w przypadku roslin zielnych, drzew
lisciastych, jak i iglastych (np. sosny - Far-
rar i in. 1977, GaRSED i in. 1981). Ta zmiana
organizacji wzrostu nie jest korzystna dla
prawidtowego rozwoju catej rosliny, gdyz
nadmierny rozwoj lisci prowadzi¢ moze do
samozacieniania. Konsekwencjg tego moze
by¢ strata wydajnosci fotosyntetycznej. Rosliny
o0 wiekszych niz normalnie igtach/lisciach, lecz
mniejszej specyficznej fotosyntezie majq tak-
ze mniejsze mozliwosci wykorzystania wody
wskutek obnizonej przez redukcje korzeni jej
dostepnosci i moga by¢ bardziej narazone na
susze.
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Nadmierny wzrost biomasy lisci (donora)
wzgledem pozostatych organéw ros$lin (ak-
ceptorow) moze byC¢ nastepstwem retencji
asymilatbw w donorze, celem naprawy
szkdd i/lub zachwiania réwnowagi pomie-
dzy donorem i akceptorem wskutek redukcji
natezenia fotosyntezy i zwiekszonych wyma-
gan donora co do poziomu asymilatéw lub
jako wynik bezposredniego wptywu gazo-
wych zanieczyszczeh powietrza na poszcze-
golne* etapy transportu asymilatéw i substan-
cji mineralnych (WINNER i in. 1985; Mincmin
i Gould 1986; Lorenc-Plucinska 1988c).

Dzialanie toksycznych gazéw wywiera
okreslony wptyw na zmiane tempa i rozmia-
row proceséw zwigzanych z dojrzewaniem
i starzeniem sie roslin (Szaniawski 1976; Gar-
sed i in. 1981; Mohr 1984; Zjegler 1986). Jak
wiadomo, dziatanie SO2 na rosliny powoduje
wydzielanie przez nie etylenu - hormonalne-
go inhibitora, ktérego podwyzszony poziom
charakteryzuje starzenie sie roslin. Wydziela-
nie tego weglowodoru pod wptywem Z02
wykazano u kilku gatunkéw roslin iglastych,
w tym takze u sosny zwyczajnej (Bucher
1981). Jeszcze innym przyktadem niekorzys-
tnego dziatania dwutlenku siarki, zwigzane-
go z przyspieszeniem proceséw starzenia sie
roslin, moze by¢ wptyw tego gazu na hydrok-
sylacje biatkowo zwigzanej proliny. Wzrost za-
wartosci tego iminokwasu w formie zwigzanej
z biatkami obserwowano réwniez u sosny
zwyczajnej eksponowanej na dziatanie 202
(Karolewski 1990). Z kolei wiadomo, ze biat-
ka szczegOlnie bogate w ten iminokwas spo-
tyka sie w dojrzatych i starzejacych si¢* tkan-
kach (Cleland i Karlsnes 1967).

Kolejnym, niekorzystnym dziataniem imi-
sji przemystowych jest zaktdcanie sprawnosci
systemu polarnosci fizjologicznej w pniach
drzew, co objawia sie m.in. zmianami
w przebiegu transportu auksyny na pozio-
mie komérkowym (Wodzicki i in. 1989, wg
Kurczynskiej i in. 1992). Jednoczesnie wiado-
mo, ze polarny transport auksyny jest jednym

Zz podstawowych mechanizméw regulacji
wzrostu i rozwoju drzew.
Gazowe  zanieczyszczenia  powietrza

wplywaja negatywnie réwniez na procesy
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Zwigzane z owocowaniem i rozmnazaniem
generatywnym drzew, co wazne jest zarowno
ze wzgledéw ekonomicznych, jak i perspek-
tyw ewolucyjnych. Wiekszo$¢ szkodnikéw
czy patogenow atakuje najczesciej tkanki rep-
rodukcyjne i depresja zdolnosci reprodukcyj-
nych moze by¢ waznym wskaznikiem zabu-
rzen poszczegblnych proceséw fizjologicz-
nych i metabolizmu roslin. Na zmniejszenie
poziomu obradzania nasion, degradacje orga-
néw generatywnych i obnizenie jakosci pyl-
ku u sosny zwyczajnej, bedacych skutkiem
dziatania mieszaniny toksycznych gazdw,
emitowanych przez konglomeracje réznych
zaktadéw przemystowych, wskazujg Mama-
EV i Zhkarlet (1972). Zmniejszenie zdolnosci
kietkowania pytku u tego samego gatunku
pod wptywem Z02 stwierdzili Keller i Beda
(1984), a pod wptywem jednoczesnego dzia-
tania dwutlenku siarki i zwigzkoéw fluoru -
Mejnartowicz i Lewandowski (1985).

5.7.11. PODSUMOWANIE

Reakcja roslin na toksyczne gazy uzalez-
niona jest przede wszystkim od ich dawki -
stezenia i czasu dziatania. W prz.ypadku wy-
wotywania stosunkowo stabego stresu roslina
ma mozliwos¢ przeciwstawienia sie dziataniu
tych czynnikdw, uruchamiajac szereg réz-
nych mechanizméw obronnych. Dotyczy to
omawianych w tym rozdziale: reakcji zamy-
kania aparatow szparkowych, buforowania
nadmiernego poziomu zakwaszenia wewnatrz-
komdrkowego, aktywacji proceséw zwigza-
nych z uzyskiwaniem dodatkowych ilosci
energii i detoksyfikacjg szkodliwych rodni-
kéw, a nawet usuwania na zewnatrz toksycz-
nych gazéw, w mniej lub bardziej zmienionej
postaci. O istotnym znaczeniu mozliwosci
wydalania Z02 (po zredukowaniu go do H2S)
pisze Staszewski (1985). Na zdolno$¢ prze-
prowadzania tego procesu przez tkanki asy-
milacyjne sosny zwyczajnej wskazujg takze
wyniki  pomiaréw, wykonanych przez
Hallgrena i Fredrikssona (1982). Oprécz
wspomnianej juz roli niektérych enzymow
(POD, SOD, NAR) w zmniejszaniu skutkow
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szkodliwego wptywu SO2, 03, NOX na uwage
zastuguje takze kwas askorbinowy (AA). Na
jego znaczenie w detoksyfikacji u sosny zwy-
czajnej rosngcej w warunkach skazenia Srodo-
wiska przez SO2 wskazujg Keller i Schwager
(1977).

Dziatanie toksycznych gazéw przez diuz-
szy czas lub w stosunkowo wysokich steze-
niach prowadzi jednak do przetamania barie-
ry obronnych mozliwosci roslin i do nasilenia
sie procesdéw destrukcyjnych i trwatych usz-
kodzen- Jednym z przyktadéw szkodliwych
zjawisk tego typu jest nadmierne nagroma-
dzanie si¢' zwigzkow fenolowych- Proces ten
przebiega w igtach sosny zwyczajnej pod
wplywem zwigzkéw fluoru (Yee-Meiler
1977), 502 (Karolewski 1990) oraz jednoczes-
nego dziatania tych zanieczyszczehn (Karo-
lewski i Giertych 1992)- Akumulacja fenoli
i ich dalsze przemiany do chinonéw oraz
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polimeryzacja z aminokwasami i biatkami sg
niekorzystnymi  procesami,  zwigzanymi
z powstawaniem nekroz (Howell i Kremer
1973). Badania reakcji roslin, poprzez okresla-
nie zmian; tempa i natezenia przebiegu pro-
cesow fizjologicznych oraz aktywnosci lub
poziomu okreslonych enzymdw i metaboli-
tow sg skomplikowane. W szczegélnosci do-
tyczy to przypadku jednoczesnego wystepo-
wania tkanek w réznym stopniu uszkodzo-
nych przez gaz: wizualnie nieuszkodzonych,
uszkodzonych w widoczny sposéb (nekrozy)
oraz pojawiajacego sie niejednokrotnie pomie-
dzy nimi przejsciowego, ciemno zabarwionego
pasma (Karolewski 1990). Ponadto w praktyce
drzewa narazone sg na ogét na jednoczesne
dziatanie kilku toksycznych gazéw, metali cigz-
kich oraz innych, abiotycznych, a takze bio-
tycznych czynnikow stresowych-
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