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ROSLINNE MECHANIZMY TOLERANCJI NA TOKSYCZNE DZIALANIE METALI
CIEZKICH

WSTEP

W licznych badaniach posSwieconych
dzialaniu metali ciezkich na rosliny wykazano
ich toksyczny wplyw na szereg podstawowych
procesow metabolicznych i fizjologicznych
(BARCELO i POSCHENRIEDER 1999, HAGEMEYER
1999, POSCHENRIEDER i BARCELO1999, SEREGIN
i IVANOV2001, SIEDLECKA i wspotaut. 2001). Do
grupy pierwiastkow bedacych potencjalnymi
czynnikami toksycznymi dla roSlin naleza me-
tale ciezkie (o gestoSci wyzszej niz 5 g cm?) :
chrom (Cr), kobalt (Co), nikiel (Ni), miedz
(Cu), cynk (Zn), molibden (Mo), kadm (Cd) ,
rte¢ (Hg) i otéw (Pb), a takze metale lekkie: glin
(AD) i polmetale: arsen (As) (PRASAD i
HAGEMEYER 1999). Rosliny pobieraja metale
ciezkie, wraz z innymi pierwiastkami, w posta-
cijonowej. Z uwagi na specyficzna budowe ko-
morek roslinnych — to jest posiadanie Sciany
komorkowej, metale ciezkie staja sie prawdzi-
wie szkodliwe dla rosliny nie od razu po wnik-
ni¢ciu, lecz w momencie przekroczenia barie-
ry plazmalemmy. Toksyczne dzialanie metali
ciezkich na procesy zyciowe roslin wynika,
przede wszystkim, z ich interakcji z funkcyjny-
mi grupami czasteczek wchodzacych w sktad
komorek, a w szczegolnosci biatek (grupy SH) i
polinukleotydow (BOROVIK1990). Efektem
tych zjawisk moze by¢ stabszy wzrost i rozwoj
rosliny, a nawet jej obumarcie. Szkodliwy
wplyw metali ciezkich ujawnia si¢ przy ich
okreslonych stezeniach w Srodowisku rosliny,

to jest w roztworze glebowym lub tez w
pozywce mineralnej. Istotna jest tu roOwniez
dostepnos¢ metalu dla rosliny, zalezna od wie-
Iu czynnikéw, miedzy innymi od: pH roztworu,
zawartoSci materii organicznej w glebie, ak-
tywnosci flory bakteryjnej, potencjatlu red-ox i
napowietrzenia gleby (SIEDLECKA i wspolaut.
2001).

Od czasu rozwoju przemyshu i motoryzacji
zawartoS¢ metali ciezkich w biosferze znacz-
nie wzrosla. Staly sie one czynnikiem streso-
wym dla organizmow, nie tylko w miejscach
naturalnie obfitujacych w metale, np. w gle-
bach rudonosnych ale i takze poza nimi. Bada-
nia laboratoryjne oraz te prowadzone w Srodo-
wisku naturalnym pokazaly, ze w trakcie pro-
cesoOw ewolucji rosliny wytworzyly komplek-
sowa sie¢ mechanizmoéw obronnych, umozli-
wiajacych wzrost i rozwoj w ekosystemach ska-
zonych, takze metalami ciezkimi (Ryc. 1, 2).

Duze zainteresowanie budza obecnie rosli-
ny, ktore przystosowaly sie do zycia na tere-
nach silnie skazonych metalami ciezkimi, np.
terenach pokopalnianych lub glebach rudono-
snych. Szczegolna grupe wsrod nich stanowia
tzw. hyperakumulatory. W ten sposOb okresla-
ne s3 roSliny, ktore gromadza w tkankach swo-
ich czesci nadziemnych wyjatkowo duze iloSci
metali ci¢zkich, tj. ponad 10 000 mg Zn lub Mn,
ponad 1000 mg Ni, Cu, Co, Cr, Pb, ponad 100
mg Cd i ponad 1mg Au na 1 kg suchej masy



284 AGNIESZKA BARANOWSKA-MOREK

Ryc. 1 Ryc. 2

Ryc. 3 Ryc. 4

Ryc. 1. Poczatek sukcesji ekologicznej na Swiezej haldzie (zwatowisku) odpadow poprzemystowych
Gorniczo-Hutniczego Kombinatu Metali NieZelaznych , Orzet Bialy” w Piekarach Slaskich i Bytomiu.
Toksyczny sktad hatdy (metale ciezkie) hamuje jej zasiedlanie przez roSliny. Wiek hatdy okoto 30 lat
(fot. M. Wierzbicka).

Ryc. 2. Stara hatda cynkowo-olowiana (galmanowa) w Bolestawiu koto Olkusza. Bogata flora galmano-
wa porastajaca halde jest wynikiem naturalnej sukcesji. Wiek haldy: ponad 100 lat (fot. M. Wierzbic-
ka).

Ryc. 3. Biscutella laevigata (pleszczotka gorska). Jeden z gatunkOw dominujacych na hatdzie w Bo-
lestawiu (fot. M. Pielichowska).

Ryc. 4. Charakterystyczne owoce — tuszczynki Biscutella laevigata. RoSliny tego gatunku maja zdol-
no$¢ do hyperakumulacji otowiu, kadmu i talu (fot. M. Pielichowska).
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pedu. Znanych jest obecnie ponad 400 gatun-
kow hyper-akumulatoréw; najwiecej z przeba-
danych roSlin hyperakumuluje nikiel, za$ naj-
mniej najbardziej toksyczne pierwiastki bala-
stowe, takie jak kadm i oléw (SIEDLECKA i
wspotaut. 2001). Do hyperakumulatorow zali-
czono miedzy innymi: Minuartia verna (gro-
madzi otow), Biscutella laevigata (hyperaku-
mulator olowiu, kadmu i talu; Ryc. 3, 4), Thia-
spi rotundifolium ssp. capeifolium (gromadzi
otow i kadm), Thiaspi goesingense (gromadzi
nikiel) (ANDERSON i wspotaut. 1999, WENZEL i
JOCKWER1999), Cardaminopsis halleri (gro-
madzi cynk) (DAHMAN-MULLER i wspoOtaut.
2000). Ostatnio opisano rowniez zjawisko
szczegoOlnej, bo przekraczajacej 90 razy nor-
malna zawartoS¢, akumulacji roéwnie toksycz-
nego, cho¢ mato badanego pierwiastka jakim
jest tal (T1). Tak wysokie przekroczenie normy
stwierdzono w tkankach korzenia Plantago
lanceolata porastajacej halde galmanowa w
Bolestawiu koto Olkusza (WIERZBICKA 2001).
Rosliny r6znig sie znacznie poziomem tole-
rancji na dzialanie metali ciezkich: np. w sto-
sunku do olowiu Biscutella laevigata, Silene
vulgaris oraz Allium cepa , Hordeum vulgare i
Zea mays odznaczaja si¢ duza tolerancja, pod-
czas gdy Brassica napus, Phaseolus vulgaris i
Soia hispida wykazuja duza wrazliwos¢
(WIERZBICKA1999). ROzZnice w poziomie tole-
rancji na okreSlony metal maja charakter nie
tylko miedzygatunkowy, ale i tez miedzypopu-
lacyjny. Taka zaleznoS¢ wykazuja rosliny pora-
stajace haldy np. Biscutella laevigata, Silene
vulgaris i Dianthus carthusianorum, oraz ich
populacje wystepujace na terenach nieskazo-
nych metalami ciezkimi (WIERZBICKA i
PANUFNIK 1988, WIERZBICKA 2002, ZALECKA i
WIERZBICKA 2002). R6znice w poziomie tole-
rancji na cynk i miedz stwierdzono nawet u
klonéw otrzymanych z nasion tego samego
drzewa rodzicielskiego, w przypadku Betula
pendula (UTRIAINEN i wspotaut.1997)

Dla wyjaSnienia przyczyn istnienia zrézni-
cowanych poziomow tolerancji na okreSlony
metal ciezki konieczna jest znajomoS¢ me-
chanizmow dopowiadajacych za jej wytwo-
rzenie.

Mimo licznych badan poswieconych temu
zagadnieniu (patrz KOHL i LOSCH 1999,
SEREGIN i IVANOV 2001) podloze mechani-
zmoéw  obronnych  przed  toksycznym
dziataniem metali ci¢zkich i wiazacej si¢ z nimi
tolerancji na metale ci¢zkie nie zostato doktad-
anie wyjasnione. Z danych literaturowych wy-
nika, ze w zjawiska te zaangazowane s3 naste¢-
pujace czynniki:

— ograniczanie przez roSline pobierania
metalu ze Srodowiska, glownie przez korzen,
oraz usuwanie nadmiaru metali przez organy
roS$lin,

— transport metali w systemie apoplastycz-
nym (Sciany komoéorkowe i przestrzenie mie-
dzykomorkowe),

— transport metali na drodze: powierzchnia
korzenia — walec osiowy,

— transport metali na drodze: korzeia — or-
gany nadziemne,

— transport metali przez plazmalemme do
cytoplazmy,

— system detoksykacji metali w komorce,

— usuwanie metali z wnetrza komorki,

— specyficzna gospodarka mineralna: wap-
niem, fosforem i potasem,

— gospodarka wodna,

— mikoryza,

— obrona przed stresem oksydacyjnym i
synteza enzymow odpornych na obecnos¢ me-
talu w komorce,

— inne, niespecyficzne czynniki zaanga-
zowane w odpowiedzZ roSliny na stres.

Kolejnos¢ wymienienia tych czynnikOw
nie odzwierciedla ich waznoSci, ale w pewnym
stopniu wlaczanie si¢ ich do dziatania w miare
przedostawania si¢ toksycznej dawki metalu
do roSliny.

MECHANIZMY TOLERANCJI

OGRANICZANIE PRZEZ ROSLINE POBIERANIA
METALU ZE SRODOWISKA ORAZ USUWANIE
NADMIARU METALI PRZEZ ORGANY ROSLIN

Powyzsze czynniki sa zwiazane z tzw. stra-
tegia unikania czynnika stresowego (SIEDLEC-
KA i wspotaut. 2001) — co oznacza, ze im mniej
metalu ci¢zkiego w tkankach rosliny tym mniej
jest ona narazona na ich toksyczne oddzialywa-
nie i tym wi¢kszy moze wykazywac poziom to-

lerancji. Zwiazek zawartoSci metalu w roSlinie
z poziomem tolerancji stwierdzono miedzy in-
nymi:

— u Silene pardoxa L., gdzie niska koncen-
tracja miedzi w korzeniu i pedzie zdawala si¢
by¢ cecha charakterystyczna roSlin populacji
tolerancyjnej na miedZ (GONELLI i wspotaut.
2001);
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— u otrzymanych z nasion kloné6w Betula
pendula: klon 142 A traktowany 4000 M Zn byt
bardziej tolerancyjny na ten metal niz klon
KL-2-M traktowany 800 M Zn i zawieral w swo-
ich tkankach taka sama ilo§¢ cynku mimo pie-
ciokrotnie wyzszej dawki, w ktorej byt inkubo-
wany (UTRIAINEN i wspotaut.1997);

— w badaniach porownawczych roslin Al-
lium cepa L. rozwijajacych si¢ z nasion i z orga-
now spichrzowych — siewki byty bardziej wra-
zliwe na dzialanie Pb, Zn, Cd i konsekwentnie
gromadzitly wieksze iloSci tych metali w swo-
ich tkankach (MICHALAK i WIERZBICKA 1998a,
b);

— w badaniach porownawczych trzech ga-
tunkow roslin motylkowych: Vicia faba, Pi-
sum sativum, Phaseolus vulgaris, roSlina naj-
bardziej wrazliwa na dzialanie otowiu byla fa-
sola, ktora jednoczeSnie nagromadzita najwie-
cej tego metalu w swoich tkankach (PIECHALAK
i wspotaut. 2002).

Najwazniejsza rol¢ w ograniczeniu pobie-
rania metali ciezkich odgrywa korzen. Bariere
zmniejszajaca pobieranie tych metali jest juz
sama powierzchnia korzenia i pokrywajacy ja
Sluz zawierajacy kwasy uronowe, ktorych gru-
py karboksylowe wiaza metale, zatrzymujac
pewna ich ilos¢ na powierzchni korzenia. W
ten sposob najsilniej wigzane sa jony olowiu
(MOREL i wspotaut.1986). W plazmalemmie ko-
morek korzenia istnieje ponad to potencjat
red-ox, ktory redukuje pobieranie metali cie-
zkich (SIEDLECKA i wspotaut. 2001). Stwierdzo-
no rowniez wydzielanie przez komorki korze-
nia zwiazkéw podnoszacych pH otaczajacego
roztworu glebowego, dzi¢ki czemu jony metali
ciezkich staja sie¢ dla rosliny stabiej dostepne
(SEREGIN i IVANOV 2001). Te sama role odgry-
wa wydzielanie przez korzen na zewnatrz sub-
stancji chelatujacych jony metali, np. cytrynia-
now i jablczanow u Helianthus annuus L. w
odpowiedzi na dzialanie cynku, kwasow
jabtkowego i cytrynowego u Helianthus an-
nuus L. i Triticum aestivum L. oraz polipepty-
dow u Triticum aestivum L. w warunkach ska-
zenia glinem (SIEDLECKA i wspotaut. 2001)

Dla wielu roslin w fazie kietkowania bardzo
skutecznag bariere przed wnikaniem metali cie-
zkich stanowi okrywa nasienna. Szczelnosc tej
bariery w przypadku przenikania jonow
olowiu zalezy od gatunku — np. wsrod roslin
nalezacych do rodziny Papilionaceae, Crucife-
reae i Gramineae sa gatunki, ktorych okrywa
nasienna nie stanowi dostatecznej ochrony
przed wnikaniem jonow olowiu, co moze miec

hamujacy wplyw na proces kietkowania
(WIERZBICKA i OBIDZINSKA1998).

U roSslin, ktoére maja juz rozwinicte liscie,
ograniczenie transpiracji w warunkach skaze-
nia metalem ciezkim moze ograniczac stopien
jego pobierania. Jony metali wnikaja do apo-
plastu korzenia wraz ze strumieniem transpira-
cyjnym. Stwierdzono, ze w warunkach wyso-
kiej wilgotnoSci wzglednej powietrza (czynnik
zmniejszajacy transpiracje) roSliny Allium
cepa L. gromadzily w swoich tkankach mniej
olowiu, ktory wywieral stabsze toksyczne
dzialanie, niz roSliny inkubowane w warun-
kach niskiej wilgotnoSci (WIERZBICKA i
BARANOWSKA 1996).

Jesli w roSlinie nie nastepuje ograniczenie
pobierania metalu ci¢zkiego, to jego nadmiar
moze by¢ usuwany przez, np.: gruczoty solne —
usuwanie miedzi, a w mniejszym stopniu takze
cynku, niklu, zelaza i manganu w postaci krysz-
tatow u Armeria wmaritima ssp. halleri
(NUEMANN i wspotaut. 1995, HEUMANN 2002 —
autor wskazuje na istotna role wielokomorko-
wych gruczotow solnych u roSlin z rodziny
Plumbaginaceae w tolerancji na metale ciez-
kie). W usuwanie metali moga by¢ takze zaan-
gazowane: hydatody, np. u Minuartia verna i
ektodesmy, np. u Silene vulgaris. Metale moga
by¢ rOwniez transportowane do starzejacych
sie liSci i innych czeSci roSlin, a nastepnie sezo-
Nnowo zrzucane wraz z nimi, co stwierdzono
np. u Anthyllis vulnenaria L. i Biscutella laevi-
gata L. odno$nie cynku. Metale ciezkie moga
by¢ takze kumulowane w idioblastach,
wloskach i podobnych strukturach (SIEDLECKA
i wspotaut. 2001).

Wielokrotnie jednak wykazano, ze ograni-
czenie absorbcji metalu przez rosline nie jest
uniwersalna regula decydujaca o zwigkszeniu
jej poziomu tolerancji na dany metal. W bada-
niach wykazano, ze u tolerancyjnej na olow po-
pulacji hatdowej Silene vulgaris kumulacja me-
talu w tkankach jest na tym samym poziomie
co u roslin z populacji wrazliwej (WIERZBICKA i
PANUFNIK 1998). Takze w badaniach porow-
nawczych gatunkow roslin dotyczacych roznic
w poziomie tolerancji na olow, stopien zawar-
toSci tego pierwiastka w tkankach zdawat sie
nie mie¢ znaczenia dla poziomu tolerancji
(WIERZBICKA 1999, WIERZBICKA i POTOCKA
2002). Rowniez w doswiadczeniach z wyko-
rzystaniem klonoéw brzozy (Betula pendula)
stwierdzono, ze rosliny z klonu oznaczony jako
142 A byly bardziej tolerancyjne na miedz niz
klon KLM- 2 —M, a rOwnoczesSnie pobraly wie-
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cej tego pierwiastka z roztworu (UTRIAINEN i
wspotaut. 1997).

Wydaje si¢, ze bardzo istotne dla odpowie-
dzi roSliny na dziatanie metalu ci¢zkiego jest
nie tyle zdolnoS¢ w ograniczeniu jego pobiera-
nia, lecz mozliwos¢ ochrony metabolizmu ko-
morkowego przed toksycznym wplywem me-
talu poprzez jego detoksyfikacje i gromadzenie
w miejscach, w ktorych nie jest on dla rosliny
szkodliwy: w Scianach komorkowych i waku-
olach.

TRANSPORT METALI W SYSTEMIE
APOPLASTYCZNYM (SCIANY KOMORKOWE I
PRZESTRZENIE MIEDZYKOMORKOWE)

Jony metalu, ktore wraz z woda wnikaja do
systemu przestworow miedzykomorkowych i
poréw w Scianach komorkowych, moga byc¢ tu
w znacznej mierze unieruchamiane. Pory w
Scianach komorkowych sa zbudowane z pek-
tyn i hemiceluloz zawierajacych kwasy galaktu-
ronowy i glukuronowy. Dzialaja one jako wy-
mieniacze kationowe — w wyniku ich dysocja-
cji pojawiaja si¢ ujemnie natladowane grupy,
ktore zazwyczaj sa wysycane przez wapfi. W
obecnosci metali ciezkich jony wapnia na zasa-
dzie kompetycji moga by¢ zast¢powane przez
kationy otowiu.

U roSlin Allium cepa traktowanych
olowiem stwierdzono wzmozona synteze poli-
sacharydow Scian komorkowych, ktore ulegaty
pogrubieniu — stwarzaly wiecej miejsca do nie-
toksycznej dla roSliny kumulacji otowiu, co
mialo znaczenia dla osiagniecia stosunkowo
wysokiego poziomu tolerancji na ten metal
(WIERZBICKA 1998).

Sciany komo6rkowe moga zatrzymywac na-
wet do 90% pobranego metalu. W wiazaniu me-
tali w Scianach komoérkowych oprocz polisa-
charydow uczestnicza takze bialka. Metale cie-
zkie moga byc¢ unieruchamiane w Scianach w
postaci fosforanoéw, weglanow, krzemianow
(ANTOSIEWICZ i WIERZBICKA 1999, SIEDLECKA i
wspotaut. 2001)

Obserwowano takze unieruchamianie
olowiu w postaci agregatOw na zewnetrznej
powierzchni  plazmalemmy  (SEREGIN i
wspotaut. 2002).

Znaczenie Scian komorkowych dla pozio-
mu tolerancji rosliny na Pb wykazano u klo-
now i w kulturach tkankowych Anthoxan-
thum odorathum. W klonach tej trawy toleran-
cyjnych na dziatanie olowiu stwierdzono gro-
madzenie wspomnianego metalu w Scianach

komorkowych, a brak w cytoplazmie. W
klonach wrazliwych olo6w byt obecny w zdez-
organizowanej cytoplazmie. Podobne efekty
uzyskano, kiedy przeprowadzono doSwiadcze-
nie z kulturami tkankowymi, wykorzystujace
protoplasty klonow tolerancyjnych pozbawio-
nych Scian. Nie wykazywaly one znaczacej tole-
rancji.

U wielu gatunkoéw roslin stwierdzono rela-
tywnie wysokie stezenia kadmu i otowiu
wilasnie na terenie Scian komoérkowych
(SEREGIN i IVANOV 2001 i cytowana tu literatu-
ra). Ostatnio opisano takze gromadzenie cynku
w Scianach komorkowych ryzodermy, zew-
netrznej warstwy kory oraz liSci u Armeria ma-
ritima ssp. halleri (HEUMANN 2002)

Dla poziomu tolerancji na metal znaczenie
ma nie tylko zdolnos$¢ zatrzymywania metali w
Scianach komorkowych, ale i takze ich zatrzy-
mywania w okreslonych tkankach i organach.

TRANSPORT METALI NA DRODZE:
POWIERZCHNIA KORZENIA — WALEC OSIOWY

WiekszoS¢ roslin nalezy do grupy tzw. eli-
minatoréw (roslin wykluczajacych metale), u
ktorych w warunkach skazenia sSrodowiska me-
talami ciezkimi utrzymywany jest niski poziom
toksycznego metalu w pedzie, poprzez akumu-
lacje go w organach podziemnych, gtownie w
korzeniu (ANTOSIEWICZ 1992). W ten sposOb
chronione sa liScie (a przez to proces fotosyn-
tezy) oraz kwiaty (a przez to organy generatyw-
ne ro$lin).

ZawartoS¢ metali ciezkich w r6znych orga-
nach roSlin zmniejsza si¢ zazwyczaj w naste-
pujacej kolejnosci: korzen > liScie > lodyga >
kwiaty > nasiona.

W korzeniach metale takie jak cynk, otow i
kadm lokalizuja si¢ glownie w ryzodermie i w
komorkach kory pierwotnej (SEREGIN i IVANOV
2001, HEUMANN 2002).

Duze znaczenie w ograniczeniu transportu
olowiu oraz cynku do nadziemnych czesci ro-
slin odgrywa endoderma. Zlokalizowane w tej
warstwie pasemka Caspary’ego blokuja
przeplyw wody, a wraz z nia toksycznych jo-
now, droga apoplastyczna i do pewnego stop-
nia zabezpieczaja walec osiowy i wiazki prze-
wodzace przed dostaniem si¢ do nich metalu
(WIERZBICKA 1987, HEUMANN 2002).

W sytuacji, gdy korzen jest gtownym orga-
nem zatrzymujacym metal ciezki, pewne jego
obszary moga ulegac specyficznej ochronie. W
korzeniach  Allium  cepa  traktowanych
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otowiem stwierdzono, ze metal ten byl prawie
nieobecny w tzw. strefie cichego centrum
(QC). Wskazuje to na istnienie specjalnego me-
chanizmu zabezpieczajacego przed uszkodze-
niem komorki inicjalne wierzchotka wzrostu
korzenia, odgrywajace wazna role w procesach
regeneracyjnych (WIERZBICKA 1987).

Stwierdzono rowniez, ze obszarem Szcze-
g0lnie  chronionym  przed wnikaniem
zwiazkOw otowiu s3 generatywne czesci kwia-
tu. Zalazki i rozwijajace si¢ w nich woreczki
zalgzkowe nie zawieraly olowiu nawet, kiedy
czeSci wegetatywne badanych roslin byly sil-
nie skazone tym metalem. Z tego powodu roz-
wijajace si¢ z tych zalazkOw nasiona z reguly
nie zawieraly olowiu w swoich tkankach
(ERNST i wspotaut. 1990).

Gromadzenie metalu w korzeniu nie jest
jednak uniwersalnym mechanizmem decy-
dujacym o poziomie tolerancji na metale ci¢-
zkie. Opisano wiele gatunkow roslin wyste-
pujacych na terenach silenie zanieczyszczo-
nych metalami, ktére doskonale radza sobie w
tym Srodowisku, a ponadto kumuluja wicksze
iloSci metali wlasnie w organach nadziemnych
czego najjaskrawszym przykladem sa wspo-
mniane wczesniej hyperakumulatory.

TRANSPORT METALI NA DRODZE: KORZEN —
ORGANY NADZIEMNE

Transport metali do czeSci nadziemnych
roSlin odbywa sie poprzez naczynia ksylemu,
w soku ksylemowym. Forma transportu meta-
Iu ciezkiego ta droga — poprzez jego zwiaza-
nie, moze miec znacznie dla poziomu toleran-
¢ji. Stwierdzono na przyklad, ze Ni moze by¢
transportowany w postaci kompleksu z histy-
dyna. Zdolnos¢ do syntezy histydyny, jako od-
powiedz na dzialanie niklu oraz przemieszcza-
nie go w formie kompleksu do czeSci nad-
ziemnych, byta skorelowana ze zwi¢kszona to-
lerancja na Ni u Alyssum lesbiacum (CLEMENS
2001).

W przypadku transportu duzej iloSci metali
ciezkich do pedu istotne znaczenie ma jego bu-
dowa i zdolnos¢ do wyksztatcenia, np. organu
spichrzowego w postaci cebuli. U Allium cepa
rosliny rozwijajace si¢ z organow spichrzo-
wych — cebul, byly bardziej tolerancyjne na
dzialanie metali, takich jak Pb, Cd i Zn, od ro-
Slin tych samych odmian wyhodowanych z sie-
wek. Bylo to zwiazane z kumulacja duzej czesci
tych metali w cebulach: Pb 46%, Cd 51%, Zn

42% (MICHALAK i WIERZBICKA 1989a, b; WIERZ-
BICKA 1999).

TRANSPORT METALI PRZEZ PLAZMALEMME DO
CYTOPLAZMY

Dopdki jony metali przemieszczajace si¢ w
roSlinie nie zetkna sie plazmalemma sa dla ko-
morek nieszkodliwe. Istotna role dla poziomu
tolerancji na metal bedzie wiec miata kontrola
transportu tych jonow przez bton¢ komor-
kowa w kierunku cytozolu.

Ostatnio zidentyfikowano biatka o charak-
terze przenoSnikow zlokalizowane w plaza-
lemmie i odpowiedzialne za pobieranie takich
jonow jak: Zn"?, Cd*?, Fe > Mn"? Cu*?. Ponie-
waz olow i kadm sa pierwiastkami balastowy-
mi (zbednymi) nie wydaje si¢ prawdopodob-
ne, aby istnialy przenosniki blonowe ze specy-
ficznoScia wytacznie dla tych metali. Najpraw-
dopodobniej dostaja si¢ one do komorek
przez przenos$niki kationow o szerokiej specy-
ficznoSci substratowej. Pierwszy przyktad ro-
Slinnego  transportera  prawdopodobnie
uczestniczacego w przemieszczaniu jonow
olowiu zostal odkryty w plazamalemmie tyto-
niu, jest to tzw. kanal NtCBP; (ARAZI i
wspotaut. 2000). Zasadniczo wyrdznia si€ trzy
grupy biatek bedacych transporterami metali
ciezkich. Sa to: ATP-azy metali ciezkich (ang.
heavy metal ATPases), rodzina biatek Nramp
(ang. natural resistance macrophage prote-
ins) oraz rodzina CDF (ang. cation diffusion
facilitors). Do pierwszej z tych grup naleza
ATP-azy typu P. Sa to pompy, ktore przy udzia-
le ATP transportuja przez btony czastki obda-
rzone tadunkiem. Uwaza si¢, ze te biatka moga
by¢ potencjalnymi transporterami takich tok-
sycznych metali jak: kadm, miedZ, cynk lub
olow. Nramp jest silnie konserwatywna ro-
dzina biatek zaangazowanych w transport ka-
tionow dwuwartoSciowych. ObecnoSc¢ biatek
tego typu stwierdzono u wielu organizmow,
w tym takze u roSlin. Przypuszcza si¢, ze biatka
te moglyby uczestniczy¢ w transporcie jonow
do czasteczek zaangazowanych w konkretne
procesy fizjologiczne w réznych roslinnych
tkankach i organach. CDF to rodzina biatek za-
angazowana w transport cynku, kobaltu i kad-
mu. Biatka te moga brac udziat w pobieraniu
badz tez usuwaniu, metali z komorek
(FOULKES 2000, WILLIAMS i wspoétaut. 2000,
CLEMENS 2001, CLEMENS i wspotaut. 2002,
KRUPA i wspotaut. 2002).
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SYSTEM DETOKSYKACJI METALI W KOMORCE

Jesli jony metalu zdotaja przeniknac przez
plazmalemme to na poziom tolerancji rosliny w
stosunku do metalu beda mialy wplyw czynniki
odpowiedzialne za skuteczna i szybka detoksy-
kacje metalu w komorce. Naleza do nich: wiaza-
nie metali w kompleksy z r6znymi ligandami
(chelatacja), oraz transport tych kompleksow i
gromadzenie metalu w wakuolach.

Procesy te odbywaja si¢ przy udziale: biatek
towarzyszacych (chaperons), ktore uczest-
nicza w transporcie jonoOw metali do organelli
oraz do metaloprotein a takze innych czynni-
kow chelatujacych, ktorych zadaniem jest bu-
forowanie nadmiaru jonOw w cytoplazmie; sa
to glownie: fitochelatyny, metalotioneiny oraz
kwasy organiczne i aminokwasy (CLEMENS
2001).

W procesach tych moga uczestniczy¢ takze
zwiazki fenolowe, co stwierdzono w przypad-
ku chelatacji miedzi u Armeria maritima ssp.
halleri (NUEMANN i wspotaut.1995) oraz fityna
ijej pochodne wiazace cynk (VAN STEVENNICK
i wspotaut. 1990).

Metalotioneiny

Sa to bogate w cysteine biatka o niskiej ma-
sie czasteczkowej, ktore wiaza metale w kom-
pleksy metalo-tiolowe. U ssakOw sa one
zwiazane gtownie z buforowaniem poziomu
cynku. Pierwsza roSlina metalotioneina, row-
niez wigzaca cynk, zostala zidentyfikowana i
wyizolowana z dojrzatych zarodkéw pszenicy
(MT-1I-likewheat E ). Do dzi$ znaleziono ponad
50 metalotioneinopodobych genow w rosli-
nach i wiadomo, ze ich synteza jest indukowa-
na nie tylko przez metale, ale przez inne czyn-
niki stresowe.

Przypuszcza sie, ze bialka te uczestnicza w:
buforowaniu cytozolowego poziomu cynku,
transporcie metali do starzejacych si¢ liSci
(SIEDLECKA i wspotaut. 2001).

Metalotioneiny odgrywaja takze istotna
role w procesach detoksyfikacji metali — szcze-
g0lnie miedzi — opisano np. zwiazek wysokiej
tolerancji na miedz u populacji Silene vulgaris
z podwyzszonym poziomem transkrypcji me-
talotioinowego genu typu 2b (VAN HOOF i
wspotaut. 2001)

Fitochelatyny

Szczegllne zainteresowanie w badaniach
nad poziomem tolerancji u roslin poSwiecono

fitochelatynom. Uwaza sie, ze synteza tych
zwiazkow jest jednym z podstawowych ele-
mentow odpowiedzi rosliny w warunkach ska-
zenia metalami (COBBET 2000). Fitochelatyny
sa metalotiolowymi polipeptydami, ktére za-
klasyfikowano do grupy III metalotionein.
Zwiazki te utworzone na bazie charaktery-
stycznego, powtarzajacego si¢ 2-11 krotne di-
peptydu -Glu-Cys, sa powszechnie spotykane
w komorkach roslinnych. Sposréd nich najbar-
dziej rozpowszechnione sa fitochelatyny na-
lezace do rodziny o strukturze (-Glu-Cys )n
bedace pochodnymi glutationu. Uwaza si¢, ze
to wlasnie te fitochelatyny odgrywaja najwa-
zniejsza role w procesach detoksyfikacyjnych.
Synteza fitochelatyn odbywa si¢ na drodze en-
zymatycznej przy udziale enzymu -Glu-Cys di-
peptydyltranspeptydazy (syntazy fitochelaty-
nowej), ktora jest aktywowana przez jony: Cd
(D), Ag (), Bi (IID), Pb (1), Zn (II), Cu (1), Hg
(I) oraz Au (D).

Rola fitochelatyn w detoksyfikacji metali
polega na ich wiazaniu w kompleksy, dzicki
czemu grupy tiolowe (SH) oraz histydylowe
biatek komorkowych sa chronione przed od-
dzialywaniem z metalami. Kompleksy PCS-me-
tal sa nastepnie transportowane do wakuoli,
gdzie metal ulega oddzieleniu od pozostatych
organelli komoérkowych i poprzez to unieszko-
dliwieniu. Mechanizm ten jest istotny w proce-
sach detoksyfikacji miedzi i kadmu. Komplek-
sy tworzone przez fitochelatyny z cynkim i
otowiem nie s3 stabilne (SIEDLECKA i wspolaut.
2001).

Stwierdzono, ze niedobor fitochelatyn u ro-
slin jest sprze¢zony z hiperwrazliwoScia na
kadm, miedz i arsen (CLEMENS i wspotaut.
2002), jednakze wielokrotnie wykazano, iz
sama zdolno$¢ rosliny do syntezy fitochelatyn
oraz ich zwi¢kszona ilo$¢ nie determinuja po-
ziomu tolerancji na metale. I tak np. sposrod
trzech badanych ostatnio gatunkow roslin mo-
tylkowych: Vicia faba, Pisum sativum, Phase-
olus wvulgaris, najwicksza wrazliwoScia na
dzialanie otowiu stwierdzono u fasoli, jedno-
czeSnie poziom homofitochelatyn syntetyzo-
wanych u tej rosliny nie byl wcale najnizszy
(PIECHALAK i wspotaut. 2002). Wynik ten pozo-
staje w zgodzie z wczeSniejszymi doniesienia-
mi innych autorow. W przypadku tolerancji na
kadm, zawartoS¢ fitochelatyn u roSlin Silene
vulgaris z populacji tolerancyjnej na ten metal
byla nizsza, w porownaniu z zawartoscia u ro-
Slin z populacji wrazliwej (KNECHT i wspotaut.
1995).
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Podobnie zwi¢kszona tolerancja na cynk u
tego samego gatunku nie byla skorelowana ze
zwiekszona produkcja fitochalatyn (HERMENS i
wspotaut.1993).

Uwaza sie, ze na poziom tolerancji roSliny
na dany metal, w odniesieniu do fitochelatyn,
maja wplyw: szybkos¢ formowania komplek-
sow z jonami metali, zdolnos¢ do formowania
kompleksOw przez istniejacy system fitochela-
tyn z danym metalem, zdolnosSc¢ do syntezy roz-
nych rodzajow fitochelatyn o r6znej dlugosci
fancucha (gatunki wrazliwe syntetyzuja mato
fitochelatyn i o malej r6znorodnosci w budo-
wie lancucha), wydtuzanie tancucha fitochela-
tynowego, oraz szybkosc¢ transportu komplek-
soOw PCS-metal do wakuoli (HERMENS i
wspotaut.1993, KNECHT i wspotaut.1995)

Kwasy organiczne i aminokwasy

Ze wzgledu na swoja budowe¢ kwasy orga-
niczne: cytrynowy, jabltkowy, szczawiowy
moga byc¢ potencjalnymi ligandami jonow me-
tali. Kwasy te uczestnicza prawdopodobnie w
transporcie metali do wakuoli oraz w transpor-
cie ksylemowym (zabezpieczaja metal przed
adsorbcja na Scianach komorkowych). Kwas
cytrynowy jest zwiazany prawdopodobnie z to-
lerancja na kadm, nikiel i cynk zasS jablkowy z
tolerancja na cynk (SIEDLECKA i wspolaut.
2001). Wydzielanie jablczanow, cytrynianow
oraz szczawianOw przez korzen jest czesta re-
akcja wielu roslin na skazenie glinem. Wspo-
mniane wyzej aniony tworza stabilne komplek-
sy zkationami glinu i chronia korzen przed tok-
sycznym dzialaniem tego metalu. W ten sposob
szczegOlnie zabezpieczany jest wierzcholek
korzenia (MA i wspotaut. 2001).

Rola aminokwasOw w procesach zwigza-
nych z tolerancja na metale polega na chelato-
waniu przez nie metali na terenie cytozolu, np.
gtownymi ligandami miedzi sa asparaginian i
histydyna, niklu-histydyna oraz glutaminian i
prolina (SIEDLECKA i wspotaut. 2001).

USUWANIE METALI Z CYTOZOLU

Jak juz wczesSniej wspomniano, istotnym
mechanizmem tolerancji na metale ciezkie jest
zdolnoSc ich wiazania na terenie cytoplazmy, a
nastepnie oddzielenie od pozostatych organel-
li komoérkowych poprzez gromadzenie w wa-
kuolach. Duze elektronowo geste ztogi metalu
na terenie wakuol, to typowy obraz ultrastruk-
tury komorek roslinnych traktowanych

otowiem i kadmem. W wakuolach i Scianach
komorkowych stwierdzono akumulacje nawet
do 96 % pobranych metali (SEREGIN i IVANOV
2001). Gromadzenie miedzi w wakuolach idio-
blastow stwierdzono u Armeria maritima ssp.
halleri (NUEMANN i wspotaut.1995), ostatnio
za$ przy zastosowaniu autometalografii gro-
madznie cynku w wakuolach tkanek korzenia
oraz liSci u tego samego gatunku (HEUMANN
2002).

Ze wzgledu na wspomniane zjawiska wyda-
je sie, ze duze znaczenie dla poziomu tolerancji
na metale moze odgrywac w roSlinie sprawny
system transportu nadmiaru jonow metali z cy-
tozolu do wakuoli, ktérego sprawnos¢ bedzie
zalezala w duzej mierze od efektywnej regula-
¢ji transportu jonow przez tonoplast. Aktual-
nie prowadzone sa badania nad identyfikacja
transporterow jonowych obecnych w tonopla-
Scie - zidentyfikowano takie transportery po-
tencjalnie poSredniczace w przemieszczaniu
si¢ jonow kadmu u drozdzy oraz cynku u roslin
(CLEMENS 2001).

Stwierdzono obecnos¢ jonow Cd i Pb w
strukturach Golgiego i ER, co wskazuje, ze
transport tych metali moze odbywac si¢ za po-
Srednictwem systemu blon komorkowych
(SEREGIN i IVANOV 2001).

Okazuje si¢, ze nadmiar metalu moze byc¢
usuwany z cytozolu nie tylko do wakuoli, ale ta-
kze poza obreb komorki do apoplastu korze-
nia, poprzez uwypuklenia plazmalemmy tzw.
plazmatubule, co byto obserwowane w korze-
niach Allium cepa traktowanych otlowiem
(WIERZBICKA 1998).

SPECYFICZNA GOSPODARKA MINERALNA:
WAPNIEM, FOSFOREM I POTASEM

Jednym z najwazniejszych czynnikow, po-
przez ktore metale ciezkie wywieraja wplyw
na procesy metaboliczne i fizjologiczne ro-
Slin, jest ich oddzialywanie z pierwiastkami
pobieranymi przez roSliny jako skladniki
pokarmowe. Obecnos¢ metali ciezkich moze
prowadzic¢ do niedoborow pierwiastkOw nie-
zbednych do prawidlowego przebiegu foto-
syntezy, takich jak zelazo, fosfor i wapn. Z dru-
giej jednak strony, pobieranie metali ciezkich
moze by¢ ograniczane lub hamowane przez
niektore mikro- i makroelementy. W stosunku
do kadmu takie dzialanie wykazuja zwykle
wapn, fosfor, cynk, miedz, mangan i zelazo. Z
kolei cynk obniza pobieranie olowiu (KRUPA i
wspotaut. 2002)
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Populacje roslin o wysokim poziomie tole-
rancji na metale ci¢zkie sa takze, w porowna-
niu z populacjami wrazliwymi, bardziej tole-
rancyjne na deficyt sktadnikoéw mineralnych,
maja mniejsze wymagania zywieniowe, a takze
specyficzna gospodarke mineralng dostoso-
wana do obecnoSci metali ciezkich
(ANTOSIEWICZ 1995). Z danych literaturowych
wynika, ze wazna role odgrywa tu gospodarka
wapniem, fosforem i potasem.

Wapn

Ten makroelement zajmuje kluczowa pozy-
cje w transdukgcji sygnatu w komorkach roslin-
nych. Informacja przekazywana poprzez jony
wapnia dotyczy dzialania ré6znorodnych bodz-
cow majacych charakter mechaniczny, ter-
miczny i chemiczny (stres oksydacyjny, osmo-
tyczny i mineralny). Wapn jest rowniez nie-
zbedny do prawidtowego dziatania aparatu fo-
tosyntetycznego. Podwyzszona zawartoS¢ mie-
dzii kadmu w srodowisku prowadzi do obnize-
nia zawartoSci wapnia w organach roslin
(KRUPA i wspotaut. 2002).

Rola wapnia w tolerancji roSlin na metale
ciezkie jest nie do kofica wyjasniona. Po pierw-
sze polega ona na ograniczaniu pobierania me-
tali ciezkich ze Srodowiska co wynika z fizjolo-
gicznego antagonizmu wapnia i jonow metali
ciezkich (SIEDLECKA i wspotaut. 2001). Zale-
ZnoS¢ te opisano juz we wczesniejszych bada-
niach. Wapn powodowal ograniczenie pobie-
rania olowiu u Festuca ovina oraz Hordeum
vulgare, a takze stymulacje wydtuzeniowego
wzrostu korzeni roslin traktowanych otowiem
(GARLAD i WILKINS 1981). Autorzy zwrOcili
uwage, ze to ostatnie zjawisko nie bylo jedynie
rezultatem zmniejszonej zawartosci otlowiu w
tkankach roslin, lecz wynikato z dziatania wap-
nia na poziomie komorkowym.

Stwierdzono rowniez, ze podwyzszona za-
wartoS¢ wapnia w pozywce zawierajacej tok-
syczny poziom glinu ostabiala hamujace
dzialanie tego pierwiastka na wzrost wydtuze-
niowy korzeni Triticum aestivum L. na skutek
redukcji negatywnego elektropotencjalu po-
wierzchni komorek (KINRAIDE 1998).

U roslin odznaczajacych si¢ wysoka toleran-
cja na otow takich jak Silene vulgaris oraz Lyco-
persicon esculentum, stwierdzono specyficzna
gospodarke wapniem, tj. wysoki status wapnia
w tkankach oraz wysoki poziom tolerancji na
deficyt wapnia. Pierwiastek ten w komorkach
roslinnych, podobnie jak metale ciezkie, lokali-

zuje sie glownie na terenie Scian komorko-
wych i wakuolach w formie soli organicznych
lub zwiazkow z fosforem. Poziom wapnia w cy-
toplazmie jest bardzo niski (submikromolar-
ny), stad zmiany w zawartoSci wapnia sa praw-
dopodobnie zwiazane ze zmianami w jego puli
apoplastycznej. Wydaje sig, ze rola wapnia w
procesach detoksyfikacyjnych moze byc
zwiazana wlasnie z udzialem tego pierwiastka
w deponowaniu np. otowiu i kadmu w postaci
agreagatow z fosforanami w apoplascie komo-
rek. Przy wysokim tkankowym poziomie wap-
nia u roslin tolerancyjnych w stosunku do
olowiu, zwiazanie pewnej jego czesSci w celu
detoksyfikacji metalu ciezkiego moze nie
wplywac znaczaco na gospodarke roSliny, co
pozwala na jej wzrost w warunkach skazenia
metalem ciezkim (ANTOSIEWICZ 1995).

Kolejne wytlumaczenie roli wapnia w pro-
cesach zwiazanych z uzyskiwaniem tolerancji
na metale ciezkie jest zwiazane z funkcja sy-
gnalowa tego pierwiastka w ukladzie Ca"™/ kal-
modulina. Reakcje zalezne od kalmoduliny
moglyby by¢ zaklocane poprzez chroniczne ak-
tywowanie tego bialka poprzez metale ciezkie,
oddziatujace na zasadzie kompetycji. Tego typu
zaleznoS¢ opisano po raz pierwszy dla komorek
zwierzecych (HABERMANN i wspotaut.1983,
CHEUNG 1984). Stwierdzono ponadto, ze inhibi-
tory kalmoduliny moga modyfikowac toksycz-
ne dziatanie kadmu u gryzoni. Jest to zwiazane z
zalezna od wapnia Sciezka indukcji metalotione-
in (SHIRASHI i WAALKES 1994).

W przypadku komorek roslinnych istnieja
hipotezy, ze kalmodulina jest kluczowym czyn-
nikiem w toksycznosci glinu, jednakze wiaza-
nie tego pierwiastka do kalmoduliny zostato
pokazane jedynie in vitro (RENGEL 1992). Za-
stepowanie Ca"? przez jony Cd*? w kalmoduli-
nie stwierdzono natomiast u Raphanus sa-
tivus, co prowadzito do inhibicji aktywnoSci
kalmodulino-zaleznej fosfodiesterazy (RIVETTA
i wspotaut.1997).

Wiadomo juz takze, iz w transporcie metali
ciezkich przez blony uczestnicza kanaty biatkowe,
ktorych dziatanie jest regulowane przez uklad
Ca"?/kalmodulina (ARAZI i wspotaut. 2000).

Fosfor

Metale ciezkie moga powodowac obnizenie
wewnatrzkomorkowego poziomu fosforu, pier-
wiastka niezbednego w fotosyntezie, powo-
dujac zaklOcenie fotosyntetycznego transportu
elektronoOw oraz obnizenie aktywnoSci enzy-
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mow fotosyntetycznych (KRUPA i wspotaut.
2002).

W badaniach tolerancyjnej na oté6w hatdo-
wej populacji Silene wvulgaris stwierdzono
zwiazek pomiedzy zdolnoScia do gromadzenia
fosforu a osigganiem wysokiego poziomu tole-
rancji na ten metal. U roSlin traktowanych
olowiem zaobserwowano znaczny wzrost po-
ziomu fosforu w tkankach w poréwnaniu z ro-
Slinami kontrolnymi. Zjawisko to moze by¢
ttumaczone faktem, ze dostepnos¢ fosforu
sprzyja prawdopodobnie procesom zwiaza-
nym z odktadaniem i detoksykacja olowiu w
Scianach komorkowych w postaci zwigzkow
fosforowych (ANTOSIEWICZ 1995).

Potas

Rosliny charakteryzujace si¢ wysoka zawar-
toScia potasu kumuluja mniej kadmu i otowiu
niz rosliny o niskim statusie tego pierwiastka
(SIEDLECKA 1995).

Jony potasowe moga by¢ zwigzane z kom-
partmentacja metali u hyperakumulatorow -
stwierdzono obnizony transport tego pier-
wiastka z korzeni do pedu u alpejskich hypera-
kumulatorow otowiu, cynku i niklu. Mecha-
nizm ten nie zostal jeszcze poznany (WENZEL i
JOCKWER1999).

GOSPODARKA WODNA ROSLIN

Dostepnos¢ wody i stopiefi zawartoSci
wody w komorkach roslin moze by¢ uwazany
za gtowny czynnik w regulacji wzrostu roslin.
Jony metali ci¢zkich oraz glinu wykazuja tok-
syczne dzialanie na roSliny juz przy bardzo ni-
skich, bo mikromolarnych stezeniach. Szkodli-
we dzialanie metali ci¢zkich nie wynika z ob-
nizenia przez ich obecnos¢ potencjalu osmo-
tycznego roztworu, w ktorym znajduje si¢ ro-
Slina, gdyz zjawisko to ma miejsce przy st¢ze-
niach jonoéw co najmniej 0,1 molarnych, a wiec
wielokrotnie wyzszych. Obserwowane zabu-
rzenia w gospodarce wodnej pod wplywem
metali ciezkich nie sa zatem efektem bezpo-
sredniego, osmotycznego dzialania roztworow
soli metali na komorki roSlinne, ale skutkiem
zmian wywolywanych juz przez bardzo niskie
stezenia jonow metali we wlaSciwosci bton pla-
zmatycznych, w aktywnosSci enzymow oraz we
wzroscie korzenia (POSCHENRIEDER i BARCELO
1999).

Wydaje sie, ze prowadzenie specyficznej
gospodarki wodnej w warunkach skazenia me-

talami ci¢zkimi ma znaczenie dla zjawiska tole-
rancji w stosunku do tych metali.

W badaniach trzech gatunkéw roSlin: Sile-
ne vulgaris, Dianthus carthusianorum, Biscu-
tella laevigata, wystepujacych na haldzie gal-
manowej w Bolestawiu koto Olkusza (siedlisko
odznaczajace si¢ wysoka zawartoScia metali
ciezkich, a ponadto warunkami niedoboru
wody i wysokiego nastonecznienia), stwier-
dzono wspotwystepowanie przystosowan kse-
romorficznych i wysokiej tolerancji na metale
ciezkie (cynk i otow). Populacje trzech wymie-
nionych gatunkéw rosnace na haldzie r6znity
si¢ od populacji roslin pochodzacych ze stano-
wisk nieskazonych metalami ciezkimi obecno-
Scia przystosowan do oszczednej gospodarki
wodnej, a jednoczeSnie wykazywaly wyzszy
poziom tolerancji na metale ciezkie
(WIERZBICKA 2002).

W Swietle powyzszych wynikow nale-
zatoby oczekiwac, ze na wspomnianej hatdzie
galmanowej powinny dominowac gatunki su-
cholubne. Tymczasem ekotypami majacymi
najwickszy udziat w tworzeniu flory galmano-
wej sa mezofity (55%). Ponadto w badaniach
porownawczych tolerancji na olow pomiedzy
ro$linami o r6znych wymaganiach w stosunku
do wilgotnoSsci gleby okazalo si¢, ze najwicksza
tolerancje wykazuje Rumex aquaticus (IT= 60
%), za$ najnizsza rosliny gleb suchych — Heli-
chrysum sp. (IT=15%) i Berteroa incana
(IT=10%) (WIERZBICKA i POTOCKA 2002)

Okreslenie, czy prowadzenie oszczednej
gospodarki wodnej ma bezposredni zwiazek z
uzyskaniem wyzszej tolerancji na metale cie-
zkie wymaga dalszych badan.

MIKORYZA

Ostatnio podkresla si¢ istotng role mikoryzy
we wzroScie i rozwoju roslin w warunkach ska-
zenia metalami. Sposrod mikroorganizmow gle-
bowych grzyby mikoryzowe sa bezposrednim
ogniwem pomiedzy gleba a korzeniami i dlate-
go moga mie¢ wielkie znaczenie dla dostepno-
Sci i toksycznoSci metali ciezkich dla roslin.

Obecnos¢ grzybow mikoryzowych moze
stanowic bariere mechaniczna i chemiczna dla
wnikania metali, co wynika z udziatu tych orga-
nizmoOw w procesach unieruchamiania i wiaza-
nia metali poprzez wytracanie siarczkow,
uwodnionych tlenkOw zelaza, wiazanie przez
polisacharydy oraz weglany i szczawiany.

Mikoryza powoduje stymulacje wzrostu
drzew w warunkach skazenia metalami ciezki-
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mi poprzez ich ochrong przed infekcja patoge-
nOw oraz przez obnizanie toksycznoSci
podtoza. Waznym mechanizmem ochronnym
jest zahamowanie przemieszczania si¢ metali
ciezkich do tkanek roSlinnych. Wystepowanie
tego zjawiska jest ttumaczone faktem wiazania
wspomnianych metali przez pigmenty depo-
nowane na powierzchni grzybni przerastajace;j
glebe oraz w obrebie grzybni w bogatych w
fosfor ziarnistoSciach wakuolarnych (LEYVAL i
wspotaut.1997, TURNAU i wspotaut. 2002).

Grzyby mikoryzowe maja wplyw na pobie-
ranie cynku i olowiu, co stwierdzono np. u Ly-
geum spartum i Anthyllis cystidoides inokulo-
wanych grzybami mikoryzowymi Glomus ma-
crocarpum i Glomus mosseae (DIAZ i
wspotaut.1996), oraz na ograniczanie ich prze-
mieszczanie sie do czeSci nadziemnych
(TURNAU i wspotaut. 2002). Kolonizacja korze-
nia trawy Holcus lanatus odpornej na arsen,
porastajacej skazone tereny pokopalniane,
przez grzyby mikoryzowe (Glomus mosseae i
Glomus caledonium) powodowala redukcje
pobierania arsenu z zanieczyszczonej tym pier-
wiastkiem gleby. Prawdopodobnie to wlasnie
grzyby mikoryzowe jako pierwsze wytworzyly
odpornos¢ na arsen i spowodowaly podwyz-
szenie odpornosci na ten pierwiastek u zasie-
dlonej rosliny (GONZALES-CAVEZ i wspolaut.
2002). Obecnos¢ mikoryzy arbuskularnej u Vi-
tis vinifera L. ograniczala transport manganu,
cynku, zelaza , miedzi, otowiu i kadmu do liSci
tej roSliny taktowanej metalami. ZawartoS¢
otowiu i kadmu w owocach wspomnianej rosli-
ny byla mniejsza u roslin z mikoryza, w porow-
naniu z roSlinami bez mikoryzy (KARAGIANIDIS
i NIKOLAU 2000).

Podejrzewa siec wpltyw grzybow na uwalnia-
nie substancji chelatujacych metal do gleby
przez korzefi oraz na gospodarke mineralng i
hormonalna rosliny poddanych dziataniu me-
tali ciezkich (JENTSCHKE i GOLDBOLD 2000, L1U
i wspotaut. 2000).

Okazuje si¢ tez, iz roSliny w niektorych
zwiazkach mikoryzowych sa mniej wrazliwe
na toksyczne dziatanie kadmu, w poréwnaniu z
roSlinami nie bedacymi w takich zwiazkach.
Mechanizm tego zjawiska nie zostal jeszcze wy-
jasniony. Ochronna rola mikoryzy moze tu wy-
nikac z ograniczania przez grzyby dostepu kad-
mu do miejsc wrazliwych w tkankach korzenia
lub tez moze by¢ zwiazana z wydzielaniem
zwiazkOw chelatujacych metal. Mozliwe jest ta-
kze wspomaganie systemu obronnego rosliny

poprzez synteze i dostarczanie glutationu
(SCHUZENDUBEL i POLLE 2002).

OBRONA PRZED STRESEM OKSYDACYJNYM -
ROLA GLUTATIONU I SYNTEZA ENZYMOW
ODPORNYCH NA OBECNOSZ METALU
CIEZKIEGO W KOMORCE

Metale ci¢zkie, podobnie jak inne czynniki
stresotworcze, powoduja wzrost produkcji
wolnych rodnikéow tlenowych w komoérkach
roSlin. Proces ten prowadzi do powaznych
uszkodzenn komorek poprzez niespecyficzne
utlenienie bialek i lipidow a takze zmiany w
materiale genetycznym (SCHUTZENDUBEL i
POLLE 2002, GEEBELEN i wspotaut. 2002).
Obecnos¢ metali ciezkich w Srodowisku indu-
kuje aktywnoSC¢ enzymow uczestniczacych w
reakcjach red-ox (peroxydaz) (GEEBELEN i
wspotaut. 2002, CUYPERS i wspotaut. 2002).

Wydaje si¢ jednak,ze zdolnosc¢ roslin do ak-
tywagcji systemu antyoksydacyjnego w warun-
kach skazenia metalami ci¢zkimi jest ograni-
czona. W wielu badaniach pokazano, ze trakto-
wanie roslin podwyzszonymi dawkami metali,
takich jak miedz lub zelazo (aktywnych w reak-
cjach red-ox), powodowala spadek, nie za$
wzrost aktywnoSci enzymoOw antyoksydacyj-
nych . Cecha charakterystyczna odpowiedzi na
dzialanie metali ciezkich w komorkach roslin
byt ubytek w puli glutationu. Ten tiolowy
zwiazek jest waznym elementem systemu anty-
oksydacyjnego komorek a jednoczeSnie pre-
kursorem w syntezie fitochelatyn. Mozliwe
jest, ze krotkotrwaly brak glutationu na skutek
zuzycia do syntezy fitochelatyn ostabia system
przeciwutleniajacy komorki, sprzyja akumula-
¢ji reaktywnego tlenu i zakloca procesy rozwo-
ju. Zwickszona zdolnos¢ do syntezy glutationu
wydaje si¢ by¢ kluczowa w przypadku toleran-
¢ji na dzialanie kadmu. Wydaje si¢ roOwniez, ze
dodatkowym Zrodlem glutationu dla komorek
roslinnych sa grzyby mikoryzowe (SCHUTZEN-
DUBEL i POLLE 2002)

W warunkach skazenia metalami ciezkimi
bardzo istotna dla uzyskania tolerancji bytaby
zdolnosc¢ rosliny do syntezy enzymOw antyok-
sydacyjnych niewrazliwych na toksyczne daw-
ki metalu.

U populacji Silene paradoxa, odzna-
czajacej sie¢ wysokim poziomem tolerancji w
stosunku do niklu, stwierdzono zjawisko ogra-
niczenia inhibicyjnego dziatania tego metalu
na wymiatajace enzymy peroxysomalne. Ha-
mowanie aktywnoSci tych enzymow induko-
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wane przez obecno$¢ metalu powodowato
stres oxydacyjny u roSlin wrazliwych na nikiel
(GONELLI i wspotaut. 2001).

INNE, NIESPECYFICZNE CZYNNIKI
ZAANGAZOWANE W ODPOWIED ROSLIN NA
STRES

Zmiany wywolane w metabolizmie roSliny
przez dzialanie metali ciezkich powoduja akty-
wacje mechanizmow ochronnych, ktérych ce-
lem jest przywrocenie homeostazy w roSlinie
w warunkach oddzialywania czynnika streso-
tworczego. CzeSC z tych mechanizmow jest

niespecyficzna dla metali ciezkich i ulega akty-
wagcji takze pod wptywem innych bodicow
stresowych, np. wysokiej i niskiej temperatury,
zasolenia, niedoboru tlenu. Oprocz wyzej
wspomnianych mechanizméw zwiazanych z
obrona przed stresem oksydacyjnym metale
ciezkie powoduja rowniez: nadprodukcje
osmolitow, np. proliny oraz poliamin, zmiany
we wlasSciwosciach fizyko-chemicznych Scian
komorkowych (odktadanie kalozy i suberyny),
zmiany w rOwnowadze hormonalnej (w synte-
zie etylenu i ABA), synteze bialek stresu np.
HSPS (biatka szoku cieplnego) (SEREGIN i
IVANOV 2001)

GENETYCZNE 1 FIZJOLOGICZNE PODLOZE TOLERANCJI NA METALE CIEZKIE

Przedstawione powyzej mechanizmy decy-
duja o poziomie konstytucjonalnej i indukowa-
nej tolerancji na metale. Tolerancja konstytu-
cjonalna wystepuje u roslin, ktore w srodowi-
sku naturalnym nie zetknely si¢ z takim steze-
niem metali, ktore mogltoby wywierac presje
selekcyjna. Tolerancja indukowana pojawia si¢
u roSlin, w czasie stosunkowo krotkim jak na
zjawisko ewolucyjne, na skutek kontaktu z wy-
sokimi stezeniami metali w glebie (np. w
sasiedztwie kopaln). Wysoki poziom metali
ogranicza wzrost roSlin nietolerancyjnych i
prowadzi do rozwoju populacji tolerancyjne;j z
tolerancyjnych mutantow, ktore stanowia 1%
populacji wyjSciowej. Uwaza sig¢, ze tolerancja
indukowana ma podloze genetyczne. W przy-
padku tolerancji konstytucjonalnej duze zna-
czenie moze odgrywac tzw. fizjotyp roSliny lub
grupy roslin, na ktory sktada sie zdolnos¢ do
wickszego lub mniejszego pobierania jonow
ze Srodowiska, zdolnos¢ do gromadzenia jo-
nOw oraz inne cechy ktore moga determino-
wac zdolnosc roslin do adaptacji do warunkow
podniesionego poziomu metalu w Srodowisku
(ANTOSIEWICZ 1993, 1995).

TOLERANCJA NA OLOW

W badaniach pochodzacych z lat 70. XX w.
wykazano dziedziczne podioze tolerancji na
ten metal (URQUHART 1971, WU i ANTONOVICS
1976). Tymczasem w poOzniejszych badaniach
nad populacja Silene wvulgaris, charaktery-
zujaca sie wysokim poziomem indukowanej to-
lerancji na olow (rosliny pochodzity z hatdy
galmanowej), stwierdzono stopniowy spadek
poziomu tolerancji u roSlin hodowanych w

okresie 4 lat w nieskazonej metalami ziemi
ogrodniczej. Zjawisko to byto ttumaczone fak-
tem, iz tolerancja na olow jest prawdopodob-
nie reprezentowana przez gen dominujacy,
ktorego ekspresja moze by¢ kontrolowana
przez mala liczbe innych genow. Podczas ho-
dowli w ziemi ogrodniczej (bez wysokiego ste-
zenia otowiu jako czynnika selekcyjnego) do-
chodzito do krzyzowego zapylenia roSlin. W
obrebie calej populacji mogtly by¢ osobniki o
nizszej tolerancji, nie eliminowane na skutek
braku pres;ji selekcyjnej, a ich udziat w puli ge-
netycznej populacji doprowadzit do stopnio-
wego obnizenia poziomu tolerancji (ANTOSIE-
WICZ 1995).

TOLERANCJA NA KADM

Genetyczne uwarunkowanie tolerancji na
kadm stwierdzono np. u Chlamydomonas re-
inhardtii (COLLARD i MATAGNE 1990). Nato-
miast u klonow traw: Agrostis capillaris, De-
shampsia caespitosa, Festuca ovina i Holcus
lanatus, opisano podobne do wspomnianego
powyzej, zjawisko utraty tolerancji w stosunku
do tego metalu. Otrzymane z nasion klony tych
traw hodowano przez trzy lata w glebie macie-
rzystej — pochodzacej z siedlisk skazonych,
badz nieskazonej kadmem. Porownanie tych
roslin z genetycznie identycznym materialem
hodowanym w glebie nieskazonej metalem po-
kazalo generalny spadek tolerancji na kadm.
Zanotowano ogolnie 13% spadek indeksu tole-
rancji. Stwierdzono tez mozliwosci czeSciowe-
go indukowania tolerancji na kadm de novo u
roslin Holcus latanus pochodzacych z nieska-
zonych siedlisk (BAKER i wspotaut. 19806).
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Genetyczne uwarunkowanie tolerancji na
metale ciezkie stwierdzono i opisano:

— w stosunku do cynku, np. u pochodzacej
z haldy galmanowej populacji Silene vulgaris
(WIERZBICKA i ZYSKA 1999);

—w stosunku do miedzi, np. Silene vulgaris;

— w stosunku do glinu, np. u Hordeum vul-
gare, Nicotiana plumbagnifolia, Zea mays,
Triticum aestivum,

— w stosunku do arsenu, np. u Holcus lana-
tus (WO NY 1995 i cytowana tu literatura).

Genetyczna kontrola tolerancji na metale
nie zostala jednakze jeszcze dokladnie wyja-
Sniona. Znane sa trzy modele proponujace
wytlumaczenie mechanizmu kontroli gene-
tycznej tolerancji na dany metal:

(1) model jednego, glownego genu z
mozliwym udzialem innych genéw, o mniej-
szej sile, modyfikujacych ekspresje genu gtow-
nego;

(2) model wielogenowy — gdzie wyroz-
nia si¢ niewielka liczbe genow, z ktorych kazdy
ma relatywnie duzy wpltyw na zmiennosSc¢ Sro-
dowiskowa;

(3) model poligeniczny — gdzie toleran-
cja na metale jest zwiazana z mniejsza lub wie-
ksza liczba genow, lecz wptywa kazdego z nich
jest stosunkowo niewielki w odniesieniu do
okreslonego elementu zmiennoSci Srodowi-
skowej (WO NY 1995).

W ostatnich badaniach czesto opisywane
jest zjawisko wspotwystepowania tolerancji na
rozne metale. Na przyklad w badaniach ko-se-
gregacji tolerancji na miedz, cynk, nikiel, ko-
balt i kadm, w krzyzéwkach pomiedzy wyra-
Znie rozniacymi si¢ poziomem tolerancji eko-
typami Silene vulgaris, wykazano nieplejotro-
powa genetyczna kontrole tolerancji na miedz
cynk i kadm. Natomiast tolerancja na nikiel i
kobalt wydawata si¢ plejotropowym produk-
tem ubocznym allelu tolerancji jednego szcze-
golnego locus odpowiedzialnego za tolerancje
na cynk (SCHAT i VOOTJS 1997). U Silene para-
doxa stwierdzono za$ wystepowanie kotole-
rancji na miedzZ i nikiel (GONELLI i wspotaut.
2001).

PODSUMOWANIE

W obrone rosliny przed toksycznym
dzialaniem metalu ciezkiego i uzyskanie tole-
rancji na dany metal zaangazowanych jest zwy-
kle wiele czynnikOw. Rosliny tolerancyjne w
stosunku do danego metalu moga wykazywac
roznice w sposobie akumulacji i translokacji
tego metalu, nawet jeSli odznaczaja si¢ po-
dobna tolerancja i traktowane sa podobnymi
stezeniami toksycznego pierwiastka. Mozliwe
jestistnienie roznych mechanizmow tolerancji
w stosunku do jednego metalu (WO NY 1995).

Generalnie, niezaleznie od poditoza danego
zjawiska, dominujacy mechanizm tolerancji
bedzie zalezal od: gatunku, fazy wzrostu rosli-
ny, tkanki lub organu, rodzaju metalu, czasu
dzialania oraz zastosowanej dawki (SIEDLECKA
i wspotaut. 2001).

Z. dotychczasowych badan wynika tez, ze
np. w tolerancje na cynk zaangazowane sa glow-
nie procesy zwiazane z jego detoksykacja przez
kwasy organiczne i magazynowanie w wakuoli,
na ol0w — to glownie unieruchamianie go w
Scianach komorkowych, natomiast na kadm —
to detoksykacja przy udziale fitochelatyn lub tez
akumulacja w Scianach komoérkowych.

Niewiele jest danych opisujacych peina od-
powiedz roSliny na dzialanie okreSlonego meta-

lu ciezkiego — czyli jednoczesne uwzglednienie
wszystkich  potencjalnych  mechanizmow
mogacych decydowac o poziomie tolerancji da-
nej rosliny w stosunku do okreslonego metalu,
sktadajacych si¢ na wystepowanie tzw. syndro-
mu tolerancji (BAKER i WALKER 1990). Duzy po-
step w tej dziedzinie przyniosa z pewnoscia ba-
dania nad genetycznym podtozem tolerancji u
hyperakumulatoro6w (CLEMENS i wspolaut.
2002). Celem tych badan jest, mi¢dzy innymi,
uzyskanie transgenicznych roslin do procesow
zwiazanych z fitoremediacja. Fitoremediacja to
zabiegi polegajace na uzyciu roslin do degrado-
wania, ekstrakgcji lub stabilizacji zanieczyszczen
— takze i metali ciezkich (WOJCIK 2000). Wyko-
rzystanie roslin w tego typu zabiegach jest trud-
ne ze wzgledu na brak naturalnych gatunkow
posiadajacych wszystkie cechy niezbedne do
efektywnej fitoremediacji. Duze nadzieje wiaze
sie z wykorzystaniem roSlin bedacych w sym-
biozie mikoryzowej (KHAN 2001, KHAN i
wspotaut. 2000). Cechy jakimi powinny odzna-
czac si¢ roSliny przeznaczone do fitoremediacji
to: szybki wzrost, duza biomasa, gteboki system
korzeniowy, powinny by¢ tatwe w zbiorze oraz
tolerowac i akumulowac duze iloSci metali w
swoich czeSciach nadziemnych (CLEMENS i
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wspotaut. 2002). Wyodrebnienie poszczegol-
nych genow decydujacych np. o zdolnosci rosli-
ny do wysokiej akumulacji metalu, a nastepnie
przeniesienie ich do innego gatunku, pozwoli
na uzyskanie idealnego dla potrzeb fitoremedia-
¢ji obiektu.

Istniejaca w roSlinach sie¢ mechanizmow
chroniacych przed toksycznym dzialaniem me-
tali ciezkich w przysztosci umozliwi wykorzy-
stanie roSlin w celu przywrocenie rOwnowagi
biocenotycznej w ekosystemach zniszczonych
przez przemystowa dzialalnoS¢ cztowieka.

MECHANISMS OF PLANT TOLERANCE TO HEAVY METALS

Summary

Plants have evolved complex of protective mecha-
nisms that allow them to grow and develop in heavy
metal-contaminated environments. They show differ-
ent degrees of tolerance to heavy metals, depending
on the species, population or even developmental
stage of the plant. This is a review of literature data on
the anatomical, physiological and biochemical mecha-
nisms responsible for the formation of “the heavy
metal tolerance syndrome ” in plants. Numerous fac-
tors have been involved in development of heavy
metal tolerance. The main ones encompass processes
occurring on the root surface of the plants that lead to
restriction of heavy metal absorption, mycorrhizae,
transport of heavy metals through the apoplastic path-

way, transport from the epidermis to the vascular cyl-
inder, transport from the root to the shoot, and trans-
port across the plasma membrane to the cytoplasm.
Plants are able to detoxify heavy metal ions inside the
cell with phytochelatins, metallothioneins or organic
acids. Other factors involved in, and contributing to
heavy metal tolerance include excretion of heavy met-
als from the cytoplasm to the apoplast and from plant
organs, specific mineral-handling pathways and water
regimes of plants, as well as the ability to synthesize
heavy metal-resistant enzymes. Knowledge of the fun-
damentals of heavy metal tolerance will aid in the ef-
fective use of plants in phytoremediation.
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