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STRATEGIA UNIKANIA STRESU W ODPORNOSCI
ROSLIN NA METALE CIEZKIE

Stress avoidance strategy in heavy metal resistance of plants

Anna WOICIK, Anna TUKENDORF

Summary. Many stresses impact plant cell physiological function, altering cytoplasmic pH, membrane electrical potential
and ion fluxes. Such alteration can affect basic cell activity including metabolism, transport functions, enzyme activity.
Physiological processes and biochemical pathways leading to the maintenance or recovery of cellular homeostatsis in cells
under stress, form the basis of stress—resistant genotypes. One of the stresses can be the presence of heavy metals. Generally,
heavy metal resistance mechanisms can act along either of two strategies: stress avoidance or stress tolerance. Tolerance
mechanism permit the plant to absorb the heavy metal ions, but act upon them in such a way as to minimize their effects.
Avoidance mechanisms include different processes limiting the rate of uptake of the toxic ions into the cells. In this paper
were described the main mechanisms of metal avoidance (external metal detoxification mechanisms). They include: 1)
alteration of cell membrane permeability, 2) metal exclusion, 3) excretion of metal-complexing compounds, 4) external

metal precipitation, 5) metal immobilization in the cell wall, 6) changes of redox state and pH of rhizosphere.
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Niekorzystne czynniki Srodowiska sa dla ko-
morki roslinnej sygnalem indukujacym w niej
szereg odpowiedzi biochemicznych, takich jak
zmiany pH cytoplazmy, potencjatu elektryczne-
g0 blon, przeplywéw jonowych. Wywolane
czynnikiem stresowym zmiany wilasciwosci ko-
morek prowadza najczesciej do zaktécen ich
funkcji metabolicznych i transportowych, a w
konsekwencji do utraty homeostazy komorko-
wej, co dla organizméw wrazliwych jest letalne.
Czynnik stresowy moze jednak indukowac lub
aktywowac szereg mechanizméw, ktére pozwa-
laja na wytworzenie adaptacji, utrzymanie nor-
malnego funkcjonowania komdrki i wytworze-
nie genotypéw odpornych. Naprawa uszkodzen
powstatych w wyniku dziatania czynnika streso-
wego i przywrdcenie homeostazy komérce, za-
leza od mozliwosci adaptacyjnych organizmu,
czasu trwania i nasilenia stresu oraz od innych

czynnikéw towarzyszacych [31]. Skutki oddzia-
tywania kilku niekorzystnych czynnikéw jedno-
czesnie, najczesciej nie sa addytywne, jednak
nabywanie odpornosci na jeden stres, obniza
czesto wrazliwo$¢ na pozostale.

Mechanizmy adaptacyjne, pozwalajace or-
ganizmom na przezywanie w stresowych wa-
runkach srodowiska sa dwojakiego rodzaju [23,
24]. Jedne z nich polegaja na wytworzeniu fizy-
cznych lub chemicznych barier, zmniejszaja-
cych prawdopodobienistwo dostgpu czynnika
stresowego do komérek i wywotania uszkodzen.
Ten sposéb obrony przed stresem nazwano uni-
kaniem (stress avoidance). Jesli jednak strategia
unikania nie jest skuteczna w ochronie przed
niekorzystnymi czynnikami §rodowiska, wéw-
czas u organizméw odpornych ulegaja indukcji
wewnatrzkomérkowe mechanizmy, umozliwia-
jace naprawe nega[yw'nych skutkéw wywota-
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Ryc. I. Odpowiedz roslin na czynniki stresowe.

Fig. 1. The possibilities of plant responses to stress.

nych stresem. Ten spos6b minimalizacji uszko-
dzen spowodowanych stresem, nazywa si¢ tole-
rancja (stress tolerance). Wedtug niektérych au-
toréw, odpornos¢ na stres wymaga uruchomie-
nia obu typéw mechanizméw odpornosciowych,
tzn. unikania i tolerancji [9, 24, 28]. Reakcje ro-
slin wrazliwych i odpornych na dzialanie czyn-
nikow stresowych przedstawia Ryc. 1.

Szybko postgpujgce w ostatnich latach
zanieczyszczenie $rodowiska metalami cigzki-
mi, bylo przyczyna rozpoczgcia intensywnych
badari nad mechanizmami przystosowania sig¢
ros§lin do tego rodzaju czynnika stresowego.
Wiadomo, ze sposoby wytwarzanych adaptacji
zalezg zaréwno od rodzaju metalu, jak i gatunku
rodliny, a konsekwencja tego jest rozny stopien
pobierania metalu i jego toksycznosci. Najcze-
Sciej opisuje sig trzy rodzaje zaleznosci migdzy
zawartoscig metalu w glebie i roslinie (Ryc. 2).

»Excluder strategy’” — polega na ogranicze-
niu pobierania i utrzymywaniu niskiego pozio-
mu metalu w roslinie mimo jego duzej zawarto-
Sci w glebie. Dopiero powyzej pewnego kryty-
cznego stezenia metalu w srodowisku, jego ilosé

w tkankach gwattownie rosnie, poniewaz syste-
my regulujace pobieranie przestajg byc¢ skutecz-
ne i transport metalu do rosliny staje si¢ niekon-
trolowany.

»Indicator strategy” — polega na pasywnym
pobieraniu metalu ze Srodowiska. Wskutek tego
jego zawarto$¢ w roslinie odpowiada stezeniu
metalu w Srodowisku zewnetrznym. Rosliny, u
ktdrych takie zaleznosci wystepuja, nazywa si¢
wskaZznikowymi i charakteryzuje je wiele przy-
stosowan morfologicznych, anatomicznych i
biochemicznych, pozwalajacych unieruchamiac
i detoksyfikowac nadmiar pobranego metalu.

~ZAccumulator strategy”” — polega na aktyw-
nym gromadzeniu metalu w tkankach roslin,
dzigki wysoce specjalistycznemu metabo-
lizmowi. W ten sposob akumulowane sa najcze-
Sciej miedz, cynk, molibden, bor, nikiel i krzem,
a rosliny te nazywa si¢ hyperakumulatorami.

W detoksyfikacje pobranego metalu (jak u
roslin wskaznikowych, Ryc. 2B) czy jego bio-
chemiczng tolerancje (jak u hyperakumulato-
réw, Ryc. 2C) zaangazowane sg rozne procesy
wewnatrzkomérkowe. W$rdd nich najczescie]
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Ryc. 2. Zawartosé metalu w roslinach w zaleznosci od stgzenia metalu w glebie, wg [3].

Fig. 2. Strategics of metal concentration in plants in relation to metal concentration in the soil, after [3].

opisywane jest wytwarzanie komplekséw meta-
lopeptydowych zwanych fitochelatynami [43,
441, udzial kwasow organicznych [6, 7, 17, 27],
aminokwasow [34] czy antocyjandéw [10] w
komplekséw metaloorganicznych
oraz adaptacje enzymatyczne [ 13, 48].

W strategie wytaczania (Ryc. 2A) zaangazo-
wane sg natomiast w najwigkszym stopniu me-
chanizmy zewnatrzkomérkowe, pozwalajace
ro§linom na unikanie czynnika stresowego, ja-
kim jest wzrastajace stgzenie metalu. Literatura
dotyczaca tego zagadnienia jest znacznie uboz-
sza od informacji na temat tolerancji, a przeciez
mechanizmy umozliwiajace unikanie stresu sa,
przy niezbyt wysokich dawkach metalu, szeroko
rozpowszechnionym sposobem nabywania od-
pornosci. Artykut omawia te z nich, ktére naj-
czeseiej spotyka sig u roslin.

Jednym ze sposobow unikania stresu, jakim
jest obecnos¢é metali cigzkich, moze by¢ zdol-
nos¢ pewnych gatunkéw roélin do ograniczania
pobierania metalu i jego transportu przez pla-
zmalemme. Sprzyja temu chemiczna budowa
btony cytoplazmatycznej, ktdra utrudnia pasyw-
ny ruch roztworéw, zwlaszcza, gdy zawieraja
one jony obdarzone silnym tadunkiem. Redu-
kcja przepuszczalnosci bony zalezy od jej fa-
dunku powierzchniowego [41], zmiany sele-
ktywnosci nosnikéw jonowych, zawartosci i
sktadu kwasow thuszczowych [8] oraz steroli
[11]. Obecnosé jonéw metali w srodowisku mo-
dyfikuje wlasciwosci plazmalemmy, zmieniajac

tworzeniu

proporcje sitosterolu do stigmasterolu oraz gli-
kolipidéw do fosfolipidéw. By¢ moze zmiany te
sa wynikiem toksycznego dzialania na wzajem-
ne przemiany lipidow blonowych, ale réwno-
cze$nie pobieranie metalu maleje. Obserwowa-
no taki efekt w hodowlach Saccharomyces cere-
visiae i Chlorella vulgaris, gdzie opisane mody-
fikacje plazmalemmy zachodzily w obecnosci
Cu®* w $rodowisku, a komérki grzybéw i glo-
néw byly tolerancyjne na miedz [10].

Ograniczenie pobierania jonéw metali ze
$rodowiska przez plazmalemme, odgrywa nie-
wielka rolg w tolerancji ros§lin wyzszych na
metale cigzkie. Mechanizm taki stwierdzono u
Cu-olerancyjnej Silene cucubalus [25], ale wig-
kszo$¢ Cu-tolerancyjnych ekotypéw roslin wy-
zszych pobiera wigcej miedzi niz ekotypy wra-
zliwe.

Duze znaczenie w tolerancji na metale ma
mozliwos¢ szybkiego wydzielania nadmiaru po-
branego metalu na zewnatrz komorek. Jest to
mechanizm odpornosci spotykany czgsciej u
bakterii, grzybow i glonéw, niz u roélin wy-
zszych.

Wydzielanie nadmiaru jonéw z komoérki do-
brze poznano u Prokaryota. U Alcaligenes eu-
trophus nabycie tolerancji na cynk wymaga
wczesniejszej obecnosci jonow Zn?* w Srodowi-
sku, co indukuje syntez¢ blonowej Zn** — ATP
— azy, transportujacej cynk z komérki na zew-
natrz [29]. Podobny mechanizm funkcjonuje u
Alcaligenes, w odpornosci na Cd, Co, Ni, Cr
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a takze Pseudomonas i Streptococcus [4, 12].
Nie wiadomo, czy u roslin wyzszych wydziela-
nie nadmiaru pobranych metali odbywa si¢ row-
niez przy udziale ATP — az blonowych, ale wy-
dzielanie jonow AP+ przez korzenie opisano u
Triticum aestivum [52], Brassica oleracea, Lac-
tuca sativa [20] Raphanus sativus, Cucumis sa-
tivus i Oryza sativa [47]. U pewnych gatunkéw
obserwowano wydzielanie otowiu przez liscie
lub z catych roélin [46]. Anthyllis vulneraria i
Biscutella laevigata gromadza wysokie stgZenia
cynku w korzeniach wiosna i latem. Jesienia
ilos¢ tego metalu zmniejsza si¢ znacznie, w wy-
niku przemieszczenia go do nadziemnych czesci
roslin i usuwania przez todygi. Podobny, efe-
ktywny mechanizm usuwania miedzi, obserwu-
je sig u Becium homblei, gdzie w koricu sezonu
wegetacyjnego, metal ten akumuluje si¢ w opa-
dajacych na zime czesciach rosliny [3].

Ciekawe zjawisko wydzielania przez korze-
nie roélin wyzszych, opisano u Pisum sativum i
Hordeum vulgare rosnacych w obecnosci dwut-
lenku siarki w atmosferze [19]. Pobrany przez
liscie toksyczny SOz rozpuszcza si¢ w wodnej
fazie Scian komérkowych, dyfunduje przez pla-
zmalemme do cytozolu komérek, gdzie w wyni-
ku reakcji z woda tworzy si¢ kwas siarkawy. Jo-
ny SO%‘ sg zwykle neutralizowane w roslinach
przez redukcje do siarczkéw, a nastepnie grup —
SH wbudowywanych do biatek. Jesli zapotrze-
bowanie na grupy tiolowe w syntezie biatek
zmniejsza si¢, funkcjonuje inny mechanizm
detoksyfikacji dwutlenku siarki wnikajacego
przez aparaty szparkowe lisci. SO2 , uwodniony
w tkankach do formy SO%‘ ; ulega utlenieniu do
jon SOE' . Jony siarczanowe sa nastepnie trans-
portowane przez floem z lisci do korzeni i wy-
dzielane do §rodowiska. Réwnoczesnie, zbedny
komérkom nadmiar jonéw H* jest usuwany z
komérek wymiennie za kationy K* i Na* , wni-
kajace do komérek korzeni ze Srodowiska. Opi-
sywane jest réwniez zjawisko emisji siarkowo-
doru przez pewne gatunki roslin (Cucumis sati-
vus, Cucurbita pepo), jako mechanizm obronny
przed zanieczyszczeniem atmosfery dwutlen-
kiem siarki [35].

Mozliwos¢ unikania stresu istnieje réwniez
dzigki detoksyfikacji jonéw metali w Srodowi-

sku na skutek wydzielanych przez rosliny
zwigzkéw kompleksujacych metale. Chelatowa-
nie metali w Srodowisku zewnetrznym, znacznie
redukuje ich toksycznosc i ogranicza pobieranie
przez rosliny. Natura chelatorow w wielu przy-
padkach nie jest dobrze poznana. Moga to by¢
polipeptydy, jak u sinicy Anabaena cylindrica,
lub silnie kompleksujace metale kwasy hydro-
ksamowe, wydzielane przez Anabaena flos-aqu-
ae, a wykryte w prébkach wody morskiej pod-
czas zakwitow tych gatunkéw [22]. Kwasy hy-
droksamowe, wydzielane przez sinice i petnigce
w nich funkcje sideroforéw aktywnych w trans-
porcie zelaza, moga wigc dodatkowo detoksyfi-
kowaé nadmiar miedzi w Srodowisku.
Ograniczone pobieranie miedzi, jako efekt
wydzielania do Srodowiska organicznych
zwigzkéw kompleksujacych ten metal, obser-
wowano u Euglena gracilis i Scenedesmus qu-
adricauda 3] oraz Chlorella vulgaris [ 14]. Glo-
ny tolerancyjne, w odréznieniu od gatunkow
wrazliwych, produkuja na ogot wigksze ilosci
efektywnie wigzacych metal chelatoréw.
Funkcje sktadnikéw kompleksujacych meta-
le w sSrodowisku petnig tez peptydy, kwasy orga-
niczne (cytrynowy, jabtkowy), cukry, amino-
kwasy i fenole wydzielane przez rosliny [30,
37]. Wytwarzanie i wydzielanie na zewnatrz
substancji chelatujacych nie odbywa sig stale,
lecz tylko w odpowiedzi na obecno$¢ jonow me-
tali w Srodowisku wzrostu. Zaobserwowano takg
zalezno$¢ u okrzemki Nitzchia closterium, ktora
wytwarza eksudat kompleksujacy jedynie w obe-
cnosci jonéw Cu** w srodowisku, a jego ilosé
ro$nie wraz ze wzrostem stezenia miedzi [26].
Ciekawy przyklad zabezpieczania komérek
przed wnikaniem nadmiaru toksycznych jonow
obrazuje hodowla drozdzy Saccharomyces eli-
psoideus w obecnosci 0,5 mM CuSOs. Obe-
cnos¢ jonow Cu?* stymuluje metabolizm siarko-
wy, w wyniku ktérego z komdrek drozdzy do
srodowiska dyfunduje H2S. Po kilkunastu go-
dzinach hodowli precypitaty siarczku miedzio-
wego obserwowano zarowno w medium inkuba-
cyjnym jak i na zewngtrznej powierzchni koma-
rek [2].
Mechaniczng i chemiczng barierg dla swo-
bodnego wnikania metali do symplastu moze
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by¢ sciana komérkowa. Immobilizacj¢ metali w
tym przedziale komorki, wykazano w przypad-
ku jonéw CuZ*, Zn2*, Pb?* i niskich stezefi AI>*.
Sciana moze zatrzymywac 80-95 % ilosci meta-
lu pobieranego przez komérke. Metale wystgpu-
ja tu czesto w roztworze wodnym wypetniaja-
cym przestrzenie miedzy micellami celulozy.
Réwniez grupy karboksylowe komponentéw
$cian komoérkowych, zwlaszcza kwaséw pekty-
nowych, uznawane sa za skuteczne czynniki
chelatujace metale [1, 32, 49, 51].

U wielu rodlin wyzszych bariera chemiczna,
a zarazem mechaniczna, skutecznie chroniaca
przed toksycznym dziataniem jonéw metali, sa
substancje §luzowe, wydzielane przez komérki
czapeczki korzenia. Odkladaja si¢ one na powie-
rzchni czesci wierzchotkowych korzeni, zapo-
biegajac wnikaniu jonéw metali do wnetrza ko-
mérek. Na podstawie do§wiadczen z roslinami
motylkowymi z rodzaju Vigna stwierdzono, ze
usunigcie ostaniajacej apikalne czedci korzenia
luzowatej otoczki, skladajacej si¢ glownie z
polisacharydéw i kwaséw uronowych, zwigksza
stopien uszkodzeri korzeni przez glin. Szybsza
synteza i sekrecja Sluzowych substancji u od-
mian tolerancyjnych, wplywa na zmniejszenie
pobierania AP oraz trwate wiazanie metalu ze
sktadnikami §luzu [19, 36].

Podobnie jak §luzy, bariera dla pobieranych
przez komorke jonéw, moze by¢ kaloza, syn-
tetyzowana i odkladana od wewnetrznej strony
$ciany komérkowej. W korzeniach Glycine max,
synteza kalozy jest odpowiedzia na obecnosc jo-
néw AIP*, Co?*, Ni?* i Zn?* w srodowisku [50].
Enzymem, uczestniczacym w syntezie tego po-
limeru glukozy, jest zwigzana z blong syntetaza
beta— |, 3 — glukanu. Wytwarzanie tego enzymu
jest regulowane przez takie wlasciwosci komé-
rek, jak potencjat elektryczny sklad i wlasciwo-
$ci blony oraz wewnatrzkomérkowy poziom
wapnia. W komoérkach korzeni Glycine max,
gdzie obecno$¢ metali wywoluje depolaryzacje i
zwiazany z tym wzrost wewnatrzkomérkowego
stezenia jonéw CaZ*, obserwowano aktywacje
syntetazy beta — 1, 3 — glukanu i wzmozona syn-
tezg kalozy.

Role chemicznej i mechanicznej bariery,
chroniacej korzenie roslin wyzszych przed wni-

kaniem metali cigzkich ze §rodowiska, moga
petni¢ réwniez symbiotyczne grzyby mikoryzo-
we. Jest to mozliwe przede wszystkim dzigki
strzepkom absorpcyjnym grzybni, ktére wydaja
si¢ mieé najwicksze znaczenie w regulacji trans-
portu metali toksycznych, ewentualnej ich deto-
ksyfikacji i selekcji juz na powierzchni grzybni.
Odbywa si¢ to najczesciej albo dzigki wytwa-
rzaniu przez grzybnie substancji wiazacych nad-
miar metali, albo przez umiejetnos$¢ szybkiego
odcinania czesci skazonych za pomoca systemu
sept. Wérdd wielu zwiazk6éw organicznych, wy-
dzielanych do Srodowiska przez grzybnie, naj-
wieksze znaczenie w detoksyfikacji metali maja
kwasy cytrynowy i szczawiowy, zwiazki feno-
lowe, siderofory, a takze jony fosforanowe, two-
rzace z metalami cigzkimi nierozpuszczalne so-
le. Grzyby mikoryzowe moga réwniez adsorbo-
wacé znaczne ilosci metali na powierzchni komé-
rek, unieruchamia¢ wewnatrz $ciany komoérko-
wej albo detoksyfikowac w obrebie swoich ko-
mérek. Duza role odgrywa tu grzybowy barwnik
melanina, powstajacy w zaleznosci od gatunku
grzyba, wewnatrz lub na zewnatrz komoérek
grzybni. Melanina moze tworzy¢ trwale kom-
pleksy, zwlaszcza z miedzia, co obserwowano u
takich grzybow jak: Pisolithus tinctorius, Boleti-
nellus merulioides, Suillus granulatus 16, 45].
Obecno$¢ grzybéw mikoryzowych wplywa
réwniez na znaczna akumulacje toksycznych
metali w korzeniu roslin i ogranicza ich trans-
port do czesci nadziemnych. Obserwowano taka
zalezno$é¢ u Calluna vulgaris, uprawianej w
obecnosci nadmiaru cynku i miedzi w pozywce.
Rosliny, ktérych korzenie pozbawiano grzybow
mikoryzowych, wykazywaly duza wrazliwos¢
na Zn i Cu. Mikoryza u tego samego gatunku da-
wata odporno$¢ na miedZ i cynk, a ponadto me-
tale te w znacznie mniejszym stopniu transpo-
rtowane byly do lodyg. Rowniez u Phaseolus
aureus wykazano, ze mikoryza typu VA ograni-
cza transport manganu do czgsci nadziemnych.
Brak mikoryzy powodowat u tego gatunku nie-
ograniczony transport Mn do lodyg, gdzie ob-
serwowano objawy jego toksycznosci [3].
Redukcja pobierania jonéw przez roSliny
moze mie¢ miejsce réwniez w wyniku modyfi-
kacji rizosfery. Zmiany rizosfery prowadza do
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zmniejszenia dostgpnosci dla roslin jonéw meta-
li z roztworu glebowego. Jest to mozliwe dzigki
wytwarzaniu wokét korzeni roélin strefy utle-
niajacej. Powstaje ona jako wynik dyfuzyjnego
wydzielania tlenu do rizosfery (utlenianie pa-
sywne), lub enzymatycznego (metabolicznego)
utleniania substancji redox na powierzchni ko-
rzeni. W takich warunkach, znacznie tatwiej
rozpuszczalne, ale przez to i bardziej toksyczne,
zredukowane jony metali (np. Mn2*, Fe?*) prze-
chodzac strefe utleniajaca, przeksztalcane sa do
form utlenionych (Mn**, Fe*), trudniej rozpu-
szczalnych i mniej toksycznych. Tworzenie ut-
lenionej strefy w rizosferze u réznych gatunkéw
jest zalezne od tempa dyfuzji tlenu z korzeni, co
z kolei jest funkcja dlugosci korzeni, ich poro-
watosci i szybko$ci zuzywania tlenu w oddycha-
niu. Ponadto, czynnikiem zmniejszajacym do-
stepnosé toksycznych metali w strefie przyko-
rzeniowe]j jest akumulacja jonu zelazowego,
ktérego zwiazki, np. wodorotlenek, maja silne
wiasciwosci kompleksujace inne metale, giow-
nie Pb i Cu [33, 39, 42].

Modyfikacje rizosfery dotyczy¢ moga row-
niez zmian pH. W odpornosci roslin na metale
cigzkie ma to znaczenie wowczas, gdy ich jony
pobierane sa w Scisle okreslonych warunkach
pH z roztworu glebowego. Dotyczy to zwlasz-
cza jonow AR+ pobieranych, i zarazem toksycz-
nych dla roslin, w pH ponizej 5. Niektére rosliny
tolerancyjne na glin (np. Triticum aestivum) sa
w stanie podwyzszy¢ pH pozywki, lub bezpo-
srednio przylegajacej do korzeni warstwy gleby,
dzigki czemu spada toksyczno$¢ glinu [5, 15,
38, 40]. Migdzygatunkowe réznice w zdolno-
Sciach do zmiany odczynu w strefie przykorze-
niowej, spowodowane sg wykorzystywaniem
roéznych form azotu glebowego. Genotypy wra-
zliwe korzystaja raczej z azotu w formie amono-
wej, co powoduje obnizenie pH roztworu glebo-
wego. U genotypéw tolerancyjnych, pobieranie
jonu NHI jest ograniczone, a wykorzystywanie
przez nie azotu w formie jonu NOZ , wiaze si¢
ze wzrostem pH rizosfery i zmniejszeniem do-
stgpnosci toksycznych jonow AP,

Opisane w tym artykule zewnatrzkomorko-
we mechanizmy, pozwalajace organizmom ro-

§linnym na zapobieganie przedostawaniu sig jo-
now metali do symplastu i tym samym unikanie
stresu, nie jest jednak niezbedng i uniwersalng
wiasciwoscia roslin - tolerancyjnych na metale.
Jest wiele przykladéw wskazujacych na znaczng
akumulacj¢ metali w korzeniach i lisciach ro-
§lin, a mimo to, organizmy te charakteryzuje to-
lerancja na metale [17, 18]. Wowczas jednak po-
cigga to za soba konieczno$¢ uruchamiania we-
wnatrzkomoérkowych mechanizmoéw detoksyfi-
kujacych metale. W takich przypadkach , koszt”
wytworzenia odpornosci jest czesto duzy, co
przejawia sig stabszym tempem wzrostu i nizsza
produkcjg biomasy u roslin tolerancyjnych. Z te-
go punktu widzenia mozliwos¢ wytwarzania
mechanizméw unikania stresu, wydaje si¢ dla
ro§lin korzystniejsza.
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