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On naturally enriched with heavy metals soil as well as on anthropogenic-made habitats such
as mine dumps, taillings, spoil heaps, vicinity of smelters, extremely difficult conditions exist,
affecting flora composition. On such sites metal tolerant populations have evolved. Specific adap-
tations for survival rely on two opposite strategies: metal avoidance and tolerance. Mechanisms
of stress avoidance (true exclusion) are based on the limitation of metal’s uptake (root level):
by modifications in rhizosphere pH, increased release of metal chelators, mucilage or callose
and mycorrhizal symbiosis. The strategy of metal tolerance consists in metal detoxification in
symplast: (1) enhanced synthesis of phytochelatins, metallothioneins, organic acids, histidines
that bound free toxic ions in cytosol, (2) vacuolar compartmentation (3) deposition of metals
in cell walls, in senescent leaves, (4) activation of the antyoxidative system. The plant popula-
tions from metalliferous sites can uptake and accumulate metals in roots, with the restriction
of transport to shoots (shoot excluders) or in shoots (accumulators). Hyperaccumulators are
plants accumulating huge amount of metals in shoots. The most known hyperaccumulators are
Berkheva coddii, Thiaspi caerulescens or Cardaminopsis halleri (Arabidopsis halleri).
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WSTEP

Naturalne tereny metalonosne a takze obszary
wtornie wzbogacone w metale cigzkie w wy-
niku dziatalnosci czlowicka (haldy, zwatowiska,
bezposrednie sasiedztwo hut, elektrowni itp.)

o ekstremalnych warunkach srodowiskowych sta-
nowia nowg nisz¢ ekologiczna, ktdra kolonizujg
rosliny, mimo Ze koszty wytworzenia tolerancji
na metale sg wysokie (Wozny 1997). Rosliny
tych terenow wyksztalcily szereg mechani-
zmow adaptacyjnych, stuzacych neutralizowaniu
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szkodliwych wolnych jonow metali dostajacych
si¢ do komorek. W artykule zostaty przedstawione
wspomniane mechanizmy, a takze typy strategii
przystosowawczych, umozliwiajacych tym ro-
$§linom przetrwanie w trudnych warunkach.

NATURALNE I ANTROPOGENICZNE
ZRODLA METALI SLADOWYCH W GLEBIE

Roslinno$¢ zarowno z terenow metalono-
$nych naturalnych, jak 1 z tych o pochodzeniu
antropogenicznym, charakteryzuje si¢ mala
réznorodnoscia w porownaniu do sasiednich
terendw niemetalonoénych. Wskazuje to na
niska zdolnos¢ roslin do wyksztalcenia adaptacji
i — w efekcie tolerancji. Obecnos¢ wysokich
stezen metali jest wigc bezposrednim czynni-
kiem ograniczajacym kolonizacj¢ terendw bo-
gatych w metale (Ernst 1999, Schwartz et al.
2001). Wu i Kruckenberg (1985), a takze Wu
i Lin (1990) tlumacza niski stopien koloni-
zacji takich obszaréw przez rosliny motylkowe
z jednej strony niewystarczajaca réznorodnoscia
genetyczng i ogranoczong mozliwoscia wyewo-
luowania cech tolerancji u roslin, a z drugiej
strony koniecznoscig rownoczesnego wytwo-
rzenia cech adaptacyjnych przez bakterie sym-
biotyczne.

Tereny metalonosne, ze wzgledu na ich po-
chodzenie oraz czas kolonizacji przez rosliny,
dzieli sig na: (1) naturalne gleby metalonosne,
na ktorych wystepuje rdzenna flora metalofitow,
(2) gleby metalono$ne powstate w wyniku dzia-
talnosci cztowieka.

NATURALNE GLEBY METALONOSNE NA SWIECIE

Na terenach, gdzie wystgpuja naturalne
gleby metalonosne w toku ewolucji wyksztalcita
si¢ specyficzna flora przystosowana do wyso-
kich stezen metali, czesto zawierajaca gatunki
o statusie endemicznym. Wsrod tych terenow
mozna wyrozni¢ gleby serpentynowe (bogate
w Ni, Cr, Mg) w Grecji, Nowej Kaledonii,
Nowej Zelandii, we Wloszech, Kalifornii, pid.
Afryce; gleby bogate w zloza Cu giéwnie na
terenie centralnej i poludniowej Afryki (Kongo,

Zimbabwe, Zambia); gleby z wysoka zawarto-
$cia Zn, Pb np. w centralnej Europie (Antono-
vics et al. 1971, Karataglis et al. 1982, Ernst
1999, Mesjasz-Przybylowicz et al. 2004).

ANTROPOGENICZNE ZRODEA METALI W GLEBIE

Tereny poprzemystowe

Liczne badania prowadzone sa na terenie
Europy, gdzie rewolucja przemystowa w XIX
wieku i w pierwszej potowie XX wieku dopro-
wadzita do zanieczyszczenia srodowiska oraz
powstania antropogenicznych terenéw metalo-
no$nych — hald i zwalowisk. Obszary takie wy-
stepuja w polnocnej Francji, Belgii, Holandii,
Niemczech, Wielkiej Brytanii, w Alpach i Ta-
trach. Wyksztalcila si¢ tam charakterystyczna
flora metalofitow (obligatoryjnych lub fakul-
tatywnych), ktorej cechy przystosowawcze do
trudnych warunkéow ekologicznych oraz wyso-
kich zawartosci metali w podtozu sa utrwalone
i ustabilizowane genetycznie. Rosliny te maja
najczescie status populacji i ekotypdw toleran-
cyjnych.

Przyktadem takich terenow w Polsce jest
obszar ,,starej” haldy w Bolestawiu, w okolicy
Olkusza, powstatej w wyniku wydobycia ztoz
rud Zn-Pb. W wyniku procesow adaptacyjnych
wyksztalcita si¢ tam flora galmanowa. Rosliny
wystepujace na tym terenie w odpowiedzi na
dhugotrwate deponowanie odpadéw i naturalnej
obecnosci mineralow pierwotnych i wtornych
zawierajacych cynk, olow oraz srebro, a w wy-
niku przerdbki rud takze innych toksycznych
metali, wyksztalcity swoiste, utrwalone ge-
netycznie cechy, ktore pozwalaja populacjom
prawidtowo funkcjonowac i osiaga¢ sukces re-
produkcyjny (Woycicki 1913, Dobrzanska 1953,
Turner, Marshall 1971, Leféebvre 1972, 1973,
Lefébvre et al. 1972, Baker 1978a, b, Lefebvre,
Andkakes 1978, Karataglis 1982a, Fabiszewski
1986, Lauranson et al. 1995, Wenzel, Jockwer
1999, Grodzinska et al. 2000, Brown 2001, Gro-
dzifska, Szarek-Lukaszewska 2002, Wierzbicka,
Rostanski 2002).
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Tereny pod bezposrednim
oddziatywaniem przemystu

Na terenie Polski wystepuja zloza wegla
kamiennego, brunatnego oraz zloza kruszcow
metali niezelaznych (Gornoslaski 1 Dolnoslaski
Okreg Przemystowy). Ich intensywnej eksplo-
atacji (glownie w XIX 1 XX w.) towarzyszyla
i nadal towarzyszy produkcja znaczacej ilosci
odpadow poprzemystowych deponowanych
w formie zwatow nadpoziomowych: hald, zwa-
lowisk, wysypisk odpadow, osadnikow, ktore
staly si¢ widocznym elementem $laskiego krajo-
brazu oraz znaczacym zrodlem zanieczyszezen.
Zarowno emisja zanieczyszczen pylowych do at-
mosfery (huty, kopalnie, elektrownie), jak i ma-
teriat deponowany na zwalowiskach, przyczynity
si¢ do degradacji naturalnego $rodowiska przy-
rodniczego i tworzenia nowych antropogenicz-
nych siedlisk. Badania na tych terenach dotycza
monitoringu zanieczyszczen, analiz zmian i de-
gradacji gleb, obserwacji zmian florystycznych
rejonow wokol emitorow oraz spontanicznej
sukcesji naturalnej na hatdach i zwatowiskach.
Prowadzi si¢ takze proby rekultywaciji tych ob-
szarow poprzez szereg zabiegow mechanicznych
poprawiajacych jakos¢ gleby oraz nasadzenia
roslin, w tym introdukcj¢ gatunkow odpornych
na metale. W wyniku wydobycia i sktadowania
odpadow i emisji zanieczyszczen przez kopalnie
i huty zmienily si¢ warunki hydrograficzne oraz
wlasciwosci fizyezne 1 chemiczne gleb. Zaobser-
wowano takze zmiany w szacie roslinnej regionu
bedacej mozaika roslinnosci synantropijnej, pot-
naturalnej i naturalnej. Wsrod istotnych zmian
we florze terendéw skazonych wyrdzni¢ mozna:
ubozenie flory, apofityzacje, zwigkszenie udziatu
gatunkow $wiattolubnych, mezofilnych oraz
ekspansywnych. We florze dominujg gatunki
ruderalne, lakowe i murawowe. Ze wzgledu na
formy zyciowe dominuja terofity i hemikrypto-
fity. Tereny te sg kolonizowane przez gatunki
o nizszych 1 srednich wymaganiach troficznych,
o umiarkowanych wymaganiach wzglgdem pH
gleby 1 zawarto$ci azotu i o zwigkszonej od-
pornosci na metale cigzkie w podiozu. Przykta-
dami moga by¢ Chamaenerion palustre, Betula

pendula, Populus tremula, Cardaminopsis are-
nosa, Silene vulgaris, Festuca ovina, Calama-
grostis epigejos, Agrostis capillaris (A. tenuis)
(Rosik-Dulewska 1980, Strzyszcz 1980, Kar-
czewska 1996, Rostanski 1997, 2000, Ciepat
1999, Jedrzejczyk, Rostanski 2001, Pasierbinski,
Rostanski 2001, Rostanski, Kapa 2001, Tokar-
ska-Guzik, Rostanski 2001, Wozniak, Rostanski
2001, Kasowska 2002, Sierka et al. 2002, Her-
nandez et al. 2003, Martley et al. 2004, Nadal
et al. 2004).

ENDEMIZM FLOR

Na terenach metalonos$nych czestym zjawi-
skiem jest wystgpowanie endemizmu. Wyro6znia
si¢ gatunki paleoendemiczne i neoendemiczne,
w zaleznosci od czasu pojawienia si¢ gatunku
na okreslonym, bogatym w metale terenie.
Przyklady takich roslin to: Viola calaminaria,
ktora wystgpuje w Niemczech na glebach na-
turalnie bogatych w Zn i Pb i jest endemitem
w rejonie Aachen/Liege; Viola guestphalica,
ktora wystepuje tylko w Blankenrode i jest row-
niez endemicznym metalofitem. Na naturalnych
glebach serpentynitowych o skrajnie trudnych
warunkach bytowania roslin wyksztafcita si¢
w toku ewolucji szacowanej na ok. 200-300
min lat, flora odporna na wysokie stgzenia me-
tali (Ni, Cr, Mg, Co) oraz ubdstwo pierwiastkow
biogennych (N, P, K, Ca). Flora taka wystgpuje
np. na terenach Zimbabwe oraz w Potudniowe;j
Afryce. Znanym jej przedstawicielem jest en-
demit — Berkheva coddii, roslina zdolna do hi-
perakumulacji Ni i skuteczna w fitoremediacji.
Podobnie Sebertia acuminata, endemit, drzewo
akumulujace Ni, wystepuje tylko w Nowej Kale-
donii. Quercus durata, Ceanothus jepsonii, Cu-
pressus sargentii maja swoje jedyne stanowiska
na glebach serpentynitowych w Kalifornii, pod-
czas gdy inne taksony (np. Agrostis capillaris)
charakteryzuja si¢ szerokim spektrum tolerancji
1 wystepuja zarowno na glebach metalonosnych
(naturalnych, antropogenicznych) jak i niezanie-
czyszczonych.

Wsrod endemitow zwigzanych z terenami
metalonosnymi mozna takze wyrozni¢ gatunki
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reliktowe, jak np. Minuartia verna subsp. her-
cynica, czy Biscutella laevigata zwiazane z gle-
bami metalonosnymi w Tatrach oraz na haldzie
w Bolestawiu (Gregory, Bradshaw 1964, Anto-
novics et al. 1971, Baker 1987, Godzik 1991,
1993, Ernst 1999, Grodziniska et al. 2000, Bothe
et al. 2001, Nakonieczny et al. 2002, Mesjasz-
Przybylowicz et al. 2004).

STRATEGIE PRZYSTOSOWANIA ROSLIN
DO WYSOKICH STEZEN METALI
W PODLOZU - POZIOM KOMORKOWY

Szereg gatunkow i populacji wyksztalcito
mechanizmy adaptacyjne, ktére pozwalajgq im
na utrzymanie prawidlowego funkcjonowania
komorki i wytworzenie genotypow odpornych.
Rosliny te wyksztatcity dwie przeciwstawne stra-
tegie odpornosci. Jedna polega na unikaniu pobie-
rania metalu (ang. stress avoidance), druga opiera
si¢ na pobieraniu metali i neutralizowaniu ich
w komorkach, poprzez wytworzenie specyficz-
nych cech fizjologicznych (ang. tolerance) (Baker
1987, Wojcik, Tukendorf 1995, Hall 2002).

UNIKANIE CZYNNIKA STRESU

Strategia ta polega na wyksztatceniu mecha-
nizmow zewnatrzkomorkowych zabezpieczaja-
cych przed dostaniem si¢ metali do cytoplazmy.
Polegaja one na ograniczaniu pobierania metali
przez korzenie, ich gromadzeniu w apoplascie,
modyfikowaniu struktury sciany komorkowe;j
gromadzacej toksyczne jony oraz modyfiko-
waniu czynnosci blony komodrkowej. Wazng
rolg w strategii ograniczania pobierania me-
tali stanowi ryzosfera. W warunkach nadmiaru
metali w glebie korzenie roslin maja zdolnosé
wydzielania okreslonych zwiazkow ($luzy, ka-
loza, histydyna, kwasy organiczne), ktore wigza
metale i unieczynniaja je, co chroni komorki ko-
rzenia od nadmiernego pobierania toksycznych
substancji. Zmniejszenie dostgpnosci jonow
metali odbywa si¢ takze poprzez wytwarzanie
wokol korzeni strefy utleniajacej. Wowcezas zre-
dukowane formy metali utleniaja si¢ i staja sig¢
trudniej rozpuszczalne i mniej dostgpne. Innym

sposobem na zmniejszenie toksycznosci metali
jest zdolnos¢ korzeni do modyfikacji kwaso-
wosci ryzosfery. Wzrost pH powoduje spadek
dostgpnosci metali. Utrzymywanie alkalicznego
srodowiska stwierdzono w ryzosferze w popu-
lacjach tolerancyjnych Hordeum vulgare, Pisum
sativum, Secale cereale (Hodson, Evans 1995,
Briat, Lebrun 1999, Sanita di Toppi, Gabrielli
1999 i lit. tam cyt., Lopez-Bucio et al. 2000, Hall
2002, Cabala et al. 2004, Kabata-Pendias 2004,
Benavides et al. 2005). Endoderma korzenia re-
guluje aktywny transport zwigzkéw mineralnych
do walca osiowego. Jest barierg zabezpieczajaca
przed dostaniem si¢ nadmiernych ilos$ci metali
(Zn, Cu, Pb) z apoplastu do tkanki przewodzacej
i w rezultacie do pedow. Barierg t¢ stwierdzono
np. u Allium cepa, Dianthus carthusianorum,
Avicennia marina 1 Armeria maritima. Obec-
nos¢ metali w wakuolach komorek endodermy
oraz w pasmach Caspary’ego powodowala ogra-
niczenie ich transportu do czgdci nadziemnych
(Wierzbicka 1995, Briat, Lebrun 1999, MacFar-
lane, Burchett 2000, Heumann 2002, Baranow-
ska-Morek, Wierzbicka 2004, Benavides et al.
2005, Abratowska 2006). Metale obecne w ko-
rzeniach przemieszczaja si¢ w apoplascie oraz
deponowane sa w scianie komorkowej. Fizyczne
i chemiczne zmiany zachodzace w $cianie ko-
morkowej moga odgrywac wazna rolg w wyklu-
czaniu metali z symplastu. Wiazanie w obrebie
sciany komodrkowej opisano dla Mn, Zn, Ni,
Cu, Pb, Cr, Cd z resztami histydylowymi, pek-
tynianami i hemicelulozami $ciany u Agrostis
capillaris, Allium cepa, Dianthus carthusia-
norum, Phaseolus vulgaris (Turner, Marshal
1971, Wozny 1997 i lit. tam cyt., Wierzbicka
1998, 1999, Antosiewicz, Wierzbicka 1999,
Sanita di Toppi, Gabrielli 1999 i lit. tam cyt.,
Baranowska-Morek 2003). W tolerancyjnych
populacjach sciany komorkowe w korzeniach
sa miejscem gromadzenia metali 1 uczestnicza
w mechanizmie tolerancji na stres jonowy.
W populacji Agrostis capillaris, tolerancyjnej
na Zn, metal ten akumulowat si¢ w wigkszym
stopniu w $cianach komorkowych korzeni niz
w przypadku roslin populacji Agrostis capillaris
wrazliwej, nietolerancyjnej na Zn. Podobna,
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zwigkszona akumulacj¢ cynku w korzeniach
roslin tolerancyjnych w poréwnaniu z wrazli-
wymi stwierdzono u Silene vulgaris subsp. hu-
milis (Turner, Marshal 1971, 1972, Hall 2002
i lit. tam cyt.). W strategii unikania istotna rolg
moze takze odgrywaé blona komorkowa, ktéra
poprzez zmiany struktury (glownie w skladzie
lipidowym i plynnosci frakcji lipidowej) redu-
kuje transport pasywny. Moze takze zmniejsza¢
pobieranie jonéw, np. przez hamowanie aktyw-
nosci blonowej ATPazy i innych transporterow
biatkowych bogatych w reszty SH, zmniejszenie
pojemnosci jonowymiennej zwlaszcza w odnie-
sieniu do kationéw czy syntezg kalozy (Wozny,
Krzestowska 1993, Wozny 1997, Benavides
et al. 2005).

Mikoryza arbuskularna (AM) moze takze
by¢ istotnym elementem pozakomorkowej stra-
tegii unikania metali przez rosliny, pozytywnie
wplywajac na wzrost, produktywno$¢, sukcesje
i konkurencyjnosé roslin. AM podtrzymuje tez
roznorodno$¢ gatunkowa zbiorowisk. Grzybnia
i arbuskule moga stanowi¢ apoplastyczny
kompartment, gromadzacy i unieczynniajacy
metale obecne w toksycznych ilosciach w ry-
zosferze. Grzyby mikoryzowe maja poprzez
to zdolno$¢ ograniczania transferu metali do
pedow gospodarza. Nieliczne prace donosza
o wzroscie zawartosci metali cigzkich w rosli-
nach pod wptywem AM (np. Schutzendubel,
Polle 2002). Rosliny mikoryzowe sa bardziej
odporne na niedobory zwiazkow odzywczych,
nieprawidlowe stosunki wodne, ataki pato-
genow oraz obecnos$é metali cigzkich i kseno-
biotykow w podtozu (Turnau 1993, Harrison
1997, Bothe et al. 2001, Turnau et al. 2002,
Blaszkowski 2004). W warunkach stresu jono-
wego badane byly mikoryzy tworzone przez:
Trifolium pratense i T. repens z Glomus mos-
seae, Glycine max z Glomus macrocarpum,
Zea mays z Glomus intraradices, a takze
Plantago lanceolata z Glomus sp. (Chen et al.
2003, Vivas et al. 2003, Andrade et al. 2004,
Jurkiewicz et al. 2004, Ortowska et al. 2005).
Obecnos¢ mikoryz zalezy od etapu kolonizacji
terenu poprzemystowego, bogatego w metale
ciezkie. Nie obserwuje si¢ jej w inicjalnych

stadiach sukcesji, kiedy kolonizujg teren ro-
§liny pionierskie, niemikoryzowe (Gypsophila
fastigiata, Reseda lutea). Dopiero w pozniej-
szych etapach sukcesji pojawia si¢ wiele rodlin
zielnych tworzacych mikoryze (Viola calami-
naria, Agrostis capillaris, Armeria maritima)
(Ernst 1999, Kasowska 2002). Nie wszystkie
jednak rosliny wystepujace na starych haldach
wykazuja obecno$¢ mikoryz. Wazne dla tych
siedlisk gatunki mikoryzowe, to np. Cardami-
nopsis arenosa, Biscutella laevigata, Thlaspi
calaminare, Cardaminopsis halleri, Minuartia
verna (Pawlowska et al. 1996, Hildebrandt
et al. 1999).

WYKSZTALCENIE MECHANIZMOW TOLERANCII
NA NADMIAR METALI W CYTOPLAZMIE

Mechanizmy tolerancji polegaja na sku-
tecznym neutralizowaniu jonéw metali
dostajacych si¢ w ilosciach toksycznych, po-
nadprogowych, do cytoplazmy. Zapewniaja
tym samym ochrong procesow metabolicznych
oraz blon biologicznych przed uszkodzeniami.
Mechanizmy te polegaja na: (1) syntetyzowaniu
szeregu zwiazkow w odpowiedzi na pojawienie
sie metali w komorce (metalotioneiny, fitoche-
latyny, biatka opiekuncze, kwasy organiczne
i nieorganiczne, fityniany, aminokwasy i ich
pochodne) i ich wigzaniu z metalami, co umoz-
liwia prawidlowy przebieg proceséw metabo-
licznych, (2) kompartmentacji i deponowaniu
kompleksow bioczasteczka-metal w docelo-
wych miejscach nieaktywnych metabolicznie,
gléwnie w wakuolach, gdzie sa sekwestrowane
lub wtornie wydalane z symplastu do apoplastu,
(3) aktywacji systemu antyoksydacyjnego, wia-
zacego wolne rodniki i reaktywne formy tlenu
(de Knecht et al. 1994, 1995, Zenk 1996, Le-
opold et al. 1999, Cobbett 2000, Lopez-Bucio
et al. 2000, Clemens 2001, Mejare, Biilow
2001, Neumann, zur Nieden 2001, Hall 2002,
Piechalak et al. 2002, Winkel-Shirley 2002 i lit.
tam cyt., Souza, Rauser 2003, Roosen et al.
2004, Sinha et al. 2005). Naplyw jonéw do cy-
toplazmy, ich wiazanie i transport do wakuol
jest istotnym etapem detoksyfikacji metali
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znajdujacych si¢ na terenie symplastu i wy-
ksztalcenia tolerancji; kompartmentacja jonéw
w wakuolach dotyczy metali balastowych oraz
ponadprogowych ilosci zwiazkoéw odzywcezych.
W mechanizm deponowania metali w waku-
olach zaangazowane s specyficzne transportery
blonowe zlokalizowane w tonoplascie: ABC-
transportery, CDF, Cd*'/H" antyport zalezny od
pH; liczniejsze i aktywniejsze w populacjach
tolerancyjnych. W populacjach tolerancyjnych
na metale nastapit wzrost aktywnosci i liczby
transporteréw w tonoplascie, co zwigksza sku-
tecznos$¢ sekwestrowania i detoksyfikowania
jonéw metali w wakuolach, w miejscach gro-
madzenia jonéw i ich unieczynniania w formie
zwiazanej ze zwiazkami nieorganicznymi i or-
ganicznymi, np. ze szczawianami czy zwigz-
kami fenolowymi (Ernst et al. 1992, Neuman et
al. 1995, Ernst 1999, Clemens 2001, Hall 2002,
Mazen 2004, Eapen, D’Souza 2005). Wydzie-
lanie nadmiaru jondéw z cytoplazmy poprzez
wtérny transport do $cian komoérkowych jest
kolejnym mechanizmem tolerancji. W korze-
niach Zea mays Pb byl transportowany wtdrnie
do $ciany komérkowej z cytoplazmy w peche-
rzykach diktiosomalnych wraz z materiatem
do budowy sciany komérkowej i w ten sposob
usuwany poza obregb protoplastu. Podobny
mechanizm zaobserwowano w komorkach
korzeni Allium cepa, gdzie Pb byt wydalany
z protoplastu do $ciany komorkowej poprzez
palczaste uwypuklenia blony komorkowej,
plazmotubule (Wierzbicka 1995 i lit. tam cyt.,
1998). Sekwestrowanie nadmiaru metali w pg-
dach moze zachodzi¢ podobnie jak w korze-
niach, w apoplascie i w $cianie komodrkowej
a takze w wakuolach mezofilu i epidermy lisci,
we wloskach, gruczolach wydzielniczych czy
w postaci krysztalow soli na powierzchni ko-
morek gruczotowych spodniej strony lisci. Tak
sekwestrowane w pedach metale (Pb, Cd, Cu,
Mn, Fe, Zn i Ni) obserwowano m.in. u Armeria
maritima, Avicennia marina, Alyssum euboeum,
A. heldreichii, A. lesbiacum, A. smolikanum,
Bornmuellera baldacii, B. tymphaea, Lepto-
plax emarginata, Thlaspi pindicum, Cardami-
nopsis halleri, Nicotiana tabacum, Brassica

Juncea, Helianthus annuus, Nymphaea * Aurora’
(Neuman et al. 1995, Kiipper et al. 2000 i lit.
tam cyt., MacFarlane, Burchett 2000, Psaras et
al. 2000, Zhao et al. 2000, Lavid et al. 2001,
Heuman 2002, Stysz, Wierzbicka 2005 za Abra-
towska 2006). W populacjach tolerancyjnych
obserwuje si¢ takze transport i akumulacje
metali do starszych lisci. Taki model wydzie-
lania metali (As, Cu, Co, Cr, Ni, Zn, Pb, Cd)
z aktywnych metabolicznie mlodych tkanek
zaobserwowano u Silene armeria, Holcus la-
natus, Biscutella laevigata, Armeria maritima
(Dinelli i Lombini 1996, Ernst 1999, Bleeker
et al. 2002, Pielichowska, Wierzbicka 2004,
Szarek-Lukaszewska et al. 2004).

W organizmach zywych wystepuja mecha-
nizmy obronne przeciw toksycznym formom
tlenu, zapobiegajace utlenianiu sktadnikow
blon i organelli komoérkowych. Jest to system
antyoksydacyjny, w sklad ktérego wchodzg
enzymy antyoksydacyjne oraz drobnoczastecz-
kowe antyoksydanty. Wiaza one nadmiar reak-
tywnych form tlenu (ROS, ang. reactive oxygen
species) i wolnych rodnikéw (FR, ang. free ra-
dicals), generowanych zwigkszona iloscia me-
tali $ladowych w komoérce. W przypadku duzej
dawki metali aktywno$¢ enzymoéw antyoksy-
dacyjnych moze by¢ zahamowana. Aktywno$c
systemu antyoksydacyjnego w odpowiedzi na
toksyczne metale (Cr, Cu, Zn, Ni, Cd) stwier-
dzono m.in. u Pistia stratiotes, Arabidopsis
thaliana, Brassica juncea, Cajanus cajan (Rao,
Sresty 2000, Mittler 2002, Drazkiewicz et al.
2003, Krzestowska 2004, Patra et al. 2004 1 lit.
tam cyt., Qadir et al. 2004, Sinha et al. 2005).
Wyksztalcenie mechanizmow tolerancji wiaze
si¢ bezposrednio z uruchamianiem wewnatrz-
komoérkowych mechanizmow detoksyfikacji.
Koszt wytworzenia takiej odpornosci jest duzy,
przejawia si¢ stabszym tempem wzrostu i nizsza
produkcja biomasy u roslin tolerancyjnych.
W wyniku przekroczenia okreslonego st¢zenia
lub czasu ekspozycji, mechanizmy obronne
moga zosta¢ zahamowane 1 wowczas dochodzi
do anormalnosci struktur komorkowych a nawet
do smierci komorki (Wozny, Krzestowska 1993,
Wojcik, Tukendorf 1995, Wozny 1997).
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STRATEGIE PRZYSTOSOWANIA ROSLIN
DO WYSOKICH STEZEN METALI
W PODLOZU - POZIOM POPULACYJINY

Populacje roslin wystgpujacych na glebach
bogatych w metale wyksztalcity dwie przeciw-
stawne strategie przystosowawcze do wzrostu
i sukcesu reprodukcyjnego na tych terenach:
(1) unikanie czynnika stresowego (unikanie
pobierania metali — ang. frue exclusion), (2)
akumulacja metalu/metali w poszczegdlnych or-
ganach (Wojcik, Tukendorf 1995, Kamal et al.
2004). Rycina | przedstawia strategie akumu-

T hiperakumulacia

akumulacja w pedach

indykacja

wykluczanie z ped

poziom akumulacji w roslinie

v

stezenie metalu w glebie

Ryc. 1. Strategie przystosowania roslin do zycia na glebach
bogatych w metale (wg Prasad 2004, zmienione).

Fig. 1. Plant with different metal uptake characteristics (after
Prasad 2004, changed).

lacji metali u roslin z terenéw metalono$nych.
Rosliny, ktore gromadza metale w korzeniach
i ograniczajg ich transport do czgsci nadziem-
nych wykazujg strategi¢ wykluczania metali
z pedow (ang. shoot excluders). Akumulacja
metali w pedach polega na gromadzeniu wy-
sokich stezen metali w czgsciach nadziemnych
(ang. accumulators). Wsrod roslin, ktére wy-
ksztalcily tg strategi¢ wyrdznia si¢ hiperakumu-
latory gromadzace bardzo wysokie ilosci metali
w pedach (Gérard et al. 2000). Wérdd roslin
gromadzacych metale w organach wyréznia sig
takze rosliny wskaznikowe (indykatory), pobie-
rajace i gromadzace metale proporcjonalnie do
ich zawartosci w glebie.

STRATEGIA WYKLUCZANIA
(ANG. TRUE EXCLUSION)

Strategia ta polega na ograniczeniu pobie-
rania metali z gleby. Opiera si¢ na: (1) modyfi-
kacji pH w ryzosferze, (2) wydzielaniu kwasow
organicznych przez korzenie, wigzacych
i obnizajacych dostgpnos¢ metali, (3) produkcji
i wydzielaniu $luzow w szczytowych partiach
korzeni, stanowigcych barier¢ mechaniczna, (4)
mikoryzie, w ktorej komponent grzybowy wiaze
i detoksyfikuje metale. Natomiast po przekro-
czeniu okreslonej dawki progowej, mechanizm
ten zostaje zaburzony i metale sa pobierane do
organéw roslinnych (Wojcik, Tukendorf 1995,
Sanita di Toppi, Gabbrielli 1999).

STRATEGIE AKUMULACJI
Wykluczanie z pedow

Strategia ta (ang. shoot exclusion) polega na
pobieraniu i akumulowaniu metali w korzeniach
oraz na utrzymaniu stalej, niskiej zawartosci me-
tali w pedach, az do pewnej krytycznej dawki
metali w glebie. Strategi¢ t¢ stwierdzono w od-
pornych na metale (Zn, Ni, Cd, Pb, TI) popula-
cjach Silene maritima, S. cucubalus, S. vulgaris,
Hordeum murinum, Achillea nobilis, Erysimum
crepidifolium, Solanum tuberosum, Brassica ole-
racea, Armeria maritima, Plantago lanceolata,
Thlaspi praecox, Medicago [lupulina (Baker
1978a, b, Karataglis, Alexiades 1982, Weather-
fotd et al. 1997, Wenzel, Jockwer 1999, Szarek-
Lukaszewska et al. 2004, Wierzbicka et al. 2004,
Vogel-Mikus et al. 2005).

Gromadzenie w pegdach

Rosliny roslin o takiej strategii gromadza
metale w pedach w ilosciach wyzszych niz za-
warto$¢ w korzeniach. Wyksztalcity one szereg
mechanizmow detoksyfikacyjnych pozwalaja-
cych na pobieranie duzych ilosci metali i row-
noczesnie na utrzymanie niskiej ich zawartosci
w cytoplazmie, w obszarach aktywnych metabo-
licznie. Taka strategi¢ przystosowania do wyso-
kich zawartosci metali w podtozu (Cu, Co, Zn,
Fe, Tl, Pb, Mn) wyksztalcily rosliny uprawne,
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jak np. marchew, brukiew, buraki pastewne
i cukrowe, oraz Silene armeria, Dianthus car-
thusianorum, Biscutella laevigata (Rosik-Du-
lewska 1980, Dinelli, Lombi 1996, Wierzbicka
et al. 2004).

Hiperakumulatory

Rosliny gromadzace metale w pedach w ilo-
$ciach ponadprogowych okreslane sa mianem
hiperakumulatoréw. Stezenia progowe metali
w lisciach, po przekroczeniu ktorych roslina
uwazana jest za hiperakumulatora sa rézne
dla poszczegdlnych metali. Dla Hg st¢zenie
progowe wynosi 0,01 mg/g suchej masy, dla
Cd wynosi 0,1 mg/g suchej masy, dla Pb, Co,
Cu, As, Se 1 Ni wynosi | mg/g suchej masy,
natomiast dla Mn i Zn 10 mg/g suchej masy.
Inna klasyfikacja hiperakumulacji jest stosunek
zawartosci metali w pedach do zawartosci w
korzeniach wigkszy od 1, oraz stosunek zawar-
tosci metalu w pgdach do zawartosci w glebie
takze wigkszy od 1. Znanych jest blisko 400
gatunkow hiperakumulatoréw, z czego 75%

Tabela 1. Przyklady roslin hiperakumulujacych jony metali
w czegsciach nadziemnych (wg Brooks et al, 1998, Wenzel,
Jockwer 1999, Alkorta et al. 2004, Prasad 2004, Roosen
et al. 2004, Ernst 2005).

Table 1. Examples of plants — hyperaccumulators of heavy
metals in shoots (after Brooks et al. 1998, Wenzel, Jockwer
1999, Alkorta et al. 2004, Prasad 2004, Roosen et al. 2004,
Ernst 2005).

Maksymalne

g;g?;k Metal stc;'zenig
) mg/kg suchej masy
A!ys."mﬁ-ber.fofomi Ni 13 400
Berkheya coddii Ni 17 000
Thiaspi goesingense Ni 12 400
Cardaminopsis halleri Zn 29230
Thlaspi caerulescens Zn 39 600
Thlaspi caerulescens Cd 7 400
Thiaspi rotundifolium Pb 8200
Biscutella laevigata Pb 1 090
Minuartia verna Pb 2180
Pteris vittata As 22 000
Haumaniastrum robertii Co 10 200
Ipomoea alpina Cu 12 300
Macadamia newrophylla Mn 55000
Iberis intermedia T 3070

stanowig gatunki akumulujace nikiel. Do hi-
perakumulatoréw naleza m.in. przedstawiciele
rodzaju Thlaspi: T. caerulescens, T. pindicum,
T. praecox, rodzaju Alyssum: A. murale, A. les-
biacum, a takze Cardaminopsis halleri, Brassica
Juncea, Viola calaminaria, Astragalus race-
mosus, Sebertia acuminata, Berkheya coddii,
B. zeyheri subsp. rehmannii, Silene cobalticola,
Haumaniastrum katangense, Ascolepis metal-
lorum, Pteris vitata (Baker et al. 1997, Wenzel,
Jockwer 1999, Kiipper et al. 2000, Assungdo et
al. 2003, Matkowski, Kurtyka 2003, McGrath,
Zhao 2003, Fayiga et al. 2004, Poynton et al.
2004, Prasad 2004, Roosen et al. 2004, Eapen,
D’Souza 2005). Przyktady roélin hiperakumulu-
jacych metale i ich zawartosci w pedach przed-
stawia Tabela 1.

W populacjach roslin hiperakumulujacych
metale mechanizmy zwiazane z absorpcja
jonow z gleby, transportem z korzeni do czgsci
nadziemnych, w koncu z detoksyfikacja 1 kom-
partmentacja w pedach sa bardziej efektywne
niz te same procesy w populacjach nie beda-
cych hiperakumulatorami. Populacje 7. caeru-
lescens hiperakumulujace Zn i Cd wydzielaly
do ryzosfery zwiazki obnizajace pH $rodowiska
oraz zwiazki zwigkszajace biodostgpnosc¢ jonow
i wzrost ich pobierania przez korzenie. W popu-
lacjach T. careulescens i C. halleri stwierdzono
wigksza liczbe transporterow (ZNTI1, ZIP1-4,
IRT1, LCT1, z rodziny AtNramp) na jednostke
powierzchni blony komoérkowej korzeni oraz
pedow. Zwigkszona liczba transporterow zwia-
zana byla z wyzsza ekspresja gendéw koduja-
cych powyzsze nosniki jonéw, co powodowato
zwigkszone tempo pobierania jonow Zn, Cd, Fe
i innych metali oraz ich transportu do pedéw
i ich sekwestracji w wakuolach. W popula-
cjach Thlaspi goesingense, Alyssum lesbiacum,
A. bertolonii 1 A. murale hiperakumulujacych
Ni, pobrane jony Ni transportowane byly do
pedéw w naczyniach ksylemu w formie zwia-
zanej z histydyna, szybciej i bardziej efektywnie
niz w populacjach nie bedacych hiperakumula-
torami. U T. caerulescens hiperakumulujacego
Zn, metal ten byl wigzany i transportowany
z kwasami organicznymi, fitynianami oraz
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innymi niskoczasteczkowymi zwiazkami. Cd
u tego gatunku detoksyfikowany byt za pomoca
PCs i metalotionein (Clemens 2001, Clemens
et al. 2002). W populacjach hiperakumulatoréw
stwierdzono takze kilkakrotnie szybsze tempo
przemieszczania si¢ jonow z korzeni do lisci.
Skuteczniejsze sa takze w populacjach hiper-
akumulatorow mechanizmy kompartmentacji
i sekwestracji jonow w miejscach ich depo-
nowania: w wakuolach mezofilu lisci (Thlaspi
caerulescens), epidermie lisci (Cardaminopsis
halleri, Berkheya coddii), komérkach wydzielni-
czych epidermy, roznego rodzaju wloskach, np.
wydzielniczych i wydzielania jondéw w postaci
krysztalow na zewnatrz epidermy lisci (Carda-
minopsis halleri, Alyssum lesbiacum, Bornmu-
ellera baldacii), sekwestrowanie w starszych
lisciach (Biscutella laevigata) (Kiipper et al.
2000, Psaras et al. 2000, Zhao et al. 2000,
Assuncdo et al. 2003, Ozturk et al. 2003, Ro-
binson et al. 2003, Pielichowska, Wierzbicka
2004). Cecha hiperakumulatorow jest niska pro-
dukcja biomasy, co tlumaczy si¢ zuzyciem duzej
ilosci energii na procesy zwiazane z sekwestracja
i detoksyfikacja wysokich stgzen metali slado-
wych w pedach. Hiperakumulacja powstata na
drodze ewolucji, prawdopodobnie poprzez presje
selekcyjna 1 wyksztalcenie mechanizmow ada-
ptacji, oferujac hiperakumulatorom nowe nisze
ekologiczne. Zespot cech pozwalajacych na hi-
perakumulowanie jondéw wyewoluowal praw-
dopodobnie niezaleznie u szeregu rodzajow.
Wysokie stgzenia toksycznych jonow w pedach
hiperakumulatorow stanowig takze mechanizm
obronny. ograniczajacy szkody wywolane przez
fitofagi, dla ktorych metale w tkankach roslin
sa toksyczne. Wyjatek stanowi Berkheya coddii,
znana z koewolucji z chrzaszczem Chrysolina
pardalina, ktory wyksztatcil przystosowania do
wysokich zawartosci niklu 1 zywi si¢ jedynie
lisémi tej rosliny (Nakonieczny et al. 2002,
McGrath, Zhao 2003). Hiperakumulatory obecne
sg na terenach naturalnych, zasobnych w metale
oraz na stanowiskach poprzemystowych, skolo-
nizowanych przez rosliny przystosowane do wy-
sokich stgzen metali w podlozu. Wystepuja na
glebach serpentynitowych z wysoka zawartoscia

Ni, Co, Cr, galmanowych bogatych w Zn i Pb,
a takze na glebach bogatych w miedz, w Nowej
Kaledonii, Australii, Europie (Niemcy, Wielka
Brytania, Wtochy, Grecja), w poludniowo-
wschodniej Azji, Zimbabwe, Zambii, Kongo,
potudniowej Afryce, Kalifornii, Brazylii czy
Kanadzie (Baker et al. 1997, Psaras et al. 2000).
Potencjalne zdolnosci hiperakumulowania me-
tali mozna indukowac doswiadczalnie, w warun-
kach laboratoryjnych np. Biscutella laevigata ma
potencjalne mozliwosci hiperakumulowania me-
tali w nadziemnych organach. Takze Berkheya
coddii wykazata mozliwos¢ hiperakumulowania
innych oprocz niklu metali w pedach (Mesjasz-
Przybytowicz et al. 2004, Pielichowska, Wierz-
bicka 2004). Hiperakumulatory stanowia grupg
roslin wykorzystywana do fitoremediacji a takze
do pozyskiwania metali z naturalnych terendéw
metalono$nych w technologii ,,biogérnictwa”
(ang. phytomining). Biogdrnictwo jest stosun-
kowo mtoda dziedzing gornictwa na terenach,
gdzie tradycyjne metody nie sa oplacalne ze
wzgledu na obecnos¢ powierzchniowych, nie-
zbyt zasobnych zl6z metali; pozyskuje si¢ w ten
sposob Ni, Cr, Mg z gleb serpentynitowych, np.
Ni (Kalifornia) przez uprawe Streptoanthus po-
Ivgaloides czy Alyssum bertolonii (Raskin et al.
1997, Brooks et al. 1998, Wong 2003).

Biowskazniki

Rosliny te pobieraja i akumuluja metale
w pedach, proporcjonalnie do ich zawartosci
w glebie. Rosliny wskaznikowe, bioindyka-
tory, sa to rosliny charakterystyczne, rosnace
na okreslonym obszarze, z wysoka zawartoscia
poszczegdlnych metali. Typ skazenia gleby
mozna wigc rozpoznaé¢ po obecnosci indyka-
torow na danym terenie, np. indykatorami gleb
z naturalna, wysoka zawartoscia Cu sg m.in.
Vellozia equisetoides (Rodezja), Elsholtzia
haichowensis (Chiny) 1 Acrocephalus robertii
(Katanga), indykatorem Zn i Pb w Pirenejach
jest Armeria mulleri, rosling wskaznikowg
ztoz rud Co jest Crotolaria cobalticola, a Zn
— Cardaminopsis halleri, Betula pubescens jest
natomiast bioindykatorem srodowiska zanie-
czyszczonego przez Cu oraz Ni. Indykatorem
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wod zanieczyszczonych metalami cigzkimi jest
Eihchornia crassipes, a biowskaznikami gleb
skazonych Zn i Pb sa Cardaminopsis arenosa,
Silene vulgaris i Plantago lanceolata (Antono-
vics et al. 1971, Lefébvre 1972 1 lit. tam cyt.,
Rosac et al. 1981 za Das et al. 1997, Mengel,
Kirkby 1983, Fabiszewski 1986, Kozlov et al.
1995, Wierzbicka, Rostanski 2002).

ADAPTACIE | WYKSZTALCENIE TOLERANCII
Metalofity i ich klasyfikacja

Metalofity sa to rosliny zdolne do wzrostu
i reprodukcji na glebach bogatych w metale.
Sukces kolonizacji tych terenow osiagnety
dzigki wyksztatceniu adaptacji na drodze silnej
presji selekcji naturalnej w toku ewolucji (Ernst
et al. 1992, Clemens 2001).

Wedlug Antonovics’a (1971) populacje me-
talofitow obecne sa tylko na glebach metalono-
$nych. Autor podaje nastgpujaca klasyfikacje
metalofitow (za Lambinon, Auquier 1964): 1.
Metalofity (ang. metallophytes) — taksony obecne
wylacznie na stanowiskach metalonosnych.
Wsrod nich wyréznia si¢ dwie grupy gatunkow:
(1) metalofity catkowite (ang. absolute metallo-
phytes), taksony $cisle zwiazane tylko z glebami
metalonosnymi, np. Viola calaminaria, Minu-
artia verna subsp. hercynica, (2) metalofity lo-
kalne (ang. local metallophytes), taksony obecne
na danym, metalono$nym stanowisku oraz na
obszarze niezanieczyszczonym, ale odleglym
geograficznie, np. Armeria maritima. 11. Pseudo-
metalofity (ang. pseudometallophytes) — taksony
wystepujace zarowno na glebie metalonosnej jak
rowniez na glebie niezanieczyszczonej w tym
samym regionie. Wéréd pseudometalofitow
autor wyroznia trzy grupy gatunkéw: (1) taksony
wystepujace licznie na terenie metalono$nym,
lepiej rosnace niz na terenach niezanieczyszczo-
nych, np. Agrostis capillaris i Thymus pulegio-
ides, (2) taksony licznie obecne na stanowiskach
metalonosnych, nie wykazujace zadnych roznic
pomigdzy populacjami metalono$nymi i natu-
ralnymi, np. Genista tinctoria i Linum cathar-
ticum, (3) zwykle rosliny ruderalne lub chwasty
pojawiajace si¢ sporadycznie na stanowiskach

M. Sf h'.(.’k_

metalono$nych, wykazujace redukcje wzrostu
i symptomy toksycznosci wynikajace z obec-
nosci metali w glebie.

Tolerancja

Wyksztalcenie tolerancji daje mozliwos¢
przezycia osobnikom i kolejnej generacji roslin
na stanowiskach bogatych w metale. Tolerancja
objawia si¢ rézng odpowiedzia osobnikow na
zwigkszajacy sig stres jonowy. Ekotypy toleran-
cyjne sg mniej narazone na zwigkszajace sig,
toksyczne stgzenie jonow w podlozu niz ekotypy
nietolerancyjne, natomiast cecha ekotypow wraz-
liwych jest zahamowanie tempa wzrostu korzeni
w obecnoéci badanego metalu (Baker 1987,
Macnair 1993). Jednym ze sposobow badania
zakresu tolerancji pomigdzy roslinami z terenéw
skazonych, metalono$nych, a roslinami wrazli-
wymi na toksyczne jony jest oznaczanie indeksu
tolerancji (IT). Oparty jest on na pomiarze tempa
wzrostu 1 dlugosci korzeni siewek rosnacych
w obecnosci metali, pochodzacych z nasion
roslin z populacji naturalnej oraz rosnacej na
podlozu bogatym w metale. Stopien tolerancji
ustala si¢ takze, badajac tempo wzrostu calej
rosliny i poréwnujac wzrost korzeni do tempa
wzrostu pedow w obecnosci metali w podiozu
(Turner, Marshal 1972, Nicolls, McNeilly 1979,
Karataglis 1980b, 1982b, Ernst et al. 1992).

Wyrdznia si¢ trzy modele mechanizmu
kontrolujacego genetyczng tolerancj¢ na metal/
metale: (1) model jednego, glownego genu
z mozliwym udzialem innych genow o mniejszej
sile, modyfikujacych ekspresj¢ genu glownego,
(2) model wielogenowy, w ktorym wyrdznia sig
niewielkg liczbg gendw, z ktorych kazdy ma re-
latywnie duzy wplyw na zmiennos¢ cech tole-
rancji, (3) model poligeniczny, gdzie tolerancja
na metale jest zwigzana z mniejsza lub wigksza
liczba gendw; wplyw kazdego z nich jest stosun-
kowo niewielki w odniesieniu do okreslonego
elementu zmiennosci. W populacji Silene vul-
garis oraz Biscutella laevigata tolerancyjnych
na Pb, tolerancja opiera si¢ na istnieniu dominu-
jacego genu, kontrolowanego przez mata grupe
genow (Antosiewicz 1992, 1995, Macnair 1993,
Wozny 1995 za Baranowska-Morek 2003).
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Stopien tolerancji zalezy od wlasciwosci
gleb; tolerancja populacji na dany metal jest tym
wyzsza, im wyzsza jest jego zawarto$é w glebie.
Wedlug Karataglis i Panagiopoulou-Karataglis
(1976) tolerancja na dany metal jest specyficzna,
czyli nie oznacza wyksztalcenia tolerancji na
inny metal, nicobecny w glebie, chociaz taka
tolerancj¢ mozna tatwiej indukowac laborato-
ryjnie z populacji tolerancyjnej na obecnosc
jakiego$ metalu w podiozu niz z populacji nie-
tolerancyjnej. Populacje Agrostis capillaris 1 Fe-
stuca rubra tolerancyjne na Zn-Pb, wyksztatcily
w warunkach laboratoryjnych takze tolerancje
w kierunku obecnosci jonow Cu w podtozu.
Wyksztalcenie odpornosci na Cu bylo szybsze
1 skuteczniejsze w populacjach tolerancyjnych
na metale niz w populacjach wrazliwych (Ka-
rataglis 1980a, 1982a). Tolerancja roslin na
stres jonowy moze by¢ indukowana lub kon-
stytucjonalna. Indukowana (ang. inducible tole-
rance) pojawia si¢ u roslin na skutek kontaktu
z wysokimi stezeniami metali w glebie. Wysoki
poziom metali prowadzi do rozwoju populacji
tolerancyjnej z tolerancyjnych mutantow po-
pulacji wyjsciowej. Tolerancja indukowana ma
podloze genetyczne np. u Echinochloa colona
na Cr i Ni w glebie. Tolerancja konstytucjonalna
(ang. constitutional tolerance) wystgpuje u ro-
slin, ktore w Srodowisku naturalnym nie zetknety
si¢ z takim stgzeniem metali, ktore mogloby
wywolac presje selekcyjna; natomiast mozna ja
wywota¢ w warunkach in vitro. W wytworzeniu
tolerancji konstytucjonalnej ma znaczenie zdol-
nos¢ genotypu do wytworzenia adaptacji do wa-
runkow in vitro — obecnosci zwigkszonej dawki
metali w podiozu (Antosiewicz 1992, 1995,
Wierzbicka 1999, Wierzbicka, Potocka 2002,
Baranowska-Morek 2003). Tolerancja na wigcej
niz jeden metal w podiozu nosi nazwg zwielo-
krotnionej tolerancji (ang. multiple tolerance).
Tego typu tolerancj¢ wykazywala populacja
Agrostis gigantea. Podobnie tolerancja na Cd
u Silene vulgaris taczyta si¢ takze ze wzmozong
tolerancjg na Cu i Zn. Wyksztalcenie tolerancji
na jeden metal obecny w podtozu, potaczonej
z tolerancja na inny metal, z ktorym roslina
wezesniej nie miata kontaktu, nazwane zostato

wspottolerancjag (ang. co-tolerance). Przykladem
sq populacje Agrostis capillaris | Festuca ovina
tolerancyjne na Pb i Zn, ktore wykazywaly takze
wspottolerancjg na Cd (Simon, Lefebvre 1977,
Hogan, Rauser 1979, Antosiewicz 1992, de
Knecht et al. 1994).

Koszty wytworzenia tolerancji zwigzane
z zuzywaniem duzej ilosci energii na detoksy-
fikacj¢ wolnych jonow w symplascie objawiaja
sig nizszym tempem wzrostu i nizsza biomasa,
kartowatoscia, rozbudowana strefa korzeniowa,
ograniczonym wzrostem pedow oraz mniejszymi
kwiatami u ekotypow tolerancyjnych w po-
rownaniu z wrazliwymi, co stwierdzono m.in.
u Agrostis capillaris, Silene maritima, Quercus
coccifera, Potentilla detomasii i Rumex aceto-
sella (Antonovics et al. 1971, Turner, Marshall
1971, Baker 1978a, b, Karataglis et al. 1982,
Baker 1987, Macnair 1993).

Adaptacje

Populacje tolerancyjne wykazuja szereg cech
przystosowawczych, migdzy innymi sa bardziej
odporne na deficyt zwiazkow odzywcezych.
W populacji Holcus lanatus tolerancyjnej na As
wyksztalcenie adaptacji zwiazane bylo z ogra-
niczeniem pobierania nie tylko arsenianow, ale
rowniez fosforanow (poniewaz arsen pobierany
byt przez ten sam transporter) i tym samym
zwigkszeniem tolerancji na deficyt P. Populacja
Silene maritima tolerancyjna na Zn, wyksztalcita
tolerancjg na deficyty zwiazkow odzywcezych (P).
Osobniki Anthoxantum odoratum tolerancyjne
na Zn wyksztalcily odporno$¢ na uszkodzenia
aparatu fotosyntetycznego wywolane naplywem
jonéw metali na teren cytoplazmy. Tolerancja
u tego gatunku wiazala si¢ z wyksztalceniem
mechanizmow chroniacych procesy syntezy
i degradacj¢ chlorofilu (Karataglis, Panagioto-
poulou-Karataglis 1976, Baker 1978b, Antosie-
wicz 1995). Zmiany adaptacyjne w populacjach
Silene vulgaris 1 Dianthus carthusianorum
z terenow metalonosnych (hatda galmanowa
w Bolestawiu) maja charakter mikroewolucyjny,
cechy przystosowawcze wynikajace z silnej
presji selekcyjnej sa utrwalone genetycznie.
Do cech adaptacyjnych nalezg odpornos$¢ na
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susze, silniejszy wzrost strefy korzeniowej,
ograniczony wzrost pedow, wyksztatcenie cech
kseromorficznych a takze wydhizony czas kwit-
nienia. Cechy adaptacyjne wynikaja nie tylko
z obecnosci wysokich stezen metali w podtozu,
ale takze z trudnych warunkéw ekologicznych,
takich jak niska zawartos¢ wody w podlozu,
deficyt zwiazkéw mineralnych, silne nastonecz-
nienie czy silne wiatry. Do cech adaptacyjnych
populacji hatdowej Silene vulgaris nalezaly:
zmiany morfologii pedow (liczne, cienkie pedy,
wigksza objetos¢ migkiszu palisadowego i gab-
czastego — grubsze liscie), korzeni (ggste wio-
$niki), spadek biomasy, przyspieszenie wzrostu
i wejscia w faze generatywna — przyspieszenie
kwitnienia, wzrost liczby kwiatow, produkcja
wigkszej liczby nasion, zwigkszona odpornosé¢
na stres osmotyczny, obecno$¢ metali w pod-
fozu i brak zwiazkow odzywczych. Rosliny tej
populacji wykazaty strategi¢ zyciowa typu ,.r”.
Podobnie populacja galmanowa Dianthus car-
thusianorum wyksztalcila strategig zyciowa typu
L. W populacji haldowej Biscutella laevigata,
cechy adaptacyjne wynikaly z presji srodowiska,
ale nie byly utrwalone genetycznie (Wierzbicka,
Panufnik 1998, Wierzbicka 2002, Wierzbicka,
Rostanski 2002, Zalecka, Wierzbicka 2002, Pie-
lichowska, Wierzbicka 2004, Wierzbicka, Pieli-
chowska 2004).
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Pani prof. dr hab. Romanie Izmaitlow za przeczy-
tanie niniejszego artykulu oraz za cenne wskazowki
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