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ROSLINY HIPERAKUMULUJACE METALE

WSTEP

Zdolnos¢ roslin do zycia w szerokim za-
kresie warunkow siedliskowych pozwala im
zmierzyC si¢ rOwniez z tymi bardzo skrajny-
mi. Jednym z potencjalnych abiotycznych
stresOw, z ktorym rosliny musza si¢ uporac,
sa wysokie, wrecz toksyczne iloSci metali
ciezkich w glebie. WickszoS¢ roSlin lado-
wych ma ograniczona zdolno$¢ do utrzy-
mania si¢ na takich glebach. Istnieje jednak
wsrod nich niewielka grupa, ktorej udalo sie
zasiedli¢ metalonoSne podloza. RoSliny te re-
prezentuja ekstremalny ,styl zycia”. Niektore
z nich, hiperakumulatory (ang. hyperaccumu-
lators), nie tylko toleruja wysoki poziom me-
tali w glebie, ale gromadza je w swych nad-
ziemnych tkankach w wyjatkowo duzych ilo-
Sciach. To gromadzenie duzych iloSci metali,
juz w bardzo niskich stezeniach pierwiast-
kow niebezpiecznych dla organizmow, czyni
te roSliny interesujacym obiektem badan, za-
rowno podstawowych, jak i utylitarnych. W
tych pierwszych probuje sie¢ odpowiedziec
na pytania dotyczace m.in. mechanizmow
tolerancji i drog ich powstawania. W tych
drugich, stara si¢ wykorzystaC roSliny hiper-
akumulujace metale do: oczyszczania Srodo-
wiska z ich nadmiaru, pozyskiwania metali w
postaci bio-rudy oraz do podwyzszenia iloSci
niektorych metali (bedacych pierwiastkami
odzywczymi) w jadalnych roSlinach. Wciaz
poszukuje si¢ nowych hiperakumulatorow i
odkrywa si¢ nowe gatunki.

O metalach ciezkich (metale Sladowe,
pierwiastki Sladowe) i ich wlasciwoSciach
mozna znalez¢ informacje w wielu juz publi-
kacjach ksiazkowych (m. in. KABATA-PENDIAS
i PENDIAS 1999, PRASAD 1999). Zainteresowa-

nych wspolczesna dyskusja nad zdefiniowa-
niem okreSlenia ,metale ci¢zkie”, ktore jest
mato precyzyjne, odsylam do publikacji Ap-
PENROTH (2010).

W niniejszym artykule bede stosowac na-
zwe ,metale ciezkie” do grupy pierwiastkOw,
w sklad ktorej wchodza tak pierwiastki me-
taliczne (Cd, Cu, Cr, Fe, Hg, Mn, Ni, Pb, Zn),
jak i metaloidy (Al, As, B, Se). Metale moga
by¢ zarOwno biogenami, pierwiastkami od-
zywczymi niezbednymi do prawidlowego
funkcjonowania roSlin, jak i pierwiastkami
balastowymi, ksenobiotykami, ktore nie pel-
nia zadnej funkcji w organizmach. Biogena-
mi sa cynk (Zn), chrom (Cr), mangan (Mn),
miedz (Cu), nikiel (Ni), wanad (V) i zelazo
(Fe), a ksenobiotykami arsen (As), olow (Pb),
rte¢ (Hg) i tal (TD). Jako przyklad pierwiast-
ka balastowego podawany jest roOwniez kadm
(Cd). Jednak LANE i MOREL (2000) wykazali,
ze ten bardzo toksyczny pierwiastek jest dla
okrzemek morskich (Thalassiosira weissflo-
gii) niezbedny, uczestniczy bowiem w meta-
bolizmie wegla (przy niedoborach Zn zaste-
puje go w enzymach).

Dla roslin konieczne s3 Sladowe iloSci
metali, czyli iloSci nieprzekraczajace kilka
setnych procenta pierwiastka w ich suchej
masie. IloSci juz niewiele wyzsze od tych
niezbednych, powoduja u roslin zaburzenia
w wielu procesach metabolicznych, fizjolo-
gicznych i rozwojowych. Wykazy efektow
toksycznych weszly do kanonu wiedzy bio-
logicznej i mozna je znalez¢ w wiekszoSci
podrecznikow z zakresu fizjologii roSlin,
ekotoksykologii czy ochrony Srodowiska.
RoSliny czerpia te niezbedne, niewielkie



444

GRAZYNA SZAREK-LUKASZEWSKA

ilosci metali przede wszystkim z gleby. Za-
wiera ona z reguly niewielkie, ale wystar-
czajace dla nich iloSci metali. Znane s3a jed-
nak takie regiony, gdzie niedobory w gle-
bie niektorych metali (Fe, Se, Zn) stanowia
powazny problem dla rolnictwa, a takze
tereny, gdzie wystepujace skaly bogate w
rudy metali moga by¢ zrédtem duzych, tok-
sycznych iloSci tych pierwiastkbw w Sro-
dowisku (m.in. BROADLEY i wspotaut. 2007,
BARCELO i POSCHERIEDER 2011).

Metale w Srodowisku pochodza zaroéw-
no ze zrédel naturalnych, jak i antropo-
genicznych. Naturalnymi ich zrédlami sa:
skata macierzysta, wybuchy wulkanow oraz
aerozol morski. Prawie kazda aktywnos$¢
cztowieka (przemysl, rolnictwo, transport,
budownictwo, komunalne odpady oraz
Scieki) wprowadza metale do gleby, wody
i powietrza, czesto w iloSciach znacznie
przekraczajacych te ze Zrodet naturalnych.
A metale nie sa biodegradowalne, w glebie
moga pozostawac¢ nawet setki lat (LASKOW-
SKI i MIGULA 2004). Zatem, zanieczyszczo-
ne nimi tereny, na bardzo dlugo moga byc¢
nieuzyteczne. Mozna je jednak oczyszczac.
Do tego celu, obok metod technicznych,
stosuje si¢ metody biologiczne wykorzystu-
jace rosliny — fitoremediacje (ang. phytore-
mediation), a w nich korzysta sie z wiedzy
o hiperakumulatorach (m.in. LOMBI i wspot-
aut. 2001, GRATAO i wspotaut. 2005, CHANEY

i wspotaut. 2007, MEMON i SCHRODER 2009,
SARMA 2011). Wiedze te mozna zastosowac
rowniez w biofortyfiakcji (ang. biofortifica-
tion), ktéra polega na poprawie wartoSci
odzywczej (zawartoSci mikroelementow)
ro$lin jadalnych uprawianych na obszarach
z deficytami metali w glebie. Niedobory
Fe i Zn w diecie to problem, ktory dotyka
okoto 1,5 miliarda ludzi (ASSUNCAO i wspot-
aut. 2003, PALMGREN i wspotaut. 2008). Hi-
perakumulatory probuje si¢ wykorzystac
roOwniez w fitogornictwie (ang. phytomi-
ning), czyli otrzymywaniu na skale przemy-
stowa metali z masy roSlinnej (ANDERSON i
wspotaut. 1999).

W niniejszym artykule chcialam przy-
blizy¢ wspolczesna wiedze o tych unika-
towych roslinach, jakimi sa hiperakumu-
latory, zaczynajac od ich zdefiniowania,
poprzez hipotezy o korzySciach ptynacych
z hiperakumulacji, a koficzac na ich moz-
liwej roli w ekosystemie. Pomin¢ tutaj in-
formacje o fizjologicznych, biochemicznych
i genetycznych podstawach hiperakumula-
cji, gdyz intensywne prace w tym zakresie,
prowadzone przez ostatnie kilka dekad, sa
podsumowane w licznych przegladowych
publikacjach (m. in. MACNAIR 2003, YANG
i wspotaut. 2005, MILNER i KOCHIAN 2008,
MEMON i SCHROEDER 2009, VERBRUGGEN i
wspotaut. 2009, KRAMER 2010, GARG i SIN-
GLA 2011).

HIPERAKUMULATORY — GATUNKI I ICH WYSTEPOWANIE

Liczba gatunkow roslin kwiatowych uzna-
nych za hiperakumulujace nie jest doktadnie
poznana. W publikacjach mozna znalezé roz-
ne, dane poczawszy od ponad 300 (KAZAKOU
i wspotaut. 2008), przez okolo 450 (BAKER i
wspotaut. 2000, MAESTRI i wspoétaut. 2010,
RAsCiO i NAVAREIZzzO 2011), do ponad 500
(SARMA 2011). Co jest powodem tak znacznej
roznicy w podawanej liczbie gatunkow? Cyto-
wani autorzy nie zawsze precyzuja, ktore ga-
tunki zostaly uwzglednione w tych liczbach:
czy tylko te, ktore akumuluja metale, czy tez
te, ktore akumuluja metaloidy; czy liczone
byly tylko gatunki czy roOwniez odmiany; czy
rosliny tylko dziko rosnace czy tez uprawne.
Pewne jest, ze hiperakumulujacych roslin jest
niewiele, nie wiecej niz 0,2% ogolnej liczby
znanych gatunkoéw ro$lin nasiennych (BAKER i
wspotaut. 2000, KRAMER 2010).

Najliczniejsza grupe wsrod hiperakumu-
latorow stanowia gatunki gromadzace Ni
(ponad 70%) (REEVES i wspotaut. 2007). Ga-
tunkéw gromadzacych Cu czy Co jest kilka-
dziesiat, Zn lub Cd kilkanascie, a Se, Pb, As
czy Tl tylko kilka. Hiperakumulatory repre-
zentuja pod wzgledem taksonomicznym wie-
le rodzin; najwiecej (25%) jest ich w rodzi-
nie Brassicacae (RASCIO i NAVARI-IzzO 2011),
mniej wsrod Caryophyllaceae, Asteraceae, Cy-
peraceae, Fabaceae, Poaceae, Violaceae oraz
Euphorbiaceae. Wickszos¢ hiperakumulato-
row gromadzi jeden metal, sa jednak i takie,
ktore akumuluja ich kilka. Do tych drugich
naleza Thlaspi caerulescens i Arabidopsis
halleri, gromadzace w duzych iloSciach Cd i
Zn (REEVES 2006, SHAH i NONGKYNRIH 2007)
oraz Arabis paniculata (z Chin) akumulu-
jaca Cd, Pb i Zn (TANG i wspotaut. 2009).
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Wiekszo$¢ hiperakumulatorow jest roslinami
kwiatowymi, glownie dwuliSciennymi. Nie-
wiele jest hiperakumulatorow wsréd jedno-
liSciennych. DERAM i PETIT (1997) stwierdzili
hiperakumulacje Pb u trawy (Arrhenatherum
eliatus) rosnace na galmanowych glebach
we Francji. Znane sa takze hiperakumulujace
paprocie (Pteris sp.) oraz mchy (np. Scope-
lophila cataractae z terend6w miedziowych)
(SHAW 1994), ktore z reguly nie sa wliczane
do ogolnej liczby hiperakumulatorow.
Najwiecej hiperakumulatorow  jest
wsrod roslin zielnych. Nieliczne tylko re-
prezentowane sa przez roSliny drzewiaste.
Sa tropikalne drzewa: gatunek Sebertia
acuminata mogacy zawiera¢ do 25% Ni
w suchej masie soku ksylemowego (PROC-
TOR 2003) i Gossia bidwillii, ktéra moze
zawiera¢ w liSciach ponad 1% Mn (FERr-
NANDO i wspotaut. 2007). Krzew Sesbania
drummondii akumuluje w liSciach do 4%
Pb (SHARMA i wspotaut. 2004), a inny, Psy-
chotria douarrei, gromadzi w nich do 4,5%
Ni (DAvis i wspotaut. 2001). Ponadto, kilka
gatunkow krzewow tropikalnych hiper-gro-
madzi Mn (FERNANDO i wspoétaut. 2007).
Sa hiperakumulujace Ni epifity (mchy) ro-
snace na hiperakumulujacych i niehipera-
kumulujacych drzewach i krzewach (Boyp
i wspotaut. 2009). Wsrod roslin zielnych
sa przyktady hiperakumulatoréw prawie
wszystkich metali. 1 tak: Thlaspi rotundi-
Jfolium jest hiperakumulatorem Pb groma-
dzacym do 0,8% tego pierwiastka, Thlaspi
caerulescens gromadzi Cd do 0,1%, a Iberis
interemedia i Biscutella laevigata akumu-
luja w lisciach TIl, odpowiednio do 0,4% i
1,5% (SHAH i NONGKUNRIH 2007).
Najwczes$niej odkrytymi hiperakumula-
torami byly gatunki pochodzace z gornicze-
go regionu lezacego na granicy Belgii i Nie-
miec (Aachen). Byt to odkryty juz w 1855
r. gatunek Viola calaminaria, a nastepnie
w 1865 r. Thlaspi caerulescens; u obu w
suchej masie liSci stwierdzono powyzej 1%
Zn (BROADLEY i wspotaut. 2007). W ostat-
nich dziesieciu latach znaleziono paprocie
(np. Pteris vittata, Pityrogramma calome-
lanos) gromadzace As w iloSciach nawet

do 1,5% (MaA i wspotaut. 2001, FRANCESCO-
NI i wspotaut. 2002). Nowoodkrytymi hi-
perakumulatorami sa: w przypadku Zn i Cd
Sedum alfredii (LONG i wspoélaut. 2002), w
przypadku Cu Crassula helmsii (BARCELO i
POSCHENRIEDER 2011), a dla Ni Isatis pinna-
tiloba (ALTINOZLU i wspolaut. 2012). Listy
gatunko6w mozna znalez¢ w publikacjach,
m.in. REEVES 2006, REEVES i wspotaut. 2007,
SARMA 2011.

Wiekszos¢ hiperakumulatorow jest en-
demitami gleb metalonosnych: gleb serpen-
tynitowych (bogatych w Ni, Co, Cr i Mg),
gleb galmanowych (bogatych w Zn, Pb i
Cd) oraz gleb obfitujacych w Cu czy As.
Gleby takie naturalnie wystepuja w wielu
miejscach Swiata, tam, gdzie ptytko zalega-
ja skaly z rudami metali. Najwiecej jest ich
w rejonach tropikalnych na terenie obu
Ameryk (REEVES i wspotaut. 1999), Afryki
potudniowej i Srodkowej, w Azji i w Au-
stralii. Rajem dla hiperakumulatorow jest
Nowa Kaledonia, piekna, tropikalna wyspa
potozona miedzy Nowa Zelandia i Australia
w Melanezji, ktorej wiekszoS¢ powierzchni
zajmuja magmowe skaly bogate w Fe, Mn,
Ni i inne metale (GRANDCOLAS i wspolaut.
2009). Na tej wyspie znalez¢ mozna przy-
ktady hiperakumulujacych Ni organizmow
w kazdej grupie taksonomicznej i formie
morfologicznej. Stad pochodza przykltady
hiperakumulacych Ni mchoéw, watrobow-
cOw, roSlin kwiatowych oraz hiperakumu-
lujacego drzewa, krzewow i epifitow. Praw-
dopodobnie na kazdym poziomie troficz-
nym ekosystemow tej wyspy znajduja si¢
organizmy wyspecjalizowane do akumulacji
wysokich stezen metali (PROCTOR 2003).

W Europie jest jedynie kilkanaScie ga-
tunkéw hiperakumulatoré6w. Ich stanowi-
ska spotyka sie na calym prawie kontynen-
cie. Hiperakumlatorami sa gatunki z rodza-
ju Thlaspi gromadzace Zn, Cd, Ni, Pb, z ro-
dzaju Alyssum zwiazane z Ni oraz rodzaju
Arabidopsis gromadzace Zn i Cd. Wsrod
nich sa gatunki modelowe Thlaspi caerule-
scens, Arabidopsis halleri i Alyssum berto-
lonii, na ktorych najczeSciej prowadzi sie
badania nad akumulacja i tolerancja metali.

KIEDY ROSLINA JEST HIPERAKUMULATOREM — DEFINICJA HIPERAKUMULAC]JI

Co definiuje hiperakumulacje i jakie kry-
teria musi spelnia¢ rosSlina by mozna ja zali-
czy¢ do tej elitarnej grupy? WickszoS¢ roslin

stykajac si¢ z nadmiarem metali w glebie
gromadzi je w korzeniach, tylko niektore
akumuluja metale w czeSciach nadziemnych.
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Podstawowym  kryterium hiperakumulacji
jest ilo§¢ metali wlaSnie w nadziemnych cze-
Sciach. BAKER i BROOKS w publikacji z 1989
r. stwierdzili, ze hiperakumulatorem jest ro-
Slina, u ktorej bez objawOw toksycznoSci
(zaktécen w podstawowych funkcjach zycio-
wych) ilo§¢ metalu/metali w nadziemnych
jej czeSciach (suchej masie) przekracza, w
zaleznoSci od pierwiastka, warto$¢: 0,01% w
przypadku Cd, 0,1% dla As, Ni, Cu, Co, Cr,
Pb lub 1% w przypadku Zn i Mn. Definicja ta
zostala pozZniej poszerzona poprzez uwzgled-
nienie w niej wydajnosci akumulacji metali
przez roSline oraz wydajnoSci przemieszcza-
nia metali z korzeni do czeSci nadziemnych
(BAKER i WHITING 2002, YANQUN i wspotaut.
2005, ROTKITTIKHUN i wspotaut. 2006). Wy-
dajnos¢ akumulacji, wyrazona stosunkiem
iloSci metali w biomasie czeSci nadziem-
nej do iloSci metali w glebie, nazywana jest
,Wspolczynnikiem bioakumulacji” (EF) (ang.
enrichment factor), a wydajnoS¢ przemiesz-
czania metali, wyrazona stosunkiem stezenia
metali w czeSciach nadziemnych rosliny do
stezenia w korzeniach — ,wspotczynnikiem
translokacji” (TF) (ang. translocation factor).
U hiperakumulatorow oba te wspotczynniki
powinny by¢ wigksze od jednoSci. YANQUN i
wspotaut. (2005) twierdza natomiast, ze ro-
Slina hiperakumulujaca metale, rosnac na te-
renach metalonoSnych gromadzi w nadziem-
nych czeSciach, w zaleznosSci od pierwiastka,
od 50 lub 100 do 500 razy wiecej metali,
niz ten sam gatunek rosnacy w terenie nie-
zanieczyszczonym. ROTKITTIKHUN i wspotaut.
(2006) definiuja, ze hiperakumulatorem sa
takie gatunki, u ktorych stwierdza sie 10-
500 razy wiecej metalu niz u ,zwyklych” ro-
slin.

Wspotczesnie, coraz czesSciej pojawiaja si¢
publikacje, w ktorych autorzy weryfikujac
przynaleznos¢ gatunkéw do tych hiperaku-
mulujacych, poddaja pod dyskusje rowniez
powyzsze kryteria hiperakumulacji, stawiajac
jednoczeSnie nowe pytania wobec hiperaku-
mulatorow. Przytocze tu kilka takich publika-
cji. BRANQUINHO i wspotaut. (2007) stwierdzi-
li, ze Plantago almogravensis rosnac na gle-
bach bogatych w Fe i Al w Portugalii, moze
gromadzi¢ w liSciach ponad 0,2% Al Nie
mozna stwierdzi¢, czy sa to iloSci wyzsze,
niz otrzymywane w roslinach tego gatunku z
czystych terenow, gdyz jest to endemit, ogra-
niczony w swym wystepowaniu do podlozy
metalonosnych i niewielkiego tylko obszaru.
Stezenie 0,2% Al jest jednak kilkakrotnie wyz-
sze, niz w roSlinach rosnacych na obrzezach

badanego metalonos$nego terenu oraz wielo-
krotnie wyzsze, niz stwierdzane z reguly w
innych gatunkach ro$lin z ,normalnych” gleb.
Plantago almogravensis mozna zatem uznac
za hiperakumulator Al. Jednak po sprawdze-
niu wydajnosci bioakumulacji i translokacji
kolejne wnioski autorow byly juz inne. Je-
zeli wydajnoS¢ akumulacji byta liczona w
stosunku do catkowitych iloSci Al w glebie,
wspolczynnik EF byl mniejszy od 1. Nato-
miast, gdy wspotczynnik ten zostat policzony
w stosunku do stezen form fitodostepnych
metalu byl on wielokrotnie wyzszy (EF>10).
Zatem w pierwszym przypadku P. almogra-
vensis mozna uznac jedynie za ciekawy aku-
mulator, a w drugim za wyjatkowo wydajny
hiperakumulator. Stosujac kolejne kryterium
hiperakumulacji, odniesiono stezenia Al w
nadziemnych czeSciach roslin do stezen w
korzeniach. Wspolczynnik translokacji (TF)
okazal sie¢ mniejszy od jednosci. U tego ga-
tunku brak jest kontroli pobierania Al, zatem
nie moze by¢ on uznany za hiperakumulator
tego pierwiastka. Dyskutujac wyniki, BRANQU-
INHO i wspotaut. (2007) stwierdzili, ze wspot-
czynnik bioakumulacji powinien by¢ poda-
wany w przeliczeniu na frakcje fitodostepna
metali, szczegolnie w przypadku metali, w
ktore gleba jest bogata z natury (Al jest trze-
cim, co do iloSci pierwiastkiem w skorupie
ziemskiej). Jednak i tu powstaja trudnoSci.
Ilos¢ metali dostepna dla roslin oceniana jest
poprzez ,wyplukanie” ich z gleby przez roz-
nego typu odczynniki (m.in. NH,OAc, CaCl,,
EDTA). W zaleznoSci od zastosowanego od-
czynnika, otrzymana ilos¢ fitodostepnych me-
tali bedzie r6zna (BARRY i CLARK 1978, MEERS
i wspotaut. 2007). RoéwnoczeSnie wiemy, ze
Lrzeczywista” ilos¢ metali, jaka pobiora rosli-
ny z gleby zalezy od wielu czynnikow, m.in.
jej odczynu, zawartoSci materii organiczne;j,
zawartoSci innych pierwiastkOw i obecnoSci
mikoryz (m.in. VIOLANTE i wspotaut. 2010, Fr-
JALKOWSKI i wspotaut. 2012). Zatem cytowani
autorzy podkreslaja, ze do oceny fitodostep-
noSci metali konieczne jest przyjecie wspol-
nych procedur analitycznych. Réwniez waz-
ne wydaje si¢ okreslenie wielu innych cech
gleby i powiazanie ich z hiperakumulacja.
FAUCON i wspotaut. (2007) przeprowa-
dzili przeglad 11 gatunkéw hiperakumu-
latorow Cu i Co, roslin wystepujacych na
ograniczonym obszarze w Kongo, uznanym
za ich locus classicus. Stosujac w badaniach
duza liczbe prob i staranne ptukanie roSlin
stwierdzili, ze wysokie stezenia metali w
tych roSlinach, otrzymywane przez wcze-
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Sniejszych badaczy, mogly wynikac z zanie-
czyszczenia ich powierzchni przez pyt gle-
bowy (gdyz roSliny nie byty ptukane), a nie
z pobierania przez nie duzych iloSci metali
z gleby. Stezenia metali stwierdzone przez
FAUCON i wspoétaut. (2007) w doktladnie
wyptukanych roslinach okazaly sie znacznie
ponizej poziomu hiperakumulacji (0,1%).
Dodatkowo, wysoka zmiennoS$¢ stezen me-
tali w probach roSlin z jednego stanowiska,
byta skorelowana z ich zawartoScia w gle-
bie. Jest to typowe dla gatunkow ,wskazni-
kowych” (pobierajacych metale w iloSciach
proporcjonalnych do ich iloSci w glebie)
(BAKER i WALKER 1990), a nie hiperakumu-
lujacych. FAUCON i wspétaut. (2007) podsu-
mowujac wyniki swoich badan, postulowali
koniecznos$¢ oparcia koncepcji hiperaku-
mulacji Co i Cu (i innych metali) na sta-
tych procedurach, ktore zawieralyby duza
liczbe prob roslin, dokladnie plukanych,
z szerokiego zakresu metalono$nych i nie-
metalonosnych gleb oraz eksperymentow
laboratoryjnych. Wedlug tych autorow bar-
dzo wazne powinno by¢ przyjecie standar-
dow metodycznych dotyczacych rowniez
czasu zbioru prob roSlinnych, ze wzgledu
na mozliwa zmiennoS$¢ stezen pierwiast-
kow w sezonie, a takze roznice w akumula-
cji zwiazana z wiekiem tkanek. ZmiennosSc¢
sezonowa i wiekowa stezen roznych pier-
wiastkOw w roSlinach bylta stwierdzana w
licznych badaniach (m.in. AERTS i CHAPIN
2000). Jednak wiedza o tej zmiennoSci u
hiperakumatoréow jest skapa. Badano tyl-
ko kilka gatunkéw i kilka metali. DINELLI i
LOoMBINI (1996) stwierdzili, ze w roSlinach
rosnacych na metalonosnych glebach steze-
nia metali moga by¢ wysokie we wczesnej
fazie wzrostu, a niskie w okresie kwitnie-
nia. Stezenia Se w hiperakumulujacych ten
pierwiastek Astragalus bisulcatus i Stan-
leya pinnata malaly od wiosny do jesieni,
w odrdoznieniu od gatunkéw niebedacych
hiperakumulatorami. Te ostatnie wykazy-
waly najwyzsze stezenia Se latem (GALE-
AS i wspotaut. 2007). W mtodych liSciach
Pteris vittata stwierdzono wiecej As niz
w liSciach starszych (GONZAGA i wspotaut.
2007). Stezenia Ni natomiast nie zalezaly z
reguty od wieku lisci (BOYD i JAFFRE 2009).
Zdarzalo sie jednak, ze niektore gatunki
(Psychotria douarrei z Nowej Kaledoni i
Berkheya coddii z Potudniowej Afryki) za-
wieraly w mlodych liSciach mniej Ni, niz
w liSciach starszych (ROBINSON i wspoétaut.
2003, BOYD i JAFFRE 2009).

ROTKITTIKHUN i wspotaut. (2006) prowa-
dzili badania nad roSlinami z obszaru gor-
nictwa rud Pb w Tajlandii, gdzie ste¢zenie
tego pierwiastka w glebie wynosito do 14%.
Konfrontujac 48 gatunkoéw rosnacych na tym
L~olowiowym” obszarze z kryteriami hiperaku-
mulacji stwierdzili, ze 11 gatunkow, mimo
ze nie wykazuje silnej bioakumulacji otowiu
(EF wynosil <1), moze by¢ uznane za nowe
gatunki hiperakumulujace. Zawieraly one
ponad 0,1% Pb w suchej masie pedow nad-
ziemnych, a wspolczynnik translokacji (TF)
byl u nich wiekszy od jednosci. W tej grupie
znalazly si¢ trzy gatunki traw (Microstegium
ciliatum, Dactyloctenium aegyptium, Penni-
setum polystachyon) oraz krzewy (Chromo-
laena odoratum, Buddleja asiatica), roSli-
ny o duzej biomasie i wysokim tempie roz-
przestrzeniania, a zatem potencjalnie bardzo
uzyteczne w fitoremediacji. Autorzy zastrze-
gli jednak, ze konieczne jest potwierdzenie
zdolnosSci tych roslin do hiperakumulacji w
dalszych badaniach laboratoryjnych. Zwrocili
oni rOwniez uwage, ze ze wzgledu na moz-
liwoS¢ osadzania sie pylu glebowego (boga-
tego w metale) na powierzchni tych roSlin,
niezbedna jest ocena udziatu drog przedosta-
wania sie metali do nadziemnych czeSci, tej
poprzez korzenie i tej poprzez liscie.

REEVES (2006) zaproponowal, aby pod-
stawowym kryterium dla hiperakumulato-
row, roslin o wyjatkowych cechach fizjo-
logicznych i biochemicznych, bylo przede
wszystkim kryterium iloSci pierwiastka w
suchej masie ich nadziemnych czeSci. Kry-
teria oparte na wydajnoSci translokacji i
bioakumulacji (TF, EF) wedlug tego auto-
ra moga by¢ mylace. W przypadku prob
roslinnych zbieranych w terenie istnieje
bowiem duze prawdopodobiefistwo ana-
litycznego bledu spowodowanego zanie-
czyszczeniem powierzchni roSlin gleba,
co bedzie skutkowac znacznym wahaniem
wspolczynnika translokacji (TF). Ponadto,
wspolczynnik ten bedzie zawsze wigkszy
od jednoSci, gdy ilos¢ metali w nadziem-
nych czeSciach roslin przekroczy zawartos¢
w ich korzeniach. Zdarzy¢ si¢ to moze na-
wet przy niskich, ,normalnych” stezeniach
metali w roSlinie. Wspotczynnik bioakumu-
lacji (EF) z kolei, mimo wysokich bardzo
ilosci metalu w roSlinie, moze by¢ mniejszy
od jednosci, gdy bedzie liczony w oparciu
o catkowite iloSci metali w glebie. Tak sie
dzieje w przypadku roslin na glebach me-
talonoSnych. W glebach serpentynowych
mozna stwierdzi¢ nawet powyzej 0,25% Ni,
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a w roSlinach na nich rosnacych stezenia
Ni z reguly sa nizsze, jednak przekraczaja
prog hiperakumulacji (0,10%). Mozliwe jest
rowniez, ze EF bedzie wyzszy od jednoSci
pomimo niskich stezen metalu w roSlinie,
ale wyzszych niz w glebie. Tak moze si¢
dzia¢ u roSlin rosnacych na glebach nieza-
nieczyszczonych.

Inni badacze poddaja pod dyskusje arbi-
tralnos$¢ granicznych iloSci metali dla hiper-
akumulacji. BROADLEY i wspotaut. (2007) w
przegladzie badan dotyczacych Zn w rosli-
nach, w oparciu o rozklad jego stezen w
rodzaju Thlaspi stwierdzit, ze 0,3% Zn w
nadziemnych czeSciach jest odpowiedniej-

sza wartoScia okreSlajaca wyjatkowo wy-
sokie iloSci tego pierwiastka. Autorzy ci
zwrocili takze uwage na konieczno$¢ ko-
rekt w listach hiperakumulatorow. Wymie-
niaja trzy wazne powody: (1) mozliwosc
zaliczania do tej grupy roSlin, ktore byly
zanieczyszczone gleba, (2) niepewnos¢ tak-
sonomiczna gatunkoéw i (3) uzywanie sy-
nonimoéw nazw gatunkowych, co utrudnia
identyfikacje roslin w terenie i w zielni-
kach. BoYD i JAFFRE (2009), podobnie jak
MACNAIR (2003), rowniez uwazaja, ze grani-
ce, ktore dziela rosliny na te akumulujace
i hiperakumulujace, sa sztuczne i nieoparte
na naturalnych wyréznieniach.

EKOLOGICZNA FUNKCJA HIPERAKUMULAC]I

Dlaczego niektore roSliny gromadza bar-
dzo duze iloSci metali? Czy maja z tego ja-
kiS pozytek, czy daje im to przewage nad
innymi? Hipotez na ten temat jest kilka.
NajczeSciej przytaczanymi sa dotyczace: (1)
tolerancji (ang. metal tolerance), (2) odpor-
nosci na susze (ang. drought resistance),
(3) przypadkowego zwiazania z inna cecha
(ang. inadvertent) (4) oddzialywania na sa-
siadéow (ang. interference/allelopathy) oraz
(5) obrony przeciwko naturalnym wrogom
(ang. defense) (m.in. BOYD i MARTENS 1998,
POLLARD i wspotaut. 2002, Boyp 2007, KAzA-
KOU i wspotaut. 2008, RASCIO i NAVARI-IZZO
2011). Wedlug pierwszej hipotezy szczegol-
ny wzOr rozmieszczenia metali w roSlinie,
tj. wyzsze stezenia w liSciach niz w Kkorze-
niach, wynika z ochrony korzeni przed meta-
lami. RoSliny przemieszczaja metale do liSci,
nast¢pnie ich nadmiar tatwo usuwaja wraz
z opadajacymi, starymi liS¢mi (RASCIO i NA-
VARI-IZZO 2011). Badan potwierdzajacych te
hipotez¢ jest jednak niewiele. Druga hipote-
za, twierdzaca, ze hiperakumulacja zwi¢ksza
odpornos¢ na susze, zostala zaproponowana
przez Severne w 1974 r. Wedlug niej meta-
le moga pomagac zatrzymywac¢ wode w Scia-
nach komoérkowych lub regulowac¢ osmoze
wewnatrz komorek (SEVERNE 1974, BAKER i
WALKER 1990). Nie prowadzi si¢ jednak ba-
dan potwierdzajacych t¢ hipoteze. Wykazano
natomiast, ze roSliny hiperakumulujace Zn i
Ni (Thlaspi caerulescens, Alyssum murale)
nie sa bardziej odporne na susze, niz rosli-
ny niegromadzace tych pierwiastkow (WHI-
TING i wspoétaut. 2003). Nastepna hipoteza
zaklada, ze hiperakumulacja jest ubocznym
skutkiem powstania innej cechy. Mogla ona

by¢ konsekwencja braku mikoryzy u hiper-
akumulatorow lub wickszego tempa transpi-
racji u gatunkow z suchych siedlisk, jak wy-
kazano u Hybanthus floribundus (KAZAKOU
i wspotaut. 2008). Brakuje jednak szerszych
badan nad potwierdzeniem lub odrzuceniem
tej hipotezy (RASCIO i NAVARO-1zzO 2011).
Kolejna hipoteza mowi, ze hiperakumula-
tor poprzez opad swych martwych czesci
wzbogaca w metale glebe w swoim sasiedz-
twie. W ten sposOb chroni ten obszar przed
zasiedlaniem go przez inne roSliny. Jest to
przyktad allelopatii za pomoca pierwiastkOw
(ang. elemental allelopathy); roSlina nie wy-
twarza specjalnych zwiazkéw chemicznych,
ktore negatywnie oddzialuja na inne roSliny,
ale wykorzystuje do tego metale pobierane z
gleby (MORRIS i wspotaut. 2009). Wsparciem
tej hipotezy sa badania na Sebertia accumii-
nata, gatunku hiperakumulujacym Ni (BOYD
i JAFFRE 2001). Natomiast za jej odrzuceniem
przemawiaja badania eksperymentalne, ktore
pokazaly, ze Sciotka Alyssum murale rosnace-
go na glebach serpentynitowych nie wpltywa
negatywnie na rozwoj innych roslin (RASCIO
i NAWARO-IZzO 2011). Najnowsze ekspery-
menty z wykorzystaniem hiperakumulatorow
Se (MEHDAWI i wspotaut. 2011) wskazaly jed-
nak na mozliwy zwiazek miedzy allelopatia i
hiperakumulacja. Wykazano w nich, ze gleba
wokot hiperakumulatoréw byla znacznie bo-
gatsza w Se, niz pod gatunkami nie groma-
dzacymi tego pierwiastka, a Zrodlem duzych
ilosci Se mogly by¢ nie tylko opadajace li-
Scie, ale roOwniez martwe korzenie i wydzieli-
ny korzeniowe hiperakumulatorow. Wysokie
stezenia Se w glebie hamowaly kielkowanie
i wzrost innych nieodpornych roslin. Wokot
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hiperakumulatorow pokrycie roslin bylo o
10% nizsze niz w dalszej od nich odleglosci.
Jednoczesnie jednak rosliny, ktére trwaty wo-
kot hiperakumulatoréw, wykazywaly wyzsze
stezenia Se w tkankach oraz brak objawow
jego toksycznoSci. W zwiazku z tym MEHDA-
wI i wspoétaut. (2011) wysuneli hipoteze za-
ktadajaca, ze niektOore gatunki rosnace obok
hiperakumulatoro6w moga czerpaé z tego sa-
siedztwa korzySci. Wysokie stezenia Se bro-
nia je, podobnie jak same roSliny hiperaku-
mulujace, przed patogenami i roSlinozercami.

Sposréd wymienionych hipotez, hipote-
za obronna jest najczeSciej testowang i ma-
jaca najwiecej zwolennikOw. Zaklada ona,
ze obrona roSlin przed abiotycznym stresem
moze by¢ akumulacja metali w tkankach do
poziomu tak wysokiego, aby byl toksyczny
dla roSlinozercow i patogenéw. Hipoteze
ta testowano w licznych eksperymentach.
Ich najobszerniejszy przeglad zostat wyko-
nany przez BoyD (2007), POSCHENRIEDER i
wspotaut. (2006) oraz RASCIO i NAVARI-IZzO
(2011). Pokazali oni zaréwno liczne bada-
nia potwierdzajace t¢ hipoteze, jak i roOwnie
czeste, negujace ja. Podsumowujac stwierdzi-
li, ze hipoteza o obronie z wykorzystaniem
metali wymaga dalszych badan. Do tej pory
byla ona testowana na niewielu gatunkach
hiperakumulatorow (gtéwnie gatunkach z
Brassicaceae) i kilku metalach (Ni, Zn, Cd,
Se). Testowanie to odbywalo si¢ glownie w
warunkach laboratoryjnych i przy uzyciu kil-
ku wrogéw. Dodatkowo liczne doniesienia
pokazuja, ze istnieja roSlinozercy zjadajacy
hiperakumulujace rosliny. Zwierze¢ta te radza
sobie z wysokimi stezeniami metali w swym
pozywieniu na kilka sposoboéw. Sa albo to-
lerancyjne, albo omijaja tkanki z duza ilo-
Scia metali lub rozcienczaja metale w diecie
(Boyp 2007, FREEMAN i wspotaut. 2009, Ra-
$CIO0 i NAVARI-IZzO 2011). Wyspecjalizowany
chrzaszcz (Chrysolina pardalina) zerujacy na
Berheya coddii (hiperakumulator Ni z Afryki
Poludniowej), pluskwiak Melanotrichus boy-
di zjadajacy Streptanthus polygaloides (hi-
perakumulator Ni z Ameryki) oraz gasienica
¢my Plutella xylostella zerujaca na Streptan-
thus pinnata (hiperakumultor Se z Ameryki)
wyksztalcity fizjologiczne mechanizmy ada-
ptacyjne do diety z bardzo duza iloScia me-
tali. Inni roSlinozercy zjadaja tylko te czeSci
hiperakumulujacych roSlin, ktore zawieraja
najmniej metali, np. nasiona. Ssaki roslinozer-
ne zjadajace rosliny hiperakumujace Ni pasa
sie takze na innych ,zwyklych” roSlinach i w
ten sposob rozcienczaja metale w swojej die-

cie (MARTENS i BOYD 2002). Z drugiej strony
zaobserwowano, ze roSlinozercy majac wy-
bor pokarmu roslinnego omijaja hiperaku-
mulatory. Mozliwe, ze duze iloSci metali (lub
metabolitow wytwarzanych przy wysokich
iloSciach metali) sa dla nich ,niesmaczne”
(RASCIO i NAVARI-IZZO 2011).

BoyD (2007) i RaAsciO i NAVARI-IzzO
(2011) w podsumowaniu wiedzy o obron-
nej funkcji metali u hiperakumulatorow za-
kreslili nowe i ciekawe kierunki badan. Roz-
strzygnie¢ wymagaja dwie nowe hipotezy:
Jkompromisu” (ang. trade-off) oraz ,tacznych
skutkow” (ang. joint effects). W tej pierwszej
zaklada sie, ze roSliny hiperakumulujace wy-
datkuja mniej energii na obrong, gdyz produ-
kuja mniej metabolitow wtornych, a bronia
si¢ gtownie przy uzyciu pierwiastkow pobie-
ranych z gleby (co jest mniej kosztowne).
Druga hipoteza méwi o wzmocnieniu u hi-
perakumulatoréw obrony przed roslinozerca-
mi i patogenami poprzez wspolne dzialanie
metabolitow wtornych i metali. Cytowani au-
torzy zwrocili jeszcze uwage na koniecznosSc
okreslenia minimalnej wartoSci ste¢zen meta-
li, przy ktorych obserwuje si¢ ich negatywny
wplyw ma roslinozercOw i patogeny. Nie-
ktore badania (REEVES i BAKER 2000, BOoyD
2007) pokazuja, ze obrona poprzez pier-
wiastki moze by¢ efektywna przy stezeniach
metali znacznie nizszych, niz te przyjete dla
hiperakumulacji. Stwarza to zatem pytanie,
czy wartosci graniczne stezen metali dla hi-
perakumulacji nie powinny zosta¢ obnizone
np. w przypadku Se do 0,01%, a Cu i Co do
0,03% (REEVES i BAKER 2000, KRAMER 2010).

Powyzej przedstawione hipotezy i ba-
dania z nimi zwiazane mozna rozpatrywac
nie tylko w kontekScie znaczenia hiperaku-
mulacji dla roSlin, ale rowniez jako wktad
w wiedze o ekologicznej funkcji hiper-
akumulatorow w ekosystemie (KAZAKOU i
wspotaut. 2008, MORRIS i wspotaut. 2009,
MEHDAWI i PILON-SMITS 2012). Badania bez-
posSrednio skierowane na poznanie kon-
sekwencji istnienia hiperakumulatorow w
ckosystemie sa rzadkie. W przegladzie ba-
dan nad hiperakumulatorami Se MEHDAWI
i PILON-SMITS (2012) starali sie wykazac, ze
rosliny te, poprzez zarOwno negatywny, jak
i pozytywny wplyw na Srodowisko, zmie-
niaja lokalnie sktad gatunkowy i bogac-
two zbiorowisk roslin, mikroorganizmow i
zwierzat. Stwarzaja one dogodne warunki
dla organizmow tolerujacych metale. Naj-
wiecej w tym kierunku jest badan doty-
czacych mikroorganizmow glebowych. W
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badaniach tych wzbogacanie gleby w me-
tale poprzez opadajace cze¢Sci hiperakumu-
latoro6w (wykazywane przy allelopatii ,uzy-
wajacej” metali) wiazane jest ze zmianami
w zespotach mikroorganizmow glebowych
oraz z procesami dekompozycji, a zatem z
obiegiem pierwiastkow (MENGONI i wspot-
aut. 2009, KipD i wspotaut. 2009, AFORD i
wspotaut. 2010). SAGNER i wspotaut. (1998)
analizujac wplyw Sebertia acuminata na
bakterie glebowe zaproponowali hipoteze,
ze drzewo to, zmieniajac obieg Ni (przy-
spieszajac go), silnie oddzialuje na mikroor-
ganizmy, czego skutkiem jest powstawanie
w glebie szczepow bakterii odpornych na
Ni. Drzewo pobiera Ni z glebokich warstw
gleby i hiperakumuluje je w liSciach, kto-
re opadajac zwickszaja iloS¢ metalu w gor-
nych warstwach gleby szeroko wokot nie-
go. Wysokie stezenia Ni (dodatkowo latwo
przyswajalnego) powoduja, ze mikroorgani-
zmy glebowe ewoluuja w kierunku zwi¢k-
szonej odpornoSci na Ni. Podobne zjawi-
sko obserwowane bylo w poézniejszych
badaniach na Alyssum bertolonii i Thlaspi
caerulescens. Mikroorganizmy odporne na
wysokie stezenia metali obserwowano row-
niez w rizosferze hiperakumulatoréw np.
Alyssum bertolonii, Thlaspi goesingense i
A. serpyllifolium ssp. lusitanicum oraz T.
caerulescens (ABOUDRAR i wspoétaut. 2007,
BECERRA-CASTRO i wspotaut. 2009, MENGONI
i wspotaut. 2009, AFORD i wspotaut. 2010).
QUINN i wspoétaut. (2011) po raz pierw-
szy pokazali, ze w Srodowisku bogatym w
Se Scidtka pochodzaca z hiperakumulatora
(Astragalus biscantus) rozklada sie szyb-
ciej niz Sciotka gatunku nie gromadzacego
Se (A. drummoni, Medicago sativa). Moze
to wskazywaé na zaangazowanie w rozktad
Sciotki Se-tolerujacych mikroorganizmow.
MEDHAVI i PILON-SMITS (2012) podkreslaja,
ze warto pogtebia¢ wiedze o ekologicznych
zwiazkach miedzy hiperakulatorami i Sro-
dowiskiem, gdyz sa one wazne z punktu
widzenia praktyki. Zanim rozpocznie si¢
szerokie zastosowanie hiperakumulatorow
w fitoremediacji czy biofortyfikacji, po-
winniSmy jak najwiecej wiedzie¢ o interak-
cjach miedzy tymi specyficznymi roSlinami
a abiotycznymi i biotycznym sktadowymi
ekosystemu.

Podsumowujac, hiperakumulatory two-
rza malo liczna grupe roslin, wyjatkowo
interesujacych ze wzgledu na ich szcze-
golne zdolnoSci gromadzenia bardzo du-
zych iloSci metali, co mozna wykorzystac

w praktyce. Wspolczesna wiedza o tych
roSlinach jest bogata, ale nadal pozostaje
wiele otwartych pytan. Konieczne sa ba-
dania, ktore pozwola na standaryzacje me-
tod i kryteriow, na ktorych opiera sie wy-
roznianie tych jakze ciekawych gatunkow.
Wciaz brakuje odpowiedzi na pytanie, dla-
czego powstala hiperakumulacja. Wazne
jest uzupetlnienie, poprzez badanie szero-
kiego spektrum gatunkéw, obrazu natural-
nej réznorodnosci hiperakumulatorow, a w
niej, mechanizmow adaptacji do zanieczysz-
czonej metalami gleby, interakcji z innymi
organizmami i ich wplywu na procesy w
ekosystemie. SzczegoOlnie interesujace wy-
daje sie¢ by¢ poglebienie wiedzy o proce-
sach zachodzacych w ich rizosferze i o ich
zwiazkach z organizmami glebowymi. Od-
powiedzi na te i inne pytania pozwola na
lepsze wykorzystanie hiperakumulatorow
w praktycznych dzialaniach. Z jednej stro-
ny, do usuwania toksycznych metali ze Sro-
dowiska nimi zanieczyszczonego, z drugiej,
do wzbogacania w mikroelementy roslin ja-
dalnych i pastewnych uprawianych na gle-
bach ubogich w te pierwiastki.

Hiperakumulatory to roSliny zyjace w
szczegolnych siedliskach, na metalonosnych
glebach. Badania pokazaly, ze stanowiska te
sa miejscem bytowania wielu organizmow
zaadaptowanych do wysokich stezenn meta-
li, nie tylko dobrze poznanych roSlin, ale
i stabo rozpoznanych porostow, grzybow,
bakterii czy fauny glebowej. Wystepuja tu
unikalne zbiorowiska roSlinnoSci metalo-
lubnej (ang. metallophyte vegetation) (mi.
in. BAKER i wspotaut. 2010, GRODZINSKA i
SZAREK-LUKASZEWSKA 2009) Jednak, mimo
wielu lat badan, wiedza o réznorodnosci
biologicznej siedlisk metalonoSnych jest
wciaz niewystarczajaca, a siedliska te zni-
kaja w bardzo szybkim tempie, gtownie z
powodu gorniczej eksploatacji rud metali
(WHITING i wspotaut. 2003). Zatem badania
terené6w metalonoSnych powinny staé sie
intensywniejsze i szersze niz do tej pory.
Konieczne jest rOwniez objecie tych wyjat-
kowych siedlisk i ich roslinnoSci ochrona.
W Europie w ramach Unijnej Dyrektywy
Siedliskowej 92/43/EEC ochronie podlegaja
juz siedliska galmanowe (Aneks I, siedlisko
typ 6130).

PODZIEKOWANIA

Praca zostala wykonana w ramach dziatal-
nosci statutowej Instytut Botaniki im. W. Sza-
fera Polskiej Akademii Nauk.
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ROSLINY HIPERAKUMULUJACE METALE

Streszczenie

Rosliny hiperakumulujace metale sa interesuja-
ce, gdyz nie tylko toleruja bardzo duze iloSci meta-
li w glebie, ale gromadza je w swych nadziemnych
tkankach. IloSci te przekraczaja poziomy uznane za
toksyczne dla wiekszoSci organizméw. W artykule,
w oparciu o przeglad publikacji, gtdéwnie z ostatnich
10 lat, pokazano przyklady gatunkow hiperakumulu-
jacych rozne metale, a reprezentujacych rézne grupy
taksonomiczne, formy morfologiczne i rézne zasiegi
geograficzne. Przedstawiono dyskusje¢ nad kryteria-

mi okreslajacymi hiperakumulacje (m.in. ilo§¢ meta-
Iu w roslinie, wydajnoS¢ akumulacji i translokacji),
ktore, mimo juz kilkudziesieciu lat badan nad hiper-
akumulacja, nadal wymagaja usciSlei. Opisano hipo-
tezy dotyczace przyczyn powstania hiperakumulagcji i
korzysci dla roslin z niej ptynacych. Skupiono si¢ na
hipotezach dotyczacych allelopatii i obrony przeciw-
ko naturalnym wrogom. Pokazano, nadal nieliczne,
ekologiczne badania skierowane na poznanie konse-
kwengcji istnienia hiperakumulatoréw w ekosystemie.

HEAVY METALS HYPERACCUMULATING PLANTS

Summary

Hyperaccumulators are an interesting group of
plants which manages to survive under extreme
environmental conditions. They tolerate high con-
centrations of heavy metals in soils and accumulate
them in aboveground tissues. Thereby, the accumu-
lated amounts may reach levels which are highly
toxic for other organisms. In this paper, I present
a review of recent literature focusing on examples
of species which accumulate various metals and
metalloids. The respective species represent various
taxonomic and morphological groups of plants orig-

inating from a variety of geographical locations. The
criteria of hyperaccumulation (i.e. metal concentra-
tions in aboveground organs, the efficiency of accu-
mulation and translocation), as well as hypotheses
about evolution of accumulation (elemental allelop-
athy, elemental defense) are discussed. Furthermore,
I summarize the effects of hyperaccumulators’ pres-
ence on ecosystems based on results of a small ex-
isting set of ecological studies.
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