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FIZJOLOGICZNE ASPEKTY TOLERANCJI ROSLIN NA METALE CIEZKIE

WSTEP

Istota i definicja tolerancji roSlin na meta-
le ciezkie jest przedmiotem rozwazan fizjolo-
gow, biochemikow i genetykéw roslin. Obec-
nie definiuje si¢ te ceche¢ jako zdolnoS¢ ro-
Slin do utrzymania homeostazy jonow metali
ciezkich na poziomie komoérkowym i tkan-
kowym. Wiele metali ciezkich pelni wazne
funkcje w metabolizmie roslin (Zn, Cu, Mo,
Mn, Ni, Fe), dlatego tez prawidlowy przebieg
proceséw zyciowych wymaga utrzymania ich
dostepnej puli w komorce. Z drugiej strony,
wzrost wewnatrzkomorkowego stezenia tych
niezbednych jonéw metali ponad wymagany
dla metabolizmu zakres, wywoluje objawy
toksycznosSci, podobnie jak obecnos¢ jonow
takich metali jak Hg, Cd czy Pb. Fizjologicz-
na granica, miedzy stanem ich niedoboru a
stanem toksycznoSci ich nadmiaru, jest sto-
sunkowo waska. Dlatego tez uwaza sie, ze
wyksztalcenie sprawnego systemu kontroli
homeostazy jonow metali ci¢zkich, odpowia-
da za tolerancje roSlin na ten czynnik abio-
tyczny (NELSON 1999, KRAMER 2005, CLEMENS
2000).

Obecnie przyjmuje si¢ (CLEMENS i wspot-
aut. 2002), ze z utrzymaniem homeostazy jo-
néw metali ciezkich u roSlin wiaza sie liczne
procesy fizjologiczne, a zwlaszcza:

— mobilizacja jonow w Srodowisku gle-
bowym i ich pobieranie z gleby do korzenia
(adsorpcja wymienna jonéw w apoplascie
komorek korzenia, transport jonow przez
plazmolemme do symplastu);

— krotkodystansowy transport jonow w
korzeniu (kompleksowanie i kompartmen-
tacja jonow metali w komorkach korzenia,
transport jonow metali miedzy komorkami
korzenia);

— zaladunek ksylemu i dlugodystansowy
transport ksylemowy jonow;

— roztadunek ksylemu;

— transport jonow w apoplaScie i sympla-
Scie komorek liSci (transport jonow metali
miedzy komoérkami liScia, kompleksowanie i
kompartmentacja jonéw metali w komorkach
i strukturach liscia).

Pobieranie jonow metali ci¢zkich przez
korzen jest uzaleznione od wielu czynnikOw
srodowiskowych, a wsrod nich glownie od
pH, temperatury, dostepnosci tlenu, catkowi-
tej zawartoSci danego metalu oraz obecnoSci
innych pierwiastkOw w glebie (MCLAUGHLIN
i wspotaut. 1999). Niektore metale klasyfiku-
je sie jako malo dostepne, ze wzgledu na ich
staba rozpuszczalnos¢ w wodzie i duze powi-
nowactwo do koloidow glebowych (np. Fe,
Pb). Rosliny, poprzez aktywnos¢ fizjologiczna
korzeni, moga zwicksza¢ biodostepnos¢ tych
metali, zakwaszajac glebe lub wydzielajac li-
gandy hydroksylowe, kompleksujace trudno
dostepne jony. Przykladem takiej aktywno-
Sci moze by¢ wydzielanie fitosideroforow
kompleksujacych glownie jony Fe®', a takze
wydzielanie kwasow organicznych. Pewne
gatunki roslin, wydzielajac eksudaty korze-
niowe, zmniejszaja biodostepnoS¢ metali
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ciezkich. Przykladem moze by¢ wydzielanie
przez korzenie cytrynianu dla podwyzszenia
tolerancji na glin (DE LA FUENTE i VERENICE
1997, MA i wspotaut. 2001), czy wydzielanie
kwasow pektynowych immobilizujacych Pb
w Srodowisku. ZnajomoS¢ tych procesow
mozna wykorzysta¢ w praktyce, na przyktad
w fitoremediacji, gdzie poprzez odpowied-
nia modyfikacje Srodowiska zwicksza si¢ lub

zmniejsza biodostepnos¢ pierwiastkow glebo-
wych. Dodatek do gleby zwiazkow chelatu-
jacych (np. EDTA) w metodzie fitoekstracji,
zwicksza wydajnie biodostepnoS¢ metali oraz
ich translokacje do czeSci nadziemnych. Na-
tomiast wapnowanie gleby lub wzbogacanie
nawozami organicznymi (kompost, obornik)
stabilizuje metale w glebie i efektywnie obni-
za ich fitoprzyswajalnosc.

KROTKODYSTANSOWY TRANSPORT JONOW METALI W KORZENIACH I LISCIACH

Transport krotkodystansowy jonOw meta-
li w korzeniu moze odbywac si¢ apoplastem
(przestwory miedzykomorkowe, Sciany ko-
morkowe, martwe komorki) lub symplastem
(cytoplazma poszczegdlnych komorek pota-
czonych plazmodesmami) do granicy endo-
dermy (KOPCEWICZ i LEwWAK 1998). Komorki
tej warstwy posiadaja promieniste suberyno-
we zgrubienia (pasemka Caspary’ego), stano-
wiace nieprzepuszczalna barier¢ dla transpor-
tu wody i rozpuszczonych w niej jonéw me-
tali. Dlatego transport jonow od tej warstwy
korzenia do wiazek przewodzacych zachodzi
przez symplast, a wnikanie jonéw przez pla-
zmolemme zachodzi z udzialem transpor-
terow btonowych w komorkach korzenia.
Mechanizm ten wplywa na sklad pierwiast-
kowy soku ksylemu i floemu, a tym samym
stanowi kolejny poziom kontroli homeostazy
jonow metali ciezkich w roSlinie (GAYMARD
i wspotaut. 1998, TESTER i LEIGH 2001). Na-
tomiast krotkodystansowy transport jonow
metali w liSciach odbywa si¢ bez przeszkod
droga symplastu, jak i apoplastu (KARLEY i
wspotaut. 2000).

Udziat transporterow blonowych w zacho-
waniu homeostazy jonow metali w komor-
kach i tkankach jest znaczacy. Poprzez zmia-
ne poziomu ekspresji transporterOw oraz ich
aktywnosci, regulowane jest wnikanie jonow
metali do komoérek oraz ich przeptyw miedzy
organellami, komorkami i tkankami w calej
roSlinie (GROTZ i GUERINOT 2006, KRAMER
i wspotaut. 2007). Czynnikiem dodatkowo
komplikujacym wyjasSnienie udzialu transpor-
terow blonowych w utrzymaniu homeostazy
jonow metali w roSlinie jest ich mata specy-
ficznos¢ wzgledem transportowanych jonow.
Powoduje to wnikanie do komorek, a nastep-
nie transport w calej roslinie nie tylko jonow
metali niezbednych dla roSlin, ale takze jo-
now balastowych np. Pb** czy Cd*" (CLEMENS
2006). Dotad opisane roslinne transportery
btonowe jonow metali ciezkich zalicza sie
do pieciu grup biatek transportujacych. Sa to
ATPazy, bialka ABC, CDF (ang. cation diffus-
sion facilitator), Nramp (ang. natura resistan-
ce macrophage protein) i CAX (ang. cation
exchanger).

KOMPLEKSOWANE JONOW METALI CIEZKICH W CYTOZOLU KOMOREK KORZENI I LISCI

Wyjatkowo, jak na przyktad w ksylemie,
jony metali ciezkich spotykane sa w formie
wolnej. Po wniknieciu do symplastu jony me-
tali niemal natychmiast sa kompleksowane
przez niskoczasteczkowe ligandy. Dlatego tez
dalszy ich transport w obrebie rosliny nalezy
rozpatrywa¢ w kontekScie wymiany miedzy
ligandami (HAYDON i COBBETT 2007). Do klu-
czowych chelatoréw jonéw metali ci¢zkich u
roSlin zalicza sie: fitochelatyny, metalotione-
iny, kwasy organiczne i aminokwasy, a takze
fityne, flawonoidy czy olejki gorczyczne.

Fitochelatyny (ang. phytochelatins, PC), to
bogate w cysteine y-Glu-Cys peptydy (GRILL i
wspotaut. 1985). Powstaja enzymatycznie z

glutationu lub jego homologéw przy udzia-
le syntazy fitochelatynowej, ktorej aktywato-
rami sa jony metali ciezkich (Cd, Ag, Bi, Pb,
Zn, Cu, Hg i Au) (GRILL i wspotaut. 1989). W
cytozolu, grupy tiolowe reszt cysteinowych
obecnych tam fitochelatyn tworza z jonami
metali kompleksy o malej masie czasteczko-
wej LMW (ang. low molecular weight). W
badaniach przeprowadzonych na Schizosac-
charomyces pombe wykazano dalszy trans-
port kompleksow LMW do wakuoli, z udzia-
lem tonoplastowych transporterow Hmitll,
gdzie wspolnie z jonami S$* i jonami metali
lacza sie one w wielkoczasteczkowe agregaty
HMW (ang. high molecular weight) (ORITz i
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wspolaut. 1995). Przypuszcza si¢, ze podob-
ny mechanizm moze funkcjonowac u roslin,
jednak jak dotad homologi tonoplastowych
transporterow Hmtll wykryto poza drozdza-
mi wylacznie u Caenorhabditis elegans (VA-
TAMANIUK i wspotaut. 2005). Funkgja fitoche-
latyn u roSlin wiaze sie z ich mechanizmami
tolerancji na metale ci¢zkie. Uwaza sie, ze
fitochelatyny biora udzial w detoksyfikacji
jonow metali ciezkich, w tak zwanym stresie
ostrym, wywolanym krotka ekspozycja roslin
na wysokie stezenia metali ciezkich, zwlasz-
cza u roSlin o niskiej tolerancji na metale
(TRIPATHI i wspotaut. 1996, MISHRA i wspol-
aut. 20006, SETH i wspoétaut. 2008). Natomiast
u roSlin o wysokim poziomie tolerancji na
metale ci¢zkie, rola fitochealtyn w detoksy-
fikacji jonow metali, w warunkach stresu
ostrego, wydaje si¢ mie¢ mniejsze znaczenie
dla ich tolerancji wzgledem metali ciezkich,
pomimo obserwowanej u nich indukgcji syn-
tezy fitochelatyn w tych warunkach (DE VoOs
i wspotaut. 1992, DE KNECHT i wspolaut.
1995, EBBS i wspotaut. 2002). W przypadku
stresu chronicznego, polegajacego na dtu-
giej ekspozycji roslin na mate dawki metali
ciezkich, rola fitochelatyn w detoksyfikacji
jonow metali jest rOwniez niewielka. Wyni-
ka to prawdopodobnie z wysokich kosztow
energetycznych wiazacych sie z synteza fito-
chelatyn, powodujacych ograniczenie ewolu-
cyjnego rozwoju tego mechanizmu tolerancji
na metale u roSlin (STEFFENS 1990). Obecnie
wyrdznia si¢ 6 rodzin tych y-Glu-Cys pepty-
dow. Wspolnym elementem ich budowy jest
dipeptyd v-Glu-Cys, a rdznicuje je rodzaj C-
terminalnego aminokwasu. U wi¢kszoSci ro-
Slin terminalnym aminokwasem jest glicyna
(Gly), a substratem w tworzeniu tych pep-
tydow jest glutation (y-Glu-Cys-Gly) (GEKE-
LER i wspoétaut. 1989). U pewnych gatunkow
rzedu Fabales, prekursorem syntezy fitoche-
latyn jest homoglutation (y-Glu-Cys-B-Ala), a
terminalnym aminokwasem w budowie tych
7-Glu-Cys peptydow jest B-alanina (GRILL i
wspotaut. 1985). Pewne gatunki Poaceae, za-
wieraja hydroksymetyloglutation (y-Glu-Cys-
Ser), ktory jest substratem syntezy y-Glu-Cys
peptydow z seryna jako C-terminalnym ami-
nokwasem (KLAPHECK i wspoétaut. 1994). U
Zea mays stwierdzono obecnos¢ tripeptydu
7-Glu-Cys-Glu oraz jego pochodnych — fito-
chelatyn o wzorze (y-Glu-Cys) Glu, a takze
pochodnych dipeptydu y-Glu-Cys, nazywa-
nych fitochelatynami bezglicynowymi o wzo-
rze (y-Glu-Cys) (MEUWLY i wspotaut. 1995).
Szosta rodzina y-Glu-Cys peptydow sa fitoche-

latyny o wzorze (y-Glu-Cys) Gln, gdzie termi-
nalnym aminokwasem w budowie czasteczki
jest glutamina (KUBOTA i wspotaut. 2000).
Metalotioneiny (ang. metallothioneins,
MT), to niskoczasteczkowe bialka, bogate w
cysteing, majace zdolnoS¢ kompleksowania
jonow miedzi, cynku i kadmu poprzez gru-
py tiolowe reszt cysteinowych. W zaleznoSci
od potozenia reszt cysteinowych w taicuchu
polipeptydowym wydziela si¢ trzy klasy me-
talotionein. Wszystkie metalotioneiny roSlin-
ne wraz z grzybowymi zaliczane sa do klasy
drugiej metalotionein (COBBETT i GOLDSBRO-
UGH 2002). Metalotioneiny zostaly dobrze
scharakteryzowane u zwierzat, natomiast u
roSlin wyizolowano jedynie wiele genow i
cDNA metalotionein oraz dwa bialka: jedno
ze zboza (LANE i wspotaut. 1987) i jedno z
Arabidopsis (MURPHY i wspotaut. 1997). Su-
geruje sie rowniez mozliwoS¢ wykrycia trze-
ciego roSlinnego biatka metalotioneiny u Qu-
ercus suber (MIR i wspoétaut. 2004). Ogolnie
uwaza si¢, ze funkcja metalotionein u roslin
wiaze sie z ich mechanizmami detoksyfika-
¢ji i homeostazy jonOw metali, zwlaszcza jo-
noéw miedzi (COBBETT i GOLDSBROUGH 2002).
Wszystkie informacje dotyczace fizjologicznej
funkcji roSlinnych metalotionein oparte sa
jednak prawie wylacznie na badaniach eks-
presji genow metalotionein, co uniemozliwia
obecnie jednoznaczne stwierdzenie ich funk-
¢ji u roSlin. Wiadomo jest natomiast, ze ro-
slinne geny metalotionein wystepuja w for-
mie wielogenowych rodzin, ktérych poszcze-
g0lni czlonkowie wydaja si¢ by¢ niezaleznie
regulowani w zaleznosci od stadium rozwojo-
wego czy tez dzialania réznych bodzcow jak
zranienie, atak patogenu, stres oksydacyjny a
takze stres metali ciezkich. Udzial metalotio-
nein roSlinnych w mechanizmach tolerancji
na metale ciezkie potwierdzaja dodatkowo
komplementacyjne badania przeprowadzone
z udzialem drozdzy w ktorych wykazano, ze
heterologiczna ekspresja roznych genow MT
pochodzacych od Thlaspi caerulescens od-
powiada za wzrost ich tolerancji na miedz i
kadm, a wysoka tolerancja roSlin T. caerule-
scens populacji St Felix-de-Pallieres (okolice
Ganges we Francji) na kadm moze wynikac
z wyjatkowo wysokiego, konstytutywnego
poziomu ekspresji genow MT u tych roslin
(ROOSENS i wspoétaut. 2004). Ponadto prze-
prowadzone ostatnio badania wskazuja, ze
metalotioneiny moga rowniez funkcjonowac
u roslin jako donory/akceptory jonow metali
(np. Zn*") wzgledem enzymoéw i metalo-zalez-
nych bialek wiazacych si¢ z DNA, a przez to
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regulowac ekspresje genow i metabolizm ko-
morki (CASTIGLIONE i wspotaut. 2007).
Kwasy organiczne i aminokwasy stano-
wia wazna grupe chelatorow jonow metali
ciezkich, ze wzgledu na obecnos¢ w ich cza-
steczkach wysoce reaktywnych grup funk-
cyjnych zawierajacych O, N lub S. Ponadto,
roznice w zawartoSci kwaso6w miedzy tole-
rancyjnymi i nietolerancyjnymi ekotypami
roznych gatunkow roslin wskazuja, ze moga
one pehic¢ role komoérkowych chelatorow
jonow metali ciezkich. Wsrod kwasow orga-
nicznych najefektywniejszymi ligandami jo-
now metali ciezkich sa: cytrynowy, jablkowy,
malonowy, szczawiowy. Badania mozliwego
udzialu kwaséw organicznych w detoksy-
fikacji i transporcie jonoOw metali ciezkich
u roSlin dotycza w znacznej mierze pedow.
Wzrost stezenia kwasu jablkowego najcze-
Sciej obserwuje si¢ w tolerancji roSlin na
cynk, a u Zn-tolerancyjnych ekotypow Silene
vulgaris jest ono 4-7 razy wyzsze w liSciach,
w porownaniu z roSlinami nietolerancyjnymi
(MatHYS 1977). Korzenie badano rzadziej, ale
najczesciej zawartoS¢ kwasOw organicznych
w ich komorkach jest znacznie nizsza i ulega
mniejszym zmianom w odpowiedzi na stres
metali ciezkich. W dotychczas przeprowa-
dzonych badaniach potwierdzono aktywnos¢
kwasOw organicznych w tworzeniu potaczen
z jonami takich metali jak Al, Cd, Fe, Ni, i Zn
(KrOTZ i wspotaut. 1989, YANG i wspoOlaut.
1997, MA i wspoétaut. 2001, NIGAM i wspot-
aut. 2001). Kwasy organiczne w komorkach
roSlinnych sa produkowane glownie w mi-
tochondriach w cyklu Krebsa i w mniejszym
stopniu w glioksysomach w cyklu glioksalo-
wym. Gromadzone sa natomiast preferencyj-
nie w wakuolach. W roslinie transportowane
sa w ksylemie wraz z pradem transpiracyj-
nym, o czym Swiadczy wzrost ich stezenia
w soku ksylemu w nocy przy zahamowanej
transpiracji (SCHURR i SCHULZE 1996). Mozli-
wy jest rOwniez ich transport we floemie w
kierunku od lisci do korzeni (IMSANDE i To-
URAINE 1994). Istnieje wiele faktow przema-
wiajacych za istotna rola kwasoOw organicz
nych w utrzymaniu homeostazy jonéw metali
ciezkich u roSslin. Ich gromadzenie w waku-
oli, ktora w komorce jest miejscem akumula-
¢ji jonow metali ciezkich, ttumaczy sie jako
udzial kwasOw organicznych w detoksyfika-
¢ji jonow metali ciezkich u roslin. Mozliwos¢
taka potwierdza wysoka stabilnos¢ komplek-
soOw jonow metali ciezkich z kwasami orga-
nicznymi w warunkach kwasnego pH (5.5)
wakuoli (SALT i wspotaut. 1999). Natomiast

obecnos¢ kwasOw organicznych w tkankach
przewodzacych, zwicksza efektywnos¢ dhu-
godystansowego transportu jonow metali
ciezkich poprzez ograniczanie adsorpcji ich
wolnych jonéw na Sciankach naczyn oraz ich
migracji poza tkanki przewodzace (SENDEN i
WOLTERBEEK 1990). Obecnosci kompleksow
jonow metali ciezkich z kwasami organiczny-
mi w ksylemie sprzyja kwasne pH soku ksy-
lemu (SALT i wspolaut. 1999). Ponadto uwaza
sie, ze kwasy organiczne peilnia wazna funk-
cje w utrzymaniu wlasciwego pH w roznych
przedziatach komorek korzeni przy nadmia-
rze jonow dodatnich, np. aminowych (IM-
SANDE i TOURAINE 1994), co posrednio moze
rowniez wskazywaé na ich role w utrzymy-
waniu homeostazy przy nadmiarze jonoéw
metali ciezkich.

Sposrod aminokwasoéw najlepiej znanym
chelatorem jonow metali ciezkich u roslin
jest histydyna, tworzaca kompleksy gtownie
z jonami niklu (KRAMER i wspotaut. 1996), a
takze cynku (SALT i wspotaut. 1999) i miedzi
(PICH i SCHOLZ 1996). Histydyne wykrywano
glownie w ksylemie, zwlaszcza u hiperakumu-
lator6w niklu traktowanych wysokimi steze-
niami tego metalu (KRAMER i wspotaut. 1996).
Uwaza sie, ze aminokwas ten jest glownym
chelatorem jonéw niklu u roSlin w proce-
sach jego zatadunku do ksylemu i transporcie
dhugodystansowym (KERKEB i KRAMER 2003).
Nadekspresja jednego z enzymow szlaku bio-
sytnezy histydyny (ATP-PRT1) u Arabidopsis
thaliana zwickszala tolerancje¢ tych roSlin na
nikiel co wskazuje, iz konstytutywnie wysoki
poziom syntezy histydyny, spotykany u hiper-
akumulatorow niklu, moze stanowic jeden z
mechanizmow tolerancji tych roSlin na nikiel
(KRAMER i wspotaut. 1996, INGLE i wspoétaut.
2005). U T. caerulescens natomiast, histydyna
stanowi drugi, pod wzgledem ilosci, ligand
jonow tego metalu w liSciach i pierwszy w
korzeniach. Istnieja rOwniez badania, suge-
rujace funkcje histydyny jako podstawowe-
go liganda jonéw cynku w rozwijajacych si¢
i starzejacych komorkach. Komorki na tym
etapie rozwoju charakteryzuja si¢ duza za-
wartoscia jonow cynku, ktore ze wzgledu na
brak wyksztatlconych przedziatow komorko-
wych gromadzone sa w cytozolu. Wyzsze pH
cytozolu w stosunku do wakuoli powoduje
z kolei, ze w tych warunkach kompleksowe
polaczenia jonow cynku z kwasami organicz-
nymi sa stabsze niz z histydyna (KUPPER i
wpotaut. 2004). Niebialtkowy aminokwas ni-
kotianamina, znany jest u roslin jako chelator
jonow zelaza (Fe* i Fe’") oraz w mniejszym
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stopniu jonoéw miedzi i cynku (VON WIREN
i wspotaut. 1999, WnNITZ i wspotaut. 2003).
Do podstawowych funkcji nikotianaminy
u roSlin nalezy utrzymanie homeostazy wy-
mienionych jondw w calej roslinie (CURIE i
BRIAT 2003, WNITZ i wspotaut. 2003). Funk-
cjonuje ona miedzy innymi jako chelator jo-
now zelaza, miedzi i cynku podczas transpor-
tu we floemie, jako chelator jonow miedzi i
cynku podczas transportu w ksylemie, oraz
jako chelator jonow zelaza w procesie rozla-
dunku ksylemu. Sugeruje si¢ rOwniez udziat
nikotianaminy w sekwestracji jonOw zelaza
w wakuoli w warunkach ekspozycji roslin
na wysokie dawki tego metalu (HAYDON i
COBBETT 2007). Istnieja badania wskazujace
na role nikotianaminy w procesach toleran-

¢ji i hiperakumulacji jonow cynku i niklu
u roSlin. Transgeniczna nadekspresja synta-
zy nikotianaminy u Arabidopsis lub tytoniu
zwickszala tolerancje tych roslin wzgledem
niklu (DOUCHKOV i wspoétaut. 2005, Kim i
wspotaut. 2005). Podobnie u hiperakumula-
tora cynku A. thaliana obserwowano wyzszy
poziom ekspresji genéw syntazy nikotianami-
ny w porOwnaniu z pokrewnym gatunkiem
nie bedacym hiperakumulatorem cynku A.
thaliana a heterologiczna ekspresja genow
syntazy nikotianaminy pochodzacych od A.
thaliana AhNAST2 i AhNAS3 odpowiednio u
S. pombe i Saccharomyces cerevisiae wyka-
zala u tych organizmOw wzrost tolerancji na
cynk (TALKE i wpotaut. 20006).

KOMPARTMENTACJA JONOW METALI W KOMORKACH KORZENI I LISCI

Rozne organella komorkowe wykazuja
rozne zapotrzebowanie na okreSlone jony
metali. WickszoS¢ biomolekul zawierajacych
Fe, Zn lub Cu jest zlokalizowana poza cyto-
zolem, dlatego tez dostarczenie odpowied-
niej iloSci jonow metali ciezkich do tych
przedzialow jest konieczne dla zachowania
homeostazy w komoérce (GROTZ i GUERINOT
2006, KRAMER i wspotaut. 2007). Szczegdlne
znaczenie odgrywa sekwestracja jonow me-
tali ciezkich w wakuoli, ktéra u roslin petni
funkcje organellum gromadzacego zbedne i
toksyczne substancje w komorce. Proces ten
ma rowniez kluczowe znaczenie w detoksy-
fikacji jonow metali ci¢zkich u roslin. Uwaza
si¢, ze rodzaj ligandu moze okresla¢ kierunek
transportu jonow metali ciezkich w roSlinie.
I tak, jony metali ciezkich przeznaczone do
magazynowania w wakuolach komorek ko-
rzenia moga by¢ kompleksowane przez PC,
metalotioneiny (EVANS i wspotaut. 1992), a
jony kierowane do transportu w ksylemie
moga by¢ kompleksowane przez histydyne,
nikotianamine¢ (KRAMER i wspotaut. 1996) lub
cytrynian (SENDEN i wspoétaut. 1994). Pew-
na funkcje w tym wzgledzie przypisuje si¢
rowniez metalochaperonom, wystepujacym
u roslin biatkom, aktywnym w dostarczaniu
jonow metali do specyficznych bialek w ob-
rebie komorki (GROTZ i GUERINOT 2006). Su-
geruje si¢, ze podobnie jak to jest u drozdzy
metalochaperony moga by¢ odpowiedzialne
za transport jonow miedzi do transporterOw
RAN1 w blonie pecherzykOow aparatu Golgy-
’ego (HIMELBLAU i AMASINO 2000), za dostar-
czanie jonoOw miedzi biatkkom chloroplasto-

wym takim jak plastocyjanina i dysmutaza
nadtlenkowa (ABDEL-GHANY i wspotaut. 2005)
oraz transport jonow miedzi do mitochon-
driow w warunkach stresowych (BALANDIN i
CASTRESANA 2002). Ponadto w kompartmen-
tacji jonow metali ciezkich w roéznych prze-
dzialach komoérkowych, zasadnicza role od-
grywaja transportery blonowe zlokalizowane
w btonach tych organelli.

Sciana komorkowa jest mechaniczna i
chemiczng bariera dla swobodnego wnikania
metali do symplastu i u niektérych gatun-
kow moze zatrzymywaé 80-95% iloSci meta-
lu pobieranego przez komorki, co wykazano
zwlaszcza dla jonow miedzi, cynku, otlowiu i
niskich stezen glinu. Akumulacje jonow me-
tali obserwuje si¢ tu najczeSciej w przestrze-
niach miedzy micellami celulozy. ROwniez
grupy karboksylowe kwasow poligalaturono-
wych, skladnikow chemicznych budujacych
Sciany komoérkowe, sa zaangazowane w two-
rzenie kompleksow z jonami metali. Podob-
na chelatujaca role odgrywaja zwiazki feno-
lowe obecne w Scianie komorkowej. Oprocz
elektrostatycznego wiazania do grup karbok-
sylowych lub innych grup obdarzonych ta-
dunkiem, w Scianie komorkowej opisano tez
trwate wiazanie jono6w metali. Wykryto i wy-
ekstrahowano takie trwate kompleksy jonow
miedzi z bialkami ze Scian komérkowych ro-
slin Armeria maritima (NEUMANN i wspolaut.
1995).

Rosliny tolerancyjne na metale ci¢zkie
moga akumulowac ich jony w idioblastach.
U A. maritima rosnacej na glebach bogatych
w miedz, idioblasty, nazywane komorkami
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taninowymi, chelatuja miedZz poprzez grupy
hydroksylowe zwiazkéw fenolowych. Nie
stwierdzono takiej funkgcji idioblastow w ro-
Slinach A. maritima uprawianych na glebach
bogatych w cynk, u ktorych gromadzony jest
on gltéwnie w Scianach komoérkowych.

W akumulacji metali u roslin biora row-
niez udziat jednokomorkowe lub wieloko-
morkowe wtoski. Mechanizm ten obserwuje
si¢ u hiperakumulatorow jak i gatunkOow nie
akumulujacych metali. Przeprowadzone bada-
nia potwierdzaja udzial wloskOw sekwestra-
¢ji jonow otowiu (Nicotiana tabacum) (MAR-
TELL 1974), kadmu (Brassica juncea) (SALT
i RAUSER 1995), niklu (Alyssum lesbiacum)

(KRAMER i wspotaut. 1997), cynku (Avicennia
marina) (MACFARLANE i BURCHETT 1999).

Rowniez ekskrecja pelni wazna role w
kompartmentacji i wydzielaniu metali u me-
talofitoOw. ERNST i wspotaut. (1992) oraz NEU-
MANN i wspotaut. (1995) opisuja wydzielanie
metali ciezkich przez gruczoly solne epider-
my liScia u roSlin A. maritima, a NEUMANN i
wspolaut. (1997) przypisuja taka role hyda-
todom w roSlinach Minuartia verna. W tole-
rancyjnych roslinach S. vulgaris, metale ci¢z-
kie wydzielane sa z komorek na powierzch-
nie liSci przez ektodesmy (BRINGEZU i wspot-
aut. 1999).

PHYSIOLOGICAL ASPECTS OF PLANT HEAVY METAL TOLERANCE
SUMMARY

It is a common characteristic of all life forms
that some of the elements present in the environ-
ment are accumulated and others are rejected. The
rates of accumulation are necessarily governed by
physiological requirements rather than toxicity. Be-
cause metals like Ca, Mg, Fe, Cu, Zn, Mn, Mo, Ni
are essential for normal running a vast number of
metabolic processes, plants evoke special systems
of metal uptake and transport during evolution. On
the other hand, the same metals present in an ex-
cess in plant cells may become seriously toxic to
the cells. Moreover, the low specificity of the metal
uptake and transport systems makes them to func-
tion also as an entrance for nonessential and toxic
substances (Cd, Pb). The existence of a complex sys-
tems for metal uptake and transport processes, able
to respond to continuously changing environmental
conditions, is necessary for maintaining metal home-
ostasis in plants. It is highly probable that these

complex systems of metal uptake and transport
can function as systems of heavy metal tolerance in
plants, as well. According to the recent reports, the
main processes involved in maintaining heavy metal
homeostasis in plants are: metal ions mobilization
and uptake from the soil, their short distance trans-
port in roots, complexation by different ligands in
cytosol, compartmentation in root cells, xylem load-
ing and long distance transport in xylem, distribu-
tion in shoots, xylem unloading, ions trafficking
in apoplastic and symplastic passage of leave cells,
their chelating in cytosol and compartmentation in
leave cells and structures. Although some of these
processes are well recognized, a number of them re-
main still enigmatic. It is strongly believed that fur-
ther investigation of these processes should help to
explain differences in metal tolerance between plant
varieties as well as the phenomenon of heavy metal
hyperaccumulation in plants.
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