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MECHANISMEN DER SCHWERMETALLRESISTENZ

WILFRIED ERNST

Abstract

Heavy metal tolerant plants have no mechanism of preventing heavy metal to enter the cell,
with the exception of developing a low exchange capacity in the roots. The significant feature
of metal tolerance is the prevention of heavy metals from exerting disturbance in the metabolic
system of the cells. In roots of some heavy metal tolerant plants the cell wall play an impotant
role in acting as a heavy metal accumulator. In leaves and stems, however, the cell vacuole sys-
tem is the main place of heavy metal deposition. Some microorganisms excepted, angiosper-
mous plants have not developed heavy metal resistant enzymes or specific heavy metal rich
metabolites. The physiological basis of tolerance is the increase in the production of malate and
oxalate in zinc tolerant plants and of phenolic compounds in copper tolerant populations. It is
suggested that these properties fulfil the conditions of the high specifity of heavy metal toleran-
ce, according to the different stability constants. The maintainance of tolerance require so
much energy that tolerant plants have a lower biomass production and that they are not able to
withstand the competition with non-tolerant populations on normal soils.

Pflanzen, die in einer Anzahl kontrastierender Standorte vorkommen, sind gewdhn-
lich in eine Reihe verschiedener Populationen differenziert, die besondere Anpas-
sungen an diese Extremstandorte entwickelt haben. Eine solcher hohen Spezialisa-
tionen ist die Resistenz von Pflanzenpopulationen gegen hohe Schwermetallkonzen-
trationen in Boden und Wissern, wie sie natiirlicherweise, d.h. primar iiber anste-
henden Erzkorpern oder sekundir auf Halden des Erzbergbaues, in der Nihe von
Schwermetallhiitten und auf jenen Kulturbdden zu finden sind, die durch schwer-
metallhaltige Pestizide kontaminiert wurden. Die Anpassung an jene Schwermetall-
konzentrationen, die normalerweise schon toxisch sind, ist mit Ausnahme der Gym-
nospermen in allen Pflanzenklassen entwickelt worden, von den Bakterien bis zu
den Angiospermen (u.a. UCHIDA et al. 1973 fir Bakterien, STOKES et al. 1973
fur Algen, ASHIDA et al. 1963 fiir Pilze, URL 1956 fiir Moose, DUVIGNEAUD &
DENAYER-DE SMET 1963 fiir Farne, ERNST 1974 fiir Angiospermen). Die Auf-
klirung der Mechanismen, die dieser Schwermetallresistenz zugrunde liegen, hat in
den letzten Jahren grofe Fortschritte gemacht und mehr Klarheit in die Physiologie
schwermetallresistenter Pflanzen gebracht.

1. Parameter der Schwermetallresistenz.

Die Hohe und die Art der Resistenz ist durch einige Parameter mefibar. Sie a8t sich als
Anderung der Stoffproduktion von toleranten und intoleranten Populationen
derselben Art bei steigender Schwermetallernihrung fassen. Alle unter diesem As-
pekt durchgefithrten Experimente haben stets eine héhere Schwermetallvertriglich-
keit der Populationen mit Provemcnzen von schwermetallreichen Substraten erge-
ben. Dabei sind die Pflanzen nur gegen jene Schwermetalle resistent, die im Uber-
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schufd des urspriinglichen Wuchsortes vorhanden sind; d. h. es liegt eine schwer-
metallspezifische Resistenz vor. Dariiber hinaus unterscheiden sich die schwerme-
tallresistenten Arten untereinander deutlich in der Hohe der ertragenen Schwerme-
tallmengen (Abb. 1, RUTHER 1967). Zu demselben Ergebnis fithren auch jene
Experimente, in denen als Teilaspekt der Stoffproduktion nur die Wachstumsrate
der Wurzeln unterschiedlich toleranter Populationen in schwermetallarmen und
schwermetallreichen Medien (,,rooting technique*) verglichen wird (WILKINS
1957, JOWETT 1964, BRADSHAW et al. 1965, McNEILLY & BRADSHAW 1968,
HOWARD-WILLIAMS 1970, ALLEN & SHEPPARD 1971, MATHYS 1973,
REILLY & REILLY 1973). Auch mit Hilfe der Methode der vergleichenden Proto-
plasmatik wird die spezifische Schwermetalltoleranz oberirdischer Organe von
Schwermetallpflanzen manifest (REPP 1963, GRIES 1966, RUTHER 1967,
ERNST 1972). Lediglich fiir Nickel zeigen zinkresistente Populationen von Grami-
neen, Caryophyllaceen und Leguminosen eine Kotoleranz, ohne daf} dieses Element
im Uberschuﬁ im Boden vorhanden ist.
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Abb. 1. Zinkresistenz der Epidermiszellen von diversen Populationen von Silene cucubalus und
zinktoleranten Populationen von Arten des Violetum calaminariae vom Breiniger Berg Aachen
nach 48stiindiger Inkubation mit gestaffelten Zinksulfatlosungen (n. GRIES 1966, RUTHER
1967, ERNST 1974 verindert).
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2. Schwermetallresistenz durch AusschluBmechanismen der Pflanze.

Seit LEVITT (1958) wird bei allen Resistenzen zwischen der eigentlichen Toleranz,
d.h. der Auseinandersetzung der Zellen mit dem Extremfaktor, und dem ,,avoi-
dance, d.h. der Umgehung der StreBwirkung durch zusitzliche Abwehrreaktionen,
unterschieden. Okophysiologisch hoch angepafite Arten haben hiufig beide Formen
entwickelt. Die fiir Schwermetallboden giinstige Losung wire ein Ausschlufd der
Schwermetalle von der Ionenaufnahme. Zwar treten bei der Schwermetallaufnahme
eine Reihe von Interaktionen auf: So werden z.B. organische Schwermetallverbin-
dungen in geringerem Umfang aufgenommen als ionogene (TURNER & GREGORY
1967, ERNST 1968), reichliche Kalzium- und Phosphatangebote verringern die
Aufnahmequote (JOWETT 1964, ERNST 1968) und unter den Schwermetallen
kommt es durch Ionenantagonismus zur Konkurrenz um denselben Carrier (BO-
WEN 1969, EPSTEIN 1972, ERNST 1972, MATHYS 1973, ERNST et al. 1974).
Doch scheint es eine allgemeine Regel zu sein, dafl Pflanzen toxische bzw. in hohen
Dosen toxisch wirkende mineralische Elemente von der Aufnahme nicht ausschlies-
sen kdonnen. Darum enthalten Schwermetallpflanzen z.T. erhebliche Mengen dieser
Elemente in ihren Organen, wobei die diversen Schwermetalle pflanzenarten: und
elementspezifischen Verteilungsmustern unterliegen (Tab. 1).

Tabelle 1. Hochste, ohne Schaden ertragene Schwermetallgehalte in Blittern und Wurzeln
einiger Schwermetallpflanzen.

Pflanzenart Element Schwermetallgehalt Organ Autor(en)
(mg/kg Trockensubstanz)
Psychotria Ni 45000 Blatt JAFFRE &
douarrei 92500 Wurzel SCHMID (1974)
Minuartia Pb 11400 Blatt ERNST (1974)
verna 26300 Wurzel
Thlaspi Zn 25000 Blatt ERNST
alpestre 11300 Wurzel
Trachypogon Cu 8 Blatt REILLY&
spicatus 2745 Wurzel REILLY (1973)
Pearsonia Cr 490 Blatt ERNST
metallifera 1620 Wurzel
Acrocephalus Co 1490 Blatt DUVIGNEAUD
robertii & DENAYER-
DE SMET
(1960)
Minuartia Ccd 350 Blatt ERNST
verna 380 Wurzel

Die Ursache der besseren Schwermetallvertriglichkeit liegt aber auch nicht in
einer Einschrinkung der Schwermetallaufnahme, wie EARLEY (1943) fiir Vicia
faba gezeigt haben wollte. Denn in allen vergleichenden Untersuchungen haben
schwermetalltolerante und -intolerante Populationen hoherer Pflanzen identische
Mengen an Zink, Kupfer, Blei, Nickel und Kadmium absorbiert (BRADSHAW et al.
1965, TURNER & GREGORY 1967, PETERSON 1969, ERNST 1972b, MATHYS
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1973). Lediglich niedrige Kationenumtauschkapazititen der Wurzeln fithren zu
einer Verminderung der Schwermetallaufnahme, wie eigene Experimente an einigen
kupferresistenten Populationen von Silene cucubalus ergeben haben (ERNST
1972). Allerdings ist die Selektion auf niedrige Kationenumtauschkapazitit ein von
der Schwermetallresistenz unabhingig mendelndes Merkmal.

3. Schwermetallresistenz durch Stoffwechselinderung.

Es scheint demnach die Schwermetalltoleranz einen spezielien internen Metabolis-
mus zu implizieren. Obgleich einige Schwermetalle essentielle Funktionen in biolo-
gischen Systemen, meist als Enzymaktivatoren erfiillen, fithrt ein Uberschuf’ an
diesen Elementen stets zur Toxizitdt. Schwermetalltolerante Pflanzen missen dieser
Toxizitit in gewissen Umfang widerstehen, indem sie entweder die Schwermetalle
daran hindern, in den Metabolismus einzugreifen oder schwermetallempfindliche
Strukturen zu erreichen, oder indem sic eine Anderung der Enzyme derart bewir-
ken, daf} sie in Gegenwart hoherer Schwermetallkonzentrationen normal arbeiten
konnen.

a. Bedeutung der Zellwand fiir die Schwermetallresistenz

Die Behinderung des Eingriffs der Schwermetalle in den Metabolismus ist eigentlich
ein ,,avoidance‘ auf Zellniveau und wird von allen, auch von nicht-schwermetallre-
sistenten Pflanzen in gewissem Umfang praktiziert. Schwermetalle mit einer hohen
Affinitdt zu den Carboxylgruppen der Zellwinde, insbesondere Quecksilber, Chrom
und Blei, werden zu mehr als 90% in den Zellwinden der Wurzelrinde festgelegt
(ERNST 1972). Auch die mobileren Schwermetalle Zink, Nickel, Kupfer, Kadmium
und Mangan kdnnen bis zu 80% im Cortex der Wurzel gefunden werden.

Tabelle 2. Prozentualer Anteil der Zellwinde am Gesamtzinkgehalt der Wurzelzellen unter-
schiedlich schwermetalltoleranter Populationen von Agrostis tenuis in zinkarmen und -reichen
Nihrmedium.

*Zn = zinktolerant, *Cu = kupfertolerant, ~Zn, ~Cu = zink- resp. kupfer-intolerant.

Provenienz Resistenz Youaler Zn— Zinkgehalt Autor
Anteil der im Nihrme-
Zellwand dium (mg/1)

New Zeland “Zn, "Cu 24,3 0.050 PETERSON 1969
33,6 5,000

Weiberg “Zn, Cu 44,2 0,065 MATHYS 1973
34,0 13,070

Parys Mountain ~Zn, *Cu 39,5 0,065 TURNER 1970
56,2 7,500

Marsberg ~Zn, *Cu 41,5 0,065 MATHYS 1973
33,0 13,070

Goginan *Zn, ~Cu 80,7 0,050 PETERSON 1969
67,3 5,000

Trelogan *Zn, ~Cu 60,7 0,065 TURNER 1970
90,6 7,500

Blankenrode *Zn, “Cu 41,9 0,065 MATHYS 1973
51,6 13,070
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Vergleichende Untersuchungen an schwermetalltoleranten und -intoleranten
Populationen einiger Gramineen, Caryophyllaceen und Labiaten weisen darauf hin,
dafl der Mechanismus der Toleranz z.T. auf Differenzen in der internen Verteilung
der Schwermetalle basiert (Tab. 2).

So findet MATHYS (1973) bei steigendem Zinkgehalt des Nihrmediums einen
Anstieg dieses Schwermetalles in der Zellwandfraktion der Wurzeln einer zinktole-
ranten Population von Agrostis tenuis, wihrend der Zinkanteil in den Zellwidnden
der Wurzeln von zinkintoleranten Populationen bei gleichem Ausgangswert fiir alle
untersuchten Pflanzen abnimmt. Hingegen haben die von TURNER (1969, 1970)
und Mitarbeitern (1967, 1971, 1972) sowie von PETERSON (1969) analysierten
Populationen von Agrostis tenuis von Anfang an héhere Zinkakkumulationsraten in
den Wurzelzellwinden zinkresistenter Pflanzen, reagiercn aber auf steigende Zink-
ernihrung mit Steigerungen der Zellwandkapazitit fiir Zink. In eigenen Experimen-
ten mit Festuca ovina und Silene cucubalus reagierte nur die Graminee mit ciner
steigenden Akkumulationsrate, wihrend die Caryophyllacee keine Verinderung
weder in der Zink- noch in der Kupferverteilung erfahren hat. Deshalb sind die von
den englischen Autoren als effizienteste Mechanismen diskutierten Unterschiede in
der Schwermetallakkumulation der Wurzelzellwinde nur Teilaspekte der Schwer-
metalltoleranz, zumal in den Blittern bei steigenden Schwermetallgaben die Bedeu-
tung der Zellwand fiir cine Regulation gering wird. Vor allem wird das Phinomen
der protoplasmatischen Resistenz schwermetalltoleranter Arten nicht erklirt.

b. Schwermetalltoleranz des Protoplasmas

In den Vakuolen vor allem der Blattzellen von schwermetallresistenten Pflanzen
kénnen hohe Schwermetall-, insbesondere Zink- und Nickelmengen konzentriert
sein, die bis zu 90% der totalen Gehalte ausmachen (ERNST 1968, 1974). Diese
Anreicherung von Schwermetallen setzt einen Transport dieser Elemente durch das
Plasma voraus, ohne dafd es zu Interaktionen mit schwermetallsensitiven Strukturen
kommt. Die entscheidenden Mechanismen der Schwermetalltoleranz liegen also im
Protoplasten, wobei drei Moglichkeiten in Betracht kommen: 1. ein intensivierter
Carrier-Transport der Schwermetalle von der Zellwand zur Vakuole. 2. die Evolu-
tion schwermetallresistenter Enzyme. 3. die Umsteuerung des Stoffwechsels ciniger
Metabolite.

Ein verstirkter Transport von Schwermetallionen mit Hilfe von Carriern kann
aus Versuchen mit Agrostis tenuis (MATHYS 1973) und Silene cucubalus (ERNST
n.p.) nicht abgeleitet werden. Denn bei gleicher Zink- und Kupferakkumulation in
den Zellwinden von Blatt- und Sprofizellen schwermetalltoleranter und -intoleran-
ter Pflanzen wird auch eine gleich hohe, bei intoleranten Pflanzen z.T. sogar noch
hohere Schwermetallmenge in der Vakuole registriert. Dagegen sollten Transportdif-
ferenzen zu Verschiebungen in der Schwermetallverteilung fithren, so dafy der Ge-
danke an besonders aktive Carrier keine Losungsrealitit ist.

Erste Anhaltspunkte fiir die Evolution schwermetallresistenter Enzyme wurden
von HORIO et al. (1956) in Mycobacterium tuberculosis avium und von MURAY A-
MA (1961) in Saccharomyces cerevisiae gefunden. In beiden Fillen erwiesen sich
die Enzyme des Tricarbonsdurezyklus von kupfertoleranten Populationen gegen
Kupfer resistenter als diejenigen von kupfer-intoleranten Populationen. Hingegen
konnten bei Hoheren Pflanzen bisher keine Unterschiede in der Schwermetallresis-
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tenz von Enzymen entdeckt werden. So ist die Nitratreduktase von kupfer- und
zinktoleranten Populationen von Silene cucubalus genauso sensitiv wic dicjenige
schwermetallintpleranter Populationen, wobei innerhalb der Schwermetalle die
Toxizitit vom Kupfer iiber Kadmium, Zink, Nickel, Kobalt, Blei zum Mangan hin
abnimmt (ERNST et al. 1974, MATHYS 1975). Desgleichen konnte MATHYS
(1975) weder in vivo noch in vitro spezifische Resistenzeigenschaften anderer essen-
tieller Enzyme, wie der Malatdehydrogenase (MDH), der Glucose-6-phosphat-De-
hydrogenase (G6P-DH) noch der Isocitrat-Dehydrogenase (ICDH) schwermetalltole-
ranter Pflanzen entdecken. Damit verhalten sich die Enzyme schwermetallresisten-
ter Pflanzen dhnlich wie diejenigen von Halophyten (FLOWERS 1972, v. WILLERT
1974), wenn auch im letzteren Fall die allein brauchbaren Vergleiche auf Popula-
tionsebene noch vollig fehlen. Eine Entwicklung salz- (HOLMES & HALVORSON
1963) und schwermetallresistenter Enzyme ist offenbar nur bei Mikro-Organismen,
nicht jedoch bei Phanerogamen moglich.

Eine andere Moglichkeit der Schwermetalltoleranz ist die Umsteuerung des
Stoffwechsels derart, da spezifisch schwermetallreiche Metabolite oder Komplex-
oren entstehen. Der von Selen- und Fluorresistenten Pflanzen beschrittene Weg der
Bildung spezifisch mineralreicher Verbindungen wie Selenomethionin, Sclenocy-
stein oder Fluoracetat (PETERSON & BUTLER 1971, SHRIFT 1972; PETERS
1954, DE OLIVEIRA 1963) ist von den Schwermetallpflanzen nicht eingeschlagen
worden. Kupferresistente Populationen von Saccharomyces cerevisiae konnen durch
Anderung des Schwefelmetabolismus soviel Sulfhydryl produzieren, da® iiber-
schiissiges Kupfer als Kupfersulfid an der Zellperipherie aus dem aktiven Stoffwech-
sel entfernt wird (ASHIDA & NAKAMURA 1959). Doch konnte SENO (1963)
zeigen, daB keine genetische Bindung zwischen Sulfidproduktion und Kupferresis-
tenz besteht und dafl beide Eigenschaften unter getrennter genetischer Kontrolle
stehen. In Experimenten mit anderen schwermetallresistenten Hefen und mit den
Angiospermen Agrostis tenuis sowie Silene cucubalus wurden keine Anderungen des
Schwefelstoffwechsels beobachtet (NAKAMURA 1962, TURNER 1967, ERNST
n.p.).

Damit bleibt fiir die Grundlagen der Schwermetalltoleranz nur der Weg der
Komplexoren iibrig, der aber hinreichend viele Moglichkeiten bietet, um auch die
hohe Spezifitit der Schwermetalltoleranz zu erkliren. So haben LYON et al. (1969)
in den Blittern der Myrtacee Leptospermum scoparium von chromreichen Béden
Neuseelands einen Trioxalatchromat-Komplex nachgewiesen. REILLY (1972) er-
wigt die Moglichkeit einer Chelierung von Kupfer durch Peptide in der kupfertole-
ranten Labiate Becium bomblei, wihrend PETERSON (1969) solche Komplexe in
zinktoleranten Pflanzen vergeblich gesucht hat. MATHYS (1974) konnte durch
vergleichende Untersuchungen an diversen Populationen von Silene cucubalus zei-
gen, daf zinktolerante Pflanzen einen hoheren Malat- und Oxalatpegel haben als
zinkintolerante. Hier ist diese Malatakkumulation weder als Kompensation hoher
Kationenaufnahme bei niedriger Anionenaufnahme (OSMOND & LATIES 1969)
noch als Fehlen des'Malic Enzyms wie bei iiberflutungsresistenten Pflanzen
(TYLER & CRAWFORD 1970) zu verstehen; denn eine Erhohung des Malatpegels
bleibt auch bei steigenden Zinkgaben in den zinkintoleranten Pflanzen weiterhin
aus. Im Gegensatz zur Zinktoleranz wird die Kupfertoleranz durch Bindung des
Kupfers an Polyphenole geregelt. Diese Differenzen des Metabolisms sind offenbar
die Grundlage der spezifischen protoplasmatischen Resistenz. Ingesamt zeigt aber
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das Verhalten der Schwermetallpflanzen, da dic Trennung zwischen ,,avoidance*
und Toleranz, wie sie seit LEVITT gehandhabt wird, fiir Pflanzen mineralischer
Extremstandorte nicht praktikabel ist, da die Toleranz Hoherer Pflanzen nur ,,avoi-
dance‘‘ auf Zellniveau ist.

Zum Schlufl sollen noch die Kosten abgeschitzt werden, die mit dem Resistenz-
mechanismus verbunden sind. Schon die ersten vergleichenden Studien unterschied-
lich schwermetalltoleranter Populationen von Silene cucubalus durch BAUMEI-
STER (1954) ergaben eine geringere Stoffproduktion der toleranten gegeniiber into-
leranten Pflanzen, die nicht durch eine erhohte Zellatmung bedingt ist. Seitdem
wurden diese Befunde bei allen untersuchten Arten bestitigt. Generell ist die Stoff-
produktion schwermetalltoleranter Pflanzen um 20 bis 50% reduziert; d.h. der
Unterhalt der Schwermetallresistenz verschlingt Energie und benachteiligt die Arten
im intra- und interspezifischen Wettbewerb (COOK et al. 1972). Deshalb bleiben
die schwermetalltoleranten Pflanzen trotz der dominanten Vererbung der Schwer-
metallresistenz stets auf den schwermetallreichen Standort beschrinkt.
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