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RESUMEN

Se debate el cardcter critico de los términos “metal pesado” y “‘estrés”, la impor-
tancia de las relaciones en el entorno medio ambiente/planta, la pluralidad de los meca-
nismos de respuesta de las plantas frente a la toxicidad por metales pesados, los posibles
niveles y secuencias de accion primaria y secundaria, y el papel de la compartimentacién
intercelular, celular y subcelular en los mecanismos de respuesta de las plantas. Se discuten
los mecanismes de resistencia o tolerancia que pueden desarrollar algunas plantas con
valor adaptivo frente a la toxicidad para el metal.
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SUMMARY

PLANT RESPONSES TO HEAVY METAL CONTAMINATION

After a short introduction considering the terms “heavy metal” and “‘stress”, the
importance of the relationship environment/plant, the mechanisms of plant responses
to heavy metal stress, and the possible levels and sequeces of primery and secondary
responses are discussed. The role of metal compartmentation at the intercellular, ce-
llular and sebcellular level in the response mechanisms of plants and the mechanisms
of resistance or tolerance developed by certain plants adapted to toxic levels of metals
are discussed.

Key words: Metal. Plant. Tolerance. Toxicity.

INTRODUCCION

El término ‘“metal pesado’ suele ma de 20 (Barceldé y Poschenrieder,
definirse como metales cuyo peso 1990; Breckle, 1991). No obstante,
especifico supera a 5 g cm™ o que dicha definicién es algo convencional
tienen un nimero atémico por enci- y, sobre todo, poco uniforme cuando

Parte de nuestro trabajo experimental utilizado en esta revisién ha sido financiada
por CAICYT PB 85-0010 y DGICYT PB 88-0234.
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se consideran sus propiedades fisi-
co-quimicas y sus funciones biolé-
gicas. Asi, desde el punto de vista
de los sistemas vivos, entre los me-
tales pesados hay nutrientes esen-
ciales (Fe, Mn, Zn, Cu y Mo), ele-
mentos beneficiosos bajo ciertas
circunstancias (Ni, Cr, V, Ti, etc.)
y elementos que, hoy por hoy, no
se considera que tengan funciones
en los seres vivos (Cd, Hg, Pb, Tc,
etc.) (Barceld y Poschenrieder, 1989).

De aqui el valor critico de dicha
definicién y las razones y amplitud
de discordancia a la hora de inter-
pretarla, que van desde la no acepta-
cién del término (Nieboer y Richard-
son, 1980) y su sustitucion por otros
(“‘elemento traza”, ‘“metal traza’)
(Phipps, 1981) al establecimiento
de una clasificacion que relaciona los
mecanismos de toxicidad con la ten-
dencia quimica de estos metales a
formar complejos con diversos ligan-
dos (Nieboer y Richardson, 1980).
No obstante, tal como puntualiza
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Tiller (1989), el término metal pe-
sado puede ser una denominacioén
globalizadora, 0til para los metales
clasificados como polucionantes am-
bientales. En este articulo usaremos
el término en este sentido incluyen-
do asi al aluminio que, si bien no
es ‘““pesado”, si que juega un impor-
tante papel como metal téxico en
ambientes acidos (Sigel y Sigel,
1988).

También estrechamente ligado a
este articulo estd el término de ‘‘es-
trés”. Seyle (1973) establecié, por
primera vez en 1936, el caricter
dindmico del sindrome general del
estrés para el caso del hombre. Lo
defini6 como un estado de ‘‘tensién”’
del organismo y distinguié entre
reacciones especificas e inespecifi-
cas del factor de estrés. De especial
interés en esta vision es el enfoque
en los cambios de respuesta al con-
siderar el comportamiento del orga-
nismo respecto al factor de estrés o
sobrecarga. Tras una fase de alarma,
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que produce la reaccion al estrés,
se inicia un periodo de restitucion
que puede llevar a una fase de resis-
tencia. Esta puede culminar en una
fase de agotamiento en los casos de
lesiones crénicas (Fig. 1).

Como vemos, en este concepto
estd implicito el caracter de sobre-
carga del factor de estrés y el estado
de respuesta o tensidn que genera
en el organismo. Modernamente se
tiende a ver el estrés, con cardcter
general, . como cualquier situacion
que se aparta de la situacion 6ptima
y que genera asi una cadena de res-
puestas, positivas y negativas, en
el organismo. Estas respuestas pue-
den tener diferente grado adaptivo,
seglin el factor desencadenante y las
caracteristicas genéticas y fenotipi-
cas de la especie y variedad.
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Si nos referimos especificamente
a las plantas, desde los anos 1970
ha avanzado especialmente este cam-
po de estudio. Punto clave de la
evolucion del concepto y enfoque
del estrés en las plantas han sido la
obra meritoria de Levitt (1980), al
equiparar la planta con un sistema
fisico que permite al andlisis cuali-
tativo y cuantitativo de las respuestas
y, més recientemente, el enfoqu-
ecofisiologico de Larcher (1987) y
otros autores, En la terminologia
de Levitt ‘“‘stress” y ‘‘strain” (estrés
y tensiéon) son los términos inte-
grantes del modelo que define el
grado de resistencia y que repre-
sentan, respectivamente, los para-
metros y naturaleza del factor de-
sencadenante y la reaccién que pro-
vocan en el interior del sistema.

RESPUESTAS DE LAS PLANTAS A LA TOXICIDAD POR METALES
PESADOS: ALTERACIONES ESTRUCTURALES, FISIOLOGICAS
Y BIOQUIMICAS

La heterogeneidad quimica de los
metales pesados y los distintos
grados de afinidad en relacién con
los ligandos con oxigeno (elementos
de la ““clase A’’), con N o S (elemen-
tos de la ‘“‘clase B’’) o con ambos
(elemento de la clase ‘borderline”)
(Nieboer y Richardson, 1980) ex-
plica las funciones y acciones biol6-
gicas tan dispares de estos elementos
e incluso la diversificacion entre
elementos esenciales y no esencia-
les para las plantas.

A la hora de considerar las accio-
nes fisiologicas hay una serie de
puntos clave a tener en cuenta:

a) Mecanismos de absorcidn, trans-
porte y acumulacion de los me-
tales por la planta.

b) Mecanismos primarios de su to-
xicidad a nivel molecular, celu-
lar y subcelular,

¢) Mecanismos secundarios de in-
terferencia con los. procesos
funcionales de las plantas.

d) Mecanismos de respuesta ho-
meostatica que, en algunos
casos, conducen a

e) Mecanismos de resistencia fren-
te al metal pesado.

a) Mecanismos de absorcion, trans-
porte y acumulacién

La Tabla 1 muestra la diversidad
de concentraciones, referida a algu-
nos elementos metdlicos, en el siste-
ma suelo/planta. Es de destacar que



TABLA -1

Concentracion de algunos metales en suelos y plantas.

Concentracién en: Cadmio Zinc Cromo Plomo Cobre

Suelo normal (mgkg™). .. ............. 04 40 50 14 30
Suelo metalifero (%) . . .. .............. <0,035 <15 <5 <5 <5
En planta normal parte aérea (mg kg™!). . .. .. 0,05-0,7 25-150 0,1-5 5-10 5-20
Concentracidn t6xica critica en parte aérea de

una planta normal (mgkg™). .. ........ 5-30 100 - 400 5-30 30 - 300 20 - 100
Planta acumuladora* sobre suelo metalifero

R B ™Y o e s 5w pes 5o s 8 86 <560 <25000 <20000 < 11395 < 13700

* Concentraciones correspondientes a partes aéreas de Thlaspi alpestre para el Cd y Zn, de Leptospermum scoparium para el Cr, de
Minuartia verna para el Pb y de Aeolanthus rosalifolius para Cu. (Tomado de Barcel6, 1991).
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esta diversidad afecta tanto al tipo
de suelo (metalifero o no) como a
las concentraciones respectivas en
suelo y en planta (parte aérea) nor-
mal o sometida a concentracién
critica téxica. También la Tabla 1
muestra la existencia de especies
que crecen sobre suelos metaliferos
que toleran la acumulacion de altas
concentraciones de metal, en fuerte
contraste con los contenidos y li-
mites de toxicidad de las plantas
de suelos normales. Ldgicamente,
el tipo y composicién del suelo, las
caracteristicas de las sustancias orga-
nicas e inorganicas y su poder que-
lante, el valor y margenes de pH,
el estado redox y la especiacion
quimica, asi como las interacciones
suelo/planta de la rizosfera (Marsch-
ner, 1990) ocupan un lugar central
en las relaciones de disponibilidad,
toxicidad y respuestas de las plantas
al estrés por metales.

En la contaminacién por metales
pesados no sélo del suelo sino tam-
bién de muchas plantas acudticas
y, en parte, en la de procedencia
atmosférica, la raiz es el principal
6rgano de absorci6én. Todavia hay
bastante incertidumbre sobre la espe-
cificidad de los mecanismos de
absorcién, sobre todo si se refiere
al caso de los elementos no esencia-
les. No obstante, la interaccion con
las ATPasas y la modificacién de las
propiedades de semipermeabilidad
de las membranas y del balance i6ni-
co se considera que son factores
importantes.

No todos los 6rganos de la planta
tienen la misma significacion en la
acumulacién de los metales pesados.
Normalmente, la raiz es el 6rgano
prioritario de entrada y de acumu-
lacién. Més excepcionalmente, como
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es el caso del Tc, predomina, por el
contrario, su acumulacién en la
parte aérea, habitualmente en las
hojas. En muchas especies y varie-
dades, se ha comprobado una fina
compartimentacién subcelular, espe-
cialmente en vacuola y pared celular
(Vazquez et al, 1992). En todo
caso en la raiz hay un transporte
radial que se sugiere que fundamen-
talmente es apopldstico y que
encuentra un primer filtro impor-
tante de difusién y de regulacién
en la endodermis (Paivoke, 1983;
Vézquez, et al., 1987). Ya en la
estela, los metales siguen esencial-
mente la via del xilema y en sus
relaciones con las células vecinas
pueden inducir cambios en la pauta
de diferenciacion del propio sistema
vascular hasta que, en concentracio-
nes menores (conforme se ha mati-
zado antes),. alcanzan las hojas y
alteran fuertemente la estructura y
la funcionalidad de las cilulas foto-
sintéticas (Van Assche et al., 1990).

b) Mecanismos primarios de toxici-
dad a nivel molecular, celular y
subcelular

La estructura y propiedades de las
células vegetales son muy distintivas.
Externamente estdn protegidas por
la pared celular que suministra la
trama reguladora del crecimiento en
extension y esta dotada de sistemas
defensivos y metabdlicos propios,
y interiormente, en el estado dife-
renciado dispone de un gran espacio
extracitosélico que, limitado por el
tonoplasto, forma la vacuola. Ambas
estructuras, a su vez son basicas
para la compartimentacién, regula-
cibn osmotica celular y los procesos
de ajuste osmoético. A su vez, los
cloroplastos, con su activo metabo-
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lismo fotoautdtrofo y dotacion gené-
tica semiauténoma, constituyen el
organulo mas distintivo de la bio-
sintesis celular de las plantas y su
verdadero centro metabdlico.

Las caracteristicas de ion metalico
con carga y la gran variabilidad de
estados de oxidacién-reduccién que
muestran muchos metales pesados
unido a su tendencia a formar
complejos estables con ligandos orga-
nicos inducen a pensar que, poten-
cialmente, la célula puede presentar
numerosos lugares de acciéon prima-
ria. Las membranas y el ntcleo son
seguramente puntos clave, aunque
no debemos olvidar las interacciones
sobre la estructura y propiedades de
la pared celular.

En el conocimiento cientifico
actual, la estructura y funcién de
las membranas (Larsson y Moller,
1990) muestran una fina ordena-
cién molecular capaz de captar selec-
tivamente unas sustancias respecto a
otras; de recibir, tansducir y ampli-
ficar senales; de regular vectorial-
mente el flujo y la concentraciéon de
las diversas sustancias por medio de
sistemas de bombas y transporta-
dores; de disponer de canales i6nicos
especificos con ‘‘puertas” de regu-
lacién fisiologica del flujo y de
poseer una compleja ordenacion de
potenciales de membrana, entre otras
caracteristicas.

La figura 2 muestra un esquema
de células vegetales y los distintos
niveles de accién y de respuesta que
pueden provocar los metales pesados.
En el plasmalenna destaca la interac-
cion con las ATPasas translocadoras
de H* y el cambio en el empaqueta-
miento de los fosfolipidos (Lindberg
y Wingstrad, 1985). La pared celular
puede incrementar su rigidez a causa
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probablemente de trastornos enzima-
ticos en la biosintesis de constituyen-
tes de la pared, por cambios en el
ensamblaje de los polimeros de la
pared, por cambio de disposicién de
los microtibulos o debido a un
aumento de la adhesion celular de
la ldmina media. Las propiedades
elasticas de las paredes celulares pue-
den verse también modificadas dife-
rencialmente por los diversos metales
(Barceld et al., 1986a; 1986b; 1989).
No obstante, estudios con coleopti-
los de maiz indican que la reduccién
del crecimiento en extension celular
inducida por metales téxicos prima-
riamente no es debida a cambios en
la extensibilidad de las paredes
celulares (Gunsé et al., 1992). La
accién sobre el nlicleo no parece
tener igual importancia para todos
los tipos de metales y, aunque pueda
haber interaccion con los acidos nu-
cleicos e inhibicién de la division ce-
lular, los efectos sobre las membra-
nas y la pared en ciertos casos
parecen ser los mas iniciales, mien-
tras que la accién sobre el nucleo
frecuentemente puede ser conse-
cuencia del desajuste en las mem-
branas y del desequilibrio en los
efectores.

La figura 3 resume las principales
posibilidades de toxicidad por exceso
de metales pesados en la célula
vegetal (Barcel6, 1991). Se hace
evidente la implicacién de diferentes
niveles y compartimentos celulares
(membranas, pared celular, citosol,
organulos) y la diversided de enzi-
mas y procesos que secundariamente
seran alterados como consecuencia
de la accion primaria de los metales
pesados. Asimismo, normalmente se
produce una fuerte distorsion en
el sistema tilacoidal (Vazquez et al.,
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FIG. 3.—Efectos toxicos primarios de metales pesados a nivel de membranas, citoplasma,
orgdnulos y pared que se relacionan con la disminucion del crecimiento.

1987; 1990; Bennassar et al., 1991)
y en la organizacién de los fotosis-
temas que tiene fuertes implicacio-
nes metabllicas y de reduccién
del crecimiento.

¢) Mecanismos de interferencia con
los procesos funcionales de las
plantas

En planta entera, los sintomas
mdis visibles de la fitotoxicidad por
metales pesados incluyen caracteris-
ticamente una reduccion del creci-
miento, sobre todo en raices, cloro-
sis y necrosis en hojas y, posterior-
mente, sintomas tipicos de senescen-
cia y abscision (Wallnéfer y Engel-
hardt, 1984; Vazquez et al., 1989).
El sintoma mas caracteristico de la
toxicidad por metales pesados es la
reducciéon del crecimiento radicular.
Dado que las membranas y la pared
celular son potencialmente el blanco
de accién inicial que comporta

cambios en las propiedades de semi-
permeabilidad y de transporte, en un
caso, y de extensibilidad y creci-
miento en otro, se comprende la
multiplicidad de procesos fisiologi-
cos que secundariamente se veran
modificados. El esquema de la figura
3 recoge algunos de los mecanismos
implicados més importantes. Desta-
ca, a nivel celular, la disminucién de
la integridad de las membranas que
causa eflujo de iones (Foy et al,
1978), sobre todo de K*, la dismi-
nucién de la sintesis del material de
la pared celular y la reduccion de su
extensibilidad y los efectos sobre
el citosol y los orgdanulos (cloroplas-
tos, especialmente, y mitocondrias
y aparato de Golgi). De especial
interés son las acciones de los meta-
les pesados sobre muchos enzimas
que no muestran una Gnica pauta
especifica de accién (Van Assche y
Clijsters, 1990). Asi, mientras que
para un grupo clave de enzimas foto-
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sintéticos, los metales inhiben su
accién, en otros, relacionados con el
metabolismo del estrés, actiian indu-
ciendo al enzima. El primer grupo
incluye enzimas de la biosintesis de
clorofilas (dacido &-aminolevulinico
deshidratasa, protoclorofilida reduc-
tasa), de la cadena de transporte
fotosintético de electrones y de la
fotofosforilacion (fotdlisis de agua,
NADPH-oxidoreductasa, ATPasa)
(Becerril et al., 1988; Clijsters y
Van Assche, 1985; Palma et al.,
1986) y de la fijacién fotosintética
de CO,, sobre todo de RubisCo
(Stiborova et al., 1986) y PEP-car-
boxilasa (Iglesias y Andreo, 1984).
Se supone que en unos casos el metal
interacciona con grupos tiol (—SH)
y en otros por sustitucion de otros
metales especificos. para la accidn,
El segundo grupo, relacionado con el
metabolismo del estrés, incluye la
super6xido dismutasa (Elstner et al.,
1988; Palma et al., 1986; 1987)
para la que los diferentes autores han
encontrado resultados distintos, de
estimulo o de inhibicién, segin la
forma considerada, y, mas caracte-
risticamente, se ha comprobado
induccién enzimatica en peroxi-
dasas, esterasas y diversos enzimas
del metabolismo intermediario (Van
Assche y Clijsters, 1990).

Consecuencia directa de estos
cambios estructurales y metabdlicos
son las variaciones en la regulacién
del balance de distribucién de los
asimilados entre los diferentes 6rga-
nos de las plantas y el fuerte desequi-
librio que se crea en el balance de
los nutrientes y en sus interacciones.
Los desequilibrios entre los distintos
elementos minerales, como conse-
cuencia de la accién de los metales
pesados, presentan también una gran
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diversidad de modelos, con correla-
ciones tanto sinérgicas como anta-
gbénicas, segin los elementos (Ka-
bata-Pendias y Pendias, 1984).

d) Mecanismo de respuesta homeos-

tdtica

Mis alld de un punto o valor criti-
co de estrés pueden entrar en juego
una serie de mecanismos metabdlicos
y hormonales en las plantas que
tienden a contrarrestar la accion
distorsionante de la toxicidad. Estos
mecanismos homeostdticos son de
diversa indole y pueden actuar a
nivel celular e intercelular para una
mejor integracion de las funciones.

En el caso de los metales pesados
la toxicidad, que normalmente se
inicia en la raiz y que en concentra-
ciones mds bajas suele alcanzar a
las hojas, se aten(ia por mecanismos
de compartimentaciéon extracelular o
extracitosblica o por mecanismos de
secuestro e inactivacion en el propio
citosol. Muchas de las respuestas en-
zimaticas, sobre todo las conside-
radas en el apartado ¢ como caracte-
risticas del metabolismo de estrés,
son también respuestas adaptivas que
favorecen una proteccidn inespeci-
fica de los danos celulares causados
por la toxicidad. Para el caso de las
hormonas también hay indicios de
respuestas intercelulares que tienen
un valor adaptivo e integrador de
las respuestas fotosintéticas y del
balance hidrico frente a la toxici-
dad en la raiz. ABA, citoquininas,
etileno y poliaminas son indicado-
res efectivos en muchas de estas
interacciones (Poschenrieder et al.,
1989; Barcel6 y Creus, 1986). En
este sentido también son de desta-
car las respuestas hormonales dife-
renciales respecto a metales di-
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ferentes. En. la figura 4 se muestra
un esquema globalizador de estas
diferentes posibilidades para el caso
del Cd, tomando como modelo
Phaseolus vulgaris, una especie sensi-
ble a este metal.

e) Mecanismos de resistencia de las
plantas a los metales pesados

En la evolucion de los mecanismos
de resistencia o tolerancia de las
plantas a los metales pesados pueden
observarse muy diferentes grados de
sensibilidad y de resistencia a la
toxicidad de estos metales, tanto
desde el punto de vista de los meca-
nismos como de la amplitud y dis-
tribucién entre las diferentes espe-
cies, o, incluso, variedades o ecotipos
dentro de una misma especie. Para
estos estudios son de especial interés
diversos enclaves mineros practica-
mente intocados desde tiempos pre-
téritos, pues permiten seguir el grado
de seleccién y adaptacién de la vege-
tacién a lo largo del tiempo (Shaw,
1990). En el mismo sentido son tuti-
les las minas, fundiciones o lugares
de deposicion de residuos abundan-
tes, sometidos a regeneracion natural.

Las metalofitas —plantas adapta-
das a suelos ricos en metales pe-
sados— son objeto de una atenciéon
particular, ya que su estudio puede
aportar conocimientos sobre los me-
canismos. naturales de la adaptacién
de estas plantas al estrés quimico por
metales pesados.

En el caso de las plantas que han
colonizado terrenos ricos en meta-
les pesados durante miles de anos
se ha comprobado que conviven
plantas endémicas con otras de pro-
cedencia externa, En unos casos
se interpreta como paleoendemismos
(especies relictas, antes de amplia
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distribucion y ahora restringidas a
determinadas dreas) y en otros
como neoendemismos  (especies
originadas en algunas dreas en res-
puesta a determinadas condiciones
medioambientales (Baker, 1987).

Un hecho muy distintivo de como
ha evolucionado la tolerancia de las
plantas a los metales es que, en al-
gunos casos, puede ser un proceso
rapido (Baker et al.,, 1990; Jackson
et al., 1990; Shaw, 1990; Tomsett
y Thurman, 1988), lo que también
abre aplicaciones practicas.

La complejidad en el grado de
resistencia y en los modelos de
comportamiento de las plantas ante
la toxicidad por los metales es indi-
cativa de la diversidad de estrategias
de protecciéon que han desarrollado.
Destacan primordialmente dos: 1)
la planta evita o excluye al metal y
2) la planta tolera al metal. Asimis-
mo también es conveniente distin-
guir entre las respuestas a plazo
corto o aclimatacién y las a largo
plazo o adaptacién (Alscher y
Cumming, 1990).

Los principales mecanismos de
resistencia o tolerancia que se han
observado segiin los casos son:

1) Exclusion selectiva del metal del
proceso de absorcidn,

2) Excrecién del metal.

3)Excrecion de compuestos por la
raiz que en la rizosfera reducen la
disponibilidad del metal para la
planta.

4) Retencion del metal en la raiz y/o
vias de conduccién,

5) Inmovilizacién del metal en la
pared celular,

6) Inmovilizacién del metal en va-
cuolas.
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7) Formacién por la planta de com-
puestos secuestrantes e inactivado-
res de los metales toxicos.

8) Tolerancia a los metales de los sis-
temas enzimaticos.

En el momento actual es dificil
dar una pauta de la importancia rela-
tiva de cada uno de estos mecanis-
mos en las plantas que muestran
tolerancia a los metales pesados,
puesto que estd mas bien ligado a
particularidades dentro de una espe-
cie méis que a mecanismos generales.
En todo caso, mientras que algunas
plantas presentan una gran plastici-
dad de respuesta fenotipica, en otros
la tolerancia muestra claramente una
base genética que parece que depen-
de de varios genes con caracter adi-
tivo y dominante, aunque también
se han hallado casos de tolerancia
ligada a un Gnico gen (Blum, 1988;
Clark, 1982; Ernst, 1976; Macnair,
1981; McClintock, 1984). Las pri-
meras visiones consideraban que la
tolerancia a un metal era especifica
y no conferia a otro. Nuestro cono-
cimiento actual ya es mas complejo.
En suelos contaminados con dife-
rentes metales se ha comprobado
que las plantas pueden presentar una
tolerancia multiple, aunque sélo en
algunos casos se ha podido observar
cotolerancia (tolerancia a un metal
no presente inducido por otro pre-
sente). Cox y Hutchinson (1980)
encontraron cotolerancia al Cu y Ni
en Deschampsia caespitosa de Cad-
bury, en Canadd, y Allen y Sheppard
(1971) al Zn y Pb en Mimulus gutta-
tus, tolerante al Cu.

Especialmente critica es todavia
la funcién de las metaloproteinas y
fitoquelatinas como mecanismos de
defensa celular de las plantas frente
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a la toxicidad por metales pesados.
El descubrimiento de las metalo-
tioneinas animales (Margoshes y
Vallee, 1957) —proteinas de bajo
peso molecular, ricas en cisteinas—
con propiedades quelantes para los
metales pesados, hizo pensar en la
posible funcién protectora de este
tipo de proteinas frente a la toxi-
cidad interna de los metales pesados,
también en el caso de las plantas.

.Pero no hay, por el momento, una

aceptaciéon general sobre su presen-
cia y, sobre todo, su funcién, Mas re-
cientemente (Grill et al., 1985; Rau-
ser, 1990; Steffens, 1990) se ha
descubierto la presencia en las
plantas de unos péptidos mas sim-
ples. Son las fitoquelatinas, cadis-
tinas o poli (gamma-glutamilcistei-
nil) glicina. La diferencia mas impor-
tante entre las fitoquelatinas y las
tipicas metalotioneinas estriba en la
menor complejidad de las primeras
y en la no aparente codificacion
genética, por lo que algunos autores
las consideran metabolitos secun-
darios de las plantas. Tras una indeci-
sion inicial, actualmente se las tien-
de a incluir en la clase III (metaltio-
lato-polipéptidos  sintetizados sin
traduccion, en algunas levaduras,
plantas superiores y algas eucariotas)
dentro de las fitoquelatinas y, en ge-
neral, las metalotieninas ofrecen un
interesante campo de estudio de los
aspectos moleculares de los mecanis-
mos de defensa de las plantas y, en
parte, explican la tolerancia interna
que muestran algunas plantas a la to-
xicidad por determinados metales pe-
sados (Rauser, 1990). Entre la diver-
sidad de funciones en que pueden
estar implicadas puede destacarse su
posible participacion en el trasvase
citosol-vacuola del Cd (Robinson,
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1990) y como intermediarias en el
metabolismo de la reduccidon asimi-
ladora del azufre en las plantas
(Steffens et al., 1986). Se ha atri-
buido a las fitoquelatinas un papel
especialmente importante en la tole-
rancia frente al cadmio. Estudios
por diversos autores han mostrado
que la concentracién de fitoquela-
tinas aumenta en respuesta a la
absorcion de cadmio, tanto en plan-
tas no tolerantes como en plantas
tolerantes, pero en estas Gltimas la
sintesis de fitoquelatinas parece
ocurrir mas rapidamente y en mayor
cantidad. No obstante, trabajos muy
recientes indican que las fitoquelati-
nas no son, ni mucho menos, un
mecanismo general de tolerancia
frente a metales y que no parecen
implicadas en los mecanismos de
tolerancia = frente al zinc (Davies
et al, 1991). Incluso en el caso
de toxicidad por cadmio, el papel
de las fitoquelatinas podria haberse
sobrevalorado, tal como indican in-
vestigaciones recientes sobre la espe-
ciacion de cadmio mediante simu-
lacién en computadora utilizando
el programa GEOCHEM (Wang et al.,
1991). De acuerdo con los resulta-
dos obtenidos, en exposicién a
concentraciones bajas de Cd, tales
como ocurren bajo condiciones de
campo, el citrato seria el ligando
principal del Cd en las vacuolas,
mientras que la sintesis de péptidos
ligandos del Cd sdlo tendria impor-
tancia en caso de exposicién a con-
centraciones muy elevadas del metal.

También para la tolerancia frente
a otros metales (Zn y Al son los mo-
delos mas estudiados), cambios en
el metabolismo de ciertos acidos
organicos (acido malico, citrico, iso-
citrico, oxdlico, succinico, aconiti-
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co, etc.) parecen jugar un papel im-
portante, ya que debido a sus grupos
carboxilicos forman complejos con
los metales (Ernst, 1976). Sin embar-
go, una mayor capacidad de sintesis
de acidos orgdnicos tampoco puede
considerarse un mecanismo general
y Unico de tolerancia frente a altas
concentraciones de zinc o aluminio,
Estudios recientes en plantas con
tolerancia diferencial al Zinc sugie-
ren un papel importante del fitato
como ligando del Zn (van Steveninck
et al., 1990). En el caso del aluminio,
ademas de mecanismos de desintoxi-
caciéon interna mediante quelacién,
también deben considerarse meca-
nismos de exclusion del metal del
protoplasto mediante inmovilizacion
en la pared celular, cambios de pH
en la rizosfera o permeabilidad selec-
tiva de la membrana citoplasmatica.

La importancia de la membrana
citoplasmética en los mecanismos de
tolerancia frente a la toxicidad por
metales, ha sido reconocida tam-
bién recientemente en el caso del
cobre, Estudios con plantas de Sile-
ne cucubalus (de Vos et al., 1991) y
de Mimulus guttatus (Strange vy
MacNair, 1991) tolerantes al Cu in-
dican que el mecanismo primario
tanto de la toxicidad del Cu como
de la tolerancia frente a este metal
reside en el plasmalema. De acuerdo
con sus resultados, la tolerancia fren-
te al Cu en estas especies se basaria
en un mecanismo de ‘avoidance”
a nivel del plasmalema de las células
radiculares, y la quelacion interna
por péptidos del tipo fitoquelatinas
no jugaria un papel como mecanis-
mo primario de tolerancia.

Como punto final de esta revi-
sibn quisiéramos recalcar el enorme
interés tedrico y aplicado de este
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tipo de .estudios sobre el estrés
ejercido en las plantas por los meta-
les pesados. No parece haber un me-
canismo especifico generaldeaccion,
como variadas son las propiedades
de los metales pesados. En todo caso,
esta diversidad de acciones nos mues-
tra la capacidad de respuesta de las
plantas y una riqueza diversificada
de estrategias de defensa, resistencia
o tolerancia, muy variadas en sus me-
canismos y en el grado de efectividad
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y sensibilidad. Para avanzar en su
conocimiento se requiere de nuevos
enfoques, y con estudios a diferentes
niveles (molecular, celular, fisiol6-
gico, bioquimico, genético, geobota-
nico y ecolégico). Vemos asi que las
plantas, en razén de su fisiologfa
abierta al medio ambiente y su gran
flexibilidad adaptiva, son un labo-
ratorio excepcional de experimenta-
cién de la contaminacién por meta-
les pesados.
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