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Selenium in plants and its effect on feeding and development
of phytophages

Selen w roslinach i jego wptyw na zerowanie i rozwdj fitofagow

Sabina tukaszewicz*, Barbara Politycka

Summary

Plant organisms are exposed to various biotic and abiotic stress factors, which cause oxidative stress consisting in the imbalance
between the formation and removal of reactive oxygen species, causing damage to cell components. It has been observed that the
accumulation of trace elements such as arsenic, cadmium, nickel, zinc and selenium is one of the plants defence strategies against
phytophages and it is termed as Elemental Defence Hypothesis. Included in the trace elements, selenium is taken up from the soil
by plants and included in their metabolism along sulphur transport and transformation pathways. This element in low concentration
supports the resistance of plants to various stress factors by affecting the elements of the antioxidant system. Selenium contained in
plants can also act on as a deterrent to phytophages or feeding them toxins and disrupting their development cycle.
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Streszczenie

Organizmy roslinne narazone sg na dziatanie réznych biotycznych i abiotycznych czynnikéw stresowych, ktére powodujg stres
oksydacyjny polegajacy na zachwianiu rownowagi pomiedzy tworzeniem a usuwaniem reaktywnych form tlenu, powodujgcych
uszkodzenia sktadnikéw komorki. Zaobserwowano, ze akumulacja pierwiastkdw sladowych, takich jak arsen, kadm, nikiel, cynk oraz
selen, stanowi jedng ze strategii obronnych roslin przed fitofagami i jest okreslana terminem Elemental Defense Hypothesis. Zaliczany
do pierwiastkéw sladowych selen jest pobierany z gleby przez rosliny oraz wtgczany w ich metabolizm na szlakach transportu i przemian
siarki. Pierwiastek ten w niskiej koncentracji wspomaga odpornosc¢ roslin na dziatanie réznych czynnikéw stresowych, poprzez wptyw na
elementy systemu antyoksydacyjnego. Selen zawarty w roslinach moze tez dziata¢ na zerujace fitofagi deterentnie lub toksycznie oraz
zaburzac ich cykl rozwojowy.

Stowa kluczowe: fitofagi, pierwiastki sladowe, selen, roslina, toksycznos¢
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Wstep / Introduction

Niezbednos¢ selenu dla roslin nie zostala potwierdzo-
na, jednakze pierwiastek ten w niskim stezeniu moze sty-
mulowa¢ ich wzrost, korzystnie wptywaé na proces kiel-
kowania, opdznia¢ proces starzenia, jak réwniez tagodzi¢
lub przeciwdziata¢ skutkom dziatania na rosliny abiotycz-
nych 1 biotycznych czynnikow stresowych (Pilon-Smits
i Quinn 2010; Handa 2016). Aktywno$¢ biologiczna
selenu oraz jego wplyw na organizmy, zalezne sa od kon-
centracji tego pierwiastka. Sladowe iloéci selenu moga by¢
pomocne w utrzymaniu homeostazy, natomiast wysoka
koncentracja moze powodowac efekt toksyczny (Hawrylak-
-Nowak 2015; Handa 2016; Lima i wsp. 2018).

Ze wzgledu na niezbednos¢ selenu dla organizméw
zwierzecych oraz dla cztowieka, niedobory tego pierwiastka
mozna uzupetnia¢ suplementami, jednak korzystniejsze jest
dostarczanie selenu z zywnoscig pochodzenia roslinnego.
Dlatego gleby ubogie w selen sa wzbogacane o ten
pierwiastek poprzez nawozenie i prowadzone sg badania nad
biofortyfikacja roslin selenem dostarczonym doglebowo lub
dolistnie (Rosiwsp. 2016). Biofortyfikacjaroslin jest metoda
produkcji oraz hodowli roslin polegajaca na wzbogacaniu
surowcow roslinnych w sktadniki mineralne korzystne dla
konsumenta (Smolen i wsp. 2016). Prowadzono badania nad
wzbogaceniem w selen gatunkow o najwigkszym znaczeniu
gospodarczym, tj. pszenicy twardej (Triticum durum Desf.)
(Poblacionesa i wsp. 2014) i pszenicy zwyczajnej (Triticum
aestivum L.) (Broadley i wsp. 2010), soczewicy jadalnej
(Lens culinaris) (Thavarajah 1 wsp. 2008), kukurydzy
(Chilimba i1 wsp. 2012; Jianwei i wsp. 2013), ryzu (Lidon
i wsp. 2018), jak rowniez innych gatunkow, jak marchew
i brokuly (Bafiuelos i wsp. 2015) oraz salata (Ramos 1 wsp.
2010; Smolen i wsp. 2016).

Trudno jest jednak przewidzie¢, w jaki sposob zywienie
ros$lin selenem wplynie na Zerujace na nich fitofagi.
Deterentny, badz toksyczny wplyw selenu na fitofagi przy
korzys$ciach ptynacych z biofortyfikacji tym pierwiastkiem
dla cztowieka oraz dla ro$liny, moze stanowi¢ dodatkowsa
warto$¢ dla integrowanej ochrony roslin.

Selen w roslinach / Selenium in plants

W roslinach zawierajacych selenocysteing, selen wy-
stepuje w tzw. selenobiatkach (Pilon-Smits i Quinn 2010).
Wptywa to na ich wiasciwosci — nizsza stala dysocjacji,
wickszg reaktywno$¢ i odpornos¢ na trwate utlenianie (Tobe
i Mihara 2018; White 2018). Korzysci ptynace z modyfika-
cji tych cech mogly spowodowaé ewolucje selenoprotein
w niektorych organizmach przy odpowiednim zaopatrzeniu
w selen (Reich i Hondal 2016; Schomburg i Arner 2017;
White 2018). Do selenoprotein nalezg peroksydaza gluta-
tionowa 1 reduktaza tioredoksyny, petniagce wazne funkcje

w usuwaniu reaktywnych form tlenu oraz ochronie przed
stresem oksydacyjnym (Pilon-Smits 2015; Gupta i Gupta
2017). Przecictna zawarto$¢ selenu w glebie waha si¢ od
0,01-2 mg/kg suchej masy (s.m.), natomiast gleby bogate
w selen zawieraja 2—1200 mg Se/kg (White 2018). Rosliny
ro6znig si¢ zdolnos$cig do pobierania i akumulowania selenu
w swoich komoérkach, co zdecydowato o podziale roslin na
trzy grupy: hiperakumulatory, drugorzedowe akumulato-
ry oraz ro$liny, ktére selenu nie akumulujg (Galeas i wsp.
2007; Bodnar i wsp. 2012; White 2018).

Autorzy klasyfikacji wskazujg rdzne zakresy aku-
mulacji selenu w poszczegdlnych grupach roslin. We-
dhug klasyfikacji przedstawionej w pracy Bodnar i wsp.
(2012) hiperakumulatory gromadza w swoich komoérkach
od 1000 do nawet 20 000 mg Se/kg s.m. Natomiast Galeas
i wsp. (2007) podaja, iz hiperakumulatory gromadza od
1000-5000 mg Se/kg s.m., tj. 0,1-0,5%.

Rosliny bedace hiperakumulatorami selenu wystepuja
na glebach zawierajacych wigcej niz 10 mg Se/kg s.m. (Ga-
leas i wsp. 2007). Do hiperakumulatoréw zalicza si¢ rosliny
z rodzaju Stanleya, Astragalus, Conopsis, Neptunia, Xylor-
hiza, Machaeranthera, jak rowniez gatunki, takie jak: Allium
sativum, Brassica juncea, Brassica napus, Brassica olera-
cea var. italica (Bodnar i wsp. 2012; Gupta i Gupta 2017).
Rosliny te wyksztalcity strategie, dzigki ktérym zapobiega-
ja toksycznosci selenu. Zwigkszona tolerancja hiperakumu-
lator6w na wysokie stezenia selenu jest zwigzana z metyla-
cja selenocysteiny oraz selenometioniny, w wyniku ktorej
powstaje lotny dimetylodiselenek, co zapobiega wlaczaniu
tych aminokwaséw do biatek (Brown i Shrift 1981; LeDuc
i wsp. 2004; Quinn i wsp. 2010; Gupta i Gupta 2017).

Drugorzedowymi akumulatorami selenu nazywa si¢ ro-
$liny gromadzace selen i niewykazujace objawow toksycz-
nosci przy koncentracji 100-1000 mg Se/kg s.m. (Gupta
i Gupta 2017). Wedlug Bodnar i wsp. (2012) ta grupa ro-
$lin zdolna jest do akumulacji niewielkiej ilosci selenu — od
50 do 100 mg Se/kg s.m., natomiast wedlug White (2018)
sa to rosliny, ktore moga tolerowac stezenia selenu okoto
1 mg Se/kg s.m. Akumulatory drugorzedowe zasiedlajg za-
rowno gleby ubogie w selen, jak i gleby z wysoka zawarto-
$cig selenu (White 2018). Rosliny te nazywane sa rowniez
,wskaznikami selenu” (Jason i wsp. 2018; White 2018).
Zalicza si¢ do tej grupy m.in. gatunki, takie jak Medica-
go sativa, Camelina microcarpa, Astragalus americanus,
Descurainia pinnata oraz gatunki z rodzaju Aster, Came-
lina, Helianthus, Grinolelia, Melilotus, Atriplex, Castilleja
i Gutierrezia (Bodnar i wsp. 2012; Gupta i Gupta 2017).
Zgodnie z klasyfikacja przedstawiona przez Bodnar i wsp.
(2012) gatunki, takie jak: Brassica juncea, Brassica napus,
Brassica oleracea var. italica nalezg do hiperakumulatorow,
natomiast w opinii Gupty i Gupty (2017) naleza do drugo-
rzedowych akumulatorow selenu.

Rosliny niebedace akumulatorami selenu zawiera-
ja mniej niz 100 mg Se/kg s.m. wedtug Gupty i Gupty
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(2017), natomiast wedtug Bodnar i wsp. (2012) mniej niz
1 mg Se/kg s.m. Zgodnie z klasyfikacja White’a (2018),
ro$liny nieakumulujace selenu nie toleruja w swoich tkankach
koncentracji tego pierwiastka powyzej 10—100 mg Se/kg s.m.
Do tej grupy zalicza si¢ m.in. gatunki z rodziny Poaceae.
Obecnos¢ selenu w srodowisku glebowym roslin nieakumu-
lujacych selenu moze ograniczaé, a nawet uniemozliwiac¢
ich wzrost (Galeas i wsp. 2007; Bodnar i wsp. 2012; White
2018). Rosliny te uwalniajg selen w postaci lotnego dimety-
loselenku.

Forma selenu a jego pobieranie i transport
w roslinie / The form of selenium and uptake
and transport in the plant

Selen moze by¢ pobierany z roztworu glebowego przez
komorki korzeni roslin w postaci zwigzkdéw organicznych
(selenocysteiny i selenometioniny) oraz w formie jonow
mineralnych, réznigcych si¢ stopniem utlenienia — seleni-
nu (Se IV) oraz selenianu (Se VI) (White 2018). Pobierany
przez rosliny selen w formie selenianu konkuruje o transport
z siarkg (Jason i wsp. 2018). Selen w formie selenianu po-
bierany jest przez komorki korzenia na zasadzie transportu
aktywnego, wbrew gradientowi potencjatu elektrochemicz-
nego, wykorzystujac transportery btonowe siarki (Terry
i wsp. 2000). Stwierdzono, iz selenian i siarczan konkuruja
o transportery siarczanu SULTR 1;2 zlokalizowane w ko-
rzeniach (El Kassis i wsp. 2007; Sabbagh i Van Hoewyk
2012). Absorpcja selenu kosztem siarki zalezy od gatunku
rosliny, jak rowniez od stanu odzywienia rosliny (White
i wsp. 2004). Wykazano, iz hiperakumulatory selenu maja
zwigkszong ekspresje¢ genow odpowiedzialnych za transport
i asymilacje¢ siarki oraz moga posiadac transportery o wyz-
szym powinowactwie do selenianu niz do siarczanu (Lima
i wsp. 2018). Przypuszcza sig¢, iz w pobieraniu selenu w for-
mie selenianu uczestnicza transportery wysokiego powino-
wactwa wystepujace gldwnie w komorkach korzenia (Han-
da 2016). Ekspresja genow kodujacych transportery wyso-
kiego powinowactwa zalezy od zawartosci siarki w roslinie,
jak rowniez regulowana jest przez poziom glutationu oraz
O-acetyloseryny. Transkrypcja tych genow jest hamowana
wysoka zawarto$cig siarczanéw oraz glutationu, natomiast
stymulowana wysoka zawarto$cia O-acetyloseryny (Terry
i wsp. 2000). Transportery niskiego powinowactwa zloka-
lizowane sa w korzeniach oraz lisciach i zaangazowane s3
w transport jonéow z roztworu glebowego do korzenia, jak
réwniez uczestnicza w mig¢dzykomorkowym transporcie
z apoplastu do symplastu (Handa 2016). Badania na rosli-
nach z nadekspresja genow kodujacych transportery wyso-
kiego powinowactwa lub niskiego powinowactwa, wykaza-
ty wzrost akumulacji selenianu u mutantéw z nadekspresja
genéw kodujacych transportery wysokiego powinowactwa
w poréwnaniu z roslinami dzikimi. Sugeruje to zaangazo-

wanie tych transporteréw w pobieraniu selenu w formie se-
lenianu (Terry 1 wsp. 2000). W przeciwienstwie do selenia-
nu, selen w formie seleninu transportowany jest z roztworu
glebowego do komorek korzenia na zasadzie dyfuzji bier-
nej. Sugeruje si¢ jednak, iz w jego pobieraniu mogg uczest-
niczy¢ rowniez transportery fosforanow (Hawrylak-Nowak
2015; Handa 2016).

Toksycznos¢ selenu w roslinie / Selenium toxicity
in the plant

Nadmierne ilosci selenu powoduja chlorozy, nekrozy,
hamowanie rozwoju pedéw i korzeni (Terry 1 wsp. 2000;
Van Hoewyk 2013; Kolbert i wsp. 2016). Selen najsilniej
oddziatuje na system korzeniowy, ograniczajac wzrost
korzeni wlosnikowych oraz elongacj¢ korzenia (Kolbert
i wsp. 2016). Stopien zahamowania wzrostu korzenia
odzwierciedla podatno$¢ badz odpornos¢ gatunkéw na
dziatanie zwigzkow selenu i moze by¢ traktowany jako
wskaznik tolerancji selenu (Fisher i wsp. 2016; Kolbert
i wsp. 2016). W badaniach na mutantach Arabidopsis
wykazano, iz selenian wptywal na obnizenie aktywnosci
genow odpowiedzialnych za syntez¢ komponentow $ciany
komoérkowej oraz biatek regulowanych auksyna, a tym
samym hamowat wzrost i rozw¢j roslin (Van Hoewyk i wsp.
2008).

Nagromadzenie toksycznych ilo$ci selenu powoduje
rowniez zmniejszenie efektywnosci fotosyntezy, a w dalszej
kolejnosci prowadzi do $mierci ro$liny (Van Hoewyk 2013).
Poza zréznicowana wrazliwo$cig poszczegdlnych gatunkow
i zdolnoscia do akumulacji selenu, na toksycznos¢ tego
pierwiastka ma wplyw rowniez wiek ro$liny, poniewaz
wickszg wrazliwoscia charakteryzuja si¢ rosliny mtode,
a takze forma, w jakiej selen wystepuje. Uwaza sig, iz
selenin jest forma bardziej toksyczna niz selenian (Garousi
2015; Kolbert i wsp. 2016).

Pobrane przez rosling nieorganiczne formy selenu moga
by¢ przytaczane na szlaku asymilacji siarki do cysteiny oraz
do metioniny, badz do innych nieorganicznych zwigzkow
w miejsce siarki, w czym upatruje si¢ toksyczne dziatanie
selenu (Mehdawi i Pilon-Smits 2012; Van Hoewyk 2013;
Dimkovikj i wsp. 2015; Kolbert i wsp. 2016; White 2018).
Niespecyficzne wlaczanie selenocysteiny oraz selenometio-
niny do biatek powoduje ich dysfunkcje (Pickering i wsp.
2003; Van Hoewyk i wsp. 2008; Pilon-Smits i Quinn 2010;
Van Hoewyk 2013; Dimkovikj i wsp. 2015; Pilon-Smits
2015; Gupta i Gupta 2017; Lima i wsp. 2018). Cysteina jest
niezbgdna do tworzenia mostkéw dwusiarczkowych utrzy-
mujacych struktury biatek i majacych udzial w ich regulacji
potranslacyjnej, jak w przypadku tioredoksyny, dlatego tez
zastapienie cysteiny selenocysteing moze prowadzi¢ do znie-
ksztatcania struktury biatka (SchurmanniJacquot 2000; Sab-
bagh i Van Hoewyk 2012). Btedne wlaczanie selenocysteiny
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do bialek wykazano w badaniach na Vigna radiata (Brown
i Shrift 1980; Van Hoewyk 2013). Wykazano, iz podczas
translacji tRNA®* przypadkowo wiaze si¢ z selenocysteing
zamiast z cysteing (Van Hoewyk i wsp. 2008; Van Hoewyk
2013). W chloroplastach selenocysteina moze réwniez ule-
ga¢ przeksztalceniu do selenometioniny przy udziale enzy-
mu o aktywnosci selenocystazyny i by¢ wiaczana do biatek
z mniej szkodliwym skutkiem (Pilon-Smits i Quinn 2010;
Van Hoewyk 2013). Przemiany enzymatyczne selenometio-
niny daja jako ostateczne produkty lotne — dimetyloselenek
u roslin niebedacych akumulatorami selenu oraz dimetylo-
diselenek u hiperakumulatorow (Pilon-Smits i Quinn i wsp.
2010; Gupta i Gupta 2017). Metylacja selenocysteiny i se-
lenometioniny oraz ich konwersja do zwigzkéw lotnych sg
strategig ro$lin ograniczajaca toksycznosc¢ selenu, poniewaz
metylowane formy selenu (dimetyloselenek i dimetylodise-
lenek) odznaczaja si¢ 500—700-krotnie mniejsza toksyczno-
$cig niz selen w formie nieorganicznej (Marecik i wsp. 2006;
White 2018). Obecnos¢ metylotransferazy selenocysteiny,
ktéra metyluje selenocysteine, zapobiegajac jej wlaczaniu
w struktury biatek, wykazano u Stanleya pinnata 1 Astra-
galus bisulcatus bedacych hiperakumulatorami selenu
(Freeman i1 wsp. 2010; Sabbagh i Van Hoewyk 2012).
Ponadto wykazana u Arabidopsis, Astralagus bisulcatus
i Brassica juncea nadekspresja metylotransferazy seleno-
cysteiny zwigkszala tolerancje roslin na selen oraz jego
akumulacje i ulatnianie (LeDuc i wsp. 2004; Sabbagh i Van
Hoewyk 2012).

Oprocz powstawania nieswoistych biatek o zaburzo-
nych funkcjach, selen moze réwniez wptywaé na rosliny
dziatajac jako czynnik abiotyczny wywotujacy stres oksy-
dacyjny poprzez zmniejszenie ilosci glutationu w komor-
kach roslinnych oraz zwigkszenie generowania rodnika
ponadtlenkowego, powodujac tym samym zmiany metabo-
liczne i uszkodzenia struktur komorkowych (Sabbagh i Van
Hoewyk 2012; Van Hoewyk 2013; Dimkovikj i wsp. 2015;
Lima i wsp. 2018; White 2018).

Rola selenu w tolerancji roslin na czynniki
stresowe / The role of selenium in plant tolerance
to stress factors

Rézne czynniki stresu biotycznego i1 abiotycznego,
w tym zerowanie fitofagow, indukuja w roslinach stres
oksydacyjny, ktory jest jedna z najwczesniejszych uniwer-
salnych reakcji komorek ujawnionych przez gwattowny
wzrost wewnatrzkomorkowego poziomu reaktywnych form
tlenu (RFT) w postaci m.in. nadtlenku wodoru, anionu po-
nadtlenkowego i rodnika hydroksylowego (Dat i wsp. 2000;
Van Breusegem i Dat 2006). Dla prawidtowego przebiegu
proceséw metabolicznych konieczne jest utrzymanie row-
nowagi mi¢dzy generowaniem RFT a ich usuwaniem. Stres
oksydacyjny polega na zaburzeniu réwnowagi mi¢dzy po-

wstawaniem i degradacja RFT. Rosliny posiadaja system
antyoksydacyjny ztozony z matoczasteczkowych przeciw-
utleniaczy (m.in. askorbinianu, glutationu, karotenoidéw,
antocyjanow) i enzymow przeciwutleniajacych (m.in. dys-
mutazy ponadtlenkowej, katalazy, peroksydaz), ktére usu-
waja nadmiar RFT, a tym samym minimalizujg i zapobiega-
ja postgpujacemu uszkodzeniu elementéw komoérkowych.
Jednakze, gdy ilos¢ RFT przewyzsza skuteczno$¢ systemu
antyoksydacyjnego, moga wystapi¢ zmiany w komorkach
powodujace uszkodzenie, w tym utlenienie grup tiolowych
biatek, peroksydacja lipidow i rozerwanie nici DNA. Selen
w niskiej koncentracji moze wspomaga¢ odpornos¢ roslin
na dziatanie czynnikow stresowych, takich jak niska tempe-
ratura (Abbas 2012; Akladious 2012), wysoka temperatura
(Igbal i wsp. 2015), deficyt wody (Yao i wsp. 2009; Habibi
2013), promieniowanie UV-B (Mostafa i Hassan 2015) czy
zasolenie (Kong i wsp. 2005; Shalaby i wsp. 2017) dzialajac
jako przeciwutleniacz badz wptywajac na elementy systemu
antyoksydacyjnego (Hasanuzzaman i wsp. 2010; Domokos-
Szabolesy i wsp. 2017). Traktowanie roslin selenem w celu
wspomagania ich odpornosci na czynniki stresowe moze
stanowi¢ przyktad biostymulacji, czyli zwigkszania natu-
ralnego potencjatu roslin. U roslin traktowanych zwiazka-
mi selenu stwierdzono zwigkszenie aktywnosci enzymow
usuwajacych nadtlenek wodoru, takich jak peroksydaza
askorbinianowa i peroksydaza glutationowa, a takze wzrost
zawartosci przeciwutleniaczy, takich jak askorbinian i glu-
tation (Rios i wsp. 2009; Habibi 2013).

Rosliny sorgo (Sorghum bicolor) poddane dziataniu ni-
skich temperatur i traktowane selenianem, charakteryzowa-
ly si¢ wieksza zawarto$cig antocyjanow, askorbinianu oraz
karotenoidéw w poréwnaniu do kontroli (Abbas 2012). Wy-
kazano réwniez, iz wstepne traktowanie ziarniakow psze-
nicy (Triticum aestivum) roztworem selenianu wptywato
na lepsza adaptacje roslin do niskich temperatur, poprzez
zwigkszenie zawarto$ci przeciwutleniaczy m.in. antocyja-
néw 1 askorbinianu oraz aktywnos$ci katalazy (Akladious
2012). Ponadto zaobserwowano, iz selen u sataty (Lectuca
sativa) traktowanej niskimi temperaturami zmniejszal pe-
roksydacje lipidow, ograniczajac tym samym uszkodzenia
bton komoérkowych (Mervi i wsp. 2003; Akladious 2012).
Podobne obserwacje uzyskano badajac osie zarodkowe na-
sion klonu srebrzystego (Acer saccharinum) poddane stre-
sowi suszy (Pukacka i wsp. 2011).

Badania na pszenicy narazonej na dziatanie wysokich
temperatur wykazaty, iz selen powoduje zarowno zwigksze-
nie aktywnosci enzymow antyoksydacyjnych, tj. peroksy-
dazy i katalazy, jak i zawarto$ci nieenzymatycznych anty-
oksydantow (karotenoiddéw, antocyjanow i askorbinianu),
a jednoczes$nie zmniejszenie zawarto$ci nadtlenku wodoru
i aldehydu malonowego — produktu peroksydacji lipidow
(Igbal i wsp. 2015).

W badaniach nad wptywem promieniowania UV-B na
papro¢ wodng (Azolla caroliniana), dodatek selenu do po-
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zywki powodowat w tkankach ro$liny znaczne zwigkszenie
catkowitej zawartosci askorbinianu i glutationu oraz wzrost
potencjatu oksydoredukcyjnego glutationu w poréwnaniu do
ro$lin kontrolnych bez UV-B oraz nietraktowanych Se i pod-
danych dziataniu promieniowania (Mostafa i Hassan 2015).

W warunkach stresu zasolenia wykazano, iz traktowa-
nie selenem ro$lin sataty (L. sativa) powodowato zwigk-
szenie aktywnosci katalazy i peroksydazy askorbinianowe;j
w porownaniu do roslin kontrolnych (Shalaby i wsp. 2017).
Ponadto ro$liny traktowane selenem mialy wicksza sucha
mase 1 powierzchnie liSci (Shalaby i wsp. 2017). W liscie-
niach szczawiu (Rumex patientia * Rumex tianshanicus)
traktowanych selenem w warunkach zasolenia wykazano
wzrost aktywno$ci enzyméw dysmutazy ponadtlenkowej
i peroksydaz (Kong i wsp. 2005).

Analizujac rolg selenu w tolerancji roslin na czynniki
stresowe zwraca si¢ rowniez uwage na wpltyw selenu na
pobieranie kofaktorow niektérych enzyméw antyoksyda-
cyjnych, takich jak: Cu, Fe, Mo, Mn i Zn oraz na aktyw-
no$¢ dysmutazy ponadtlenkowej (SOD) — chloroplastowej
CuZnSOD oraz mitochondrialnej MnSOD (Domokos-Sza-
bolcsy i wsp. 2017).

Elemental Defense Hypothesis

Rosliny wytworzyly szereg strategii obronnych maja-
cych uchroni¢ je przed zerowaniem roslinozercow. Jedng
ze strategii obronnych — ochrona przed roslinozercami oraz
patogenami niektorych gatunkdéw roélin, nazwana Elemen-
tal Defense Hypothesis — jest zdolnos¢ akumulowania pier-
wiastkéw $ladowych, takich jak arsen, kadm, nikiel, cynk
i selen, do poziomow o kilka rzedow wielkosci wyzszych
niz u innych gatunkdéw rosnacych na tym samym stanowi-
sku, bez wykazania objawow toksycznosci (Boyd i Martens
1998; Reeves 2006; Boyd 2007; Noret i wsp. 2007; Quinn
i wsp. 2010; Jason i wsp. 2018). W roku 1992 Boyd i Mar-
tens zaproponowali hiperakumulacj¢ pierwiastkow §lado-
wych jako specyficzny rodzaj obrony, ktérej mechanizmy
r6znig si¢ od innych strategii obronnych, poniewaz nie doty-
cza metabolitow wytworzonych przez rosling, a pobranego
z gleby pierwiastka. Ponadto koncentracji tego pierwiast-
ka nie mozna obnizy¢, co moze mie¢ miejsce w przypadku
metabolitow wtdrnych. Rosliny bedace hiperakumulatorami
maja zwigkszona szybko$¢ pobierania pierwiastkow §lado-
wych oraz ich translokacji z korzeni do pedu oraz posiadaja
wickszg zdolnos¢ detoksykacji oraz sekwestracji w liSciach
(Verbruggen i wsp. 2009; Rascio i Navari-Izzo 2011). Oko-
1o 450 gatunkéw roslin okrytozalazkowych zaliczanych jest
do hiperakumulatoréw pierwiastkéw §ladowych, co stanowi
mniej niz 0,2% wszystkich znanych gatunkow (Rascio i Na-
vari-Izzo 2011).

Elemental Defense Hypothesis zainicjowata nowy trend
badan nad obronng rolg pierwiastkow sladowych w rosli-

nach réznych gatunkoéw, nie tylko zaliczanych do hiperaku-
mulatorow.

Akumulacja selenu w tkankach roslinnych
a zerowanie fitofagéw / Accumulation

of selenium in plant tissues and feeding
of phytophages

U roslin bedacych hiperakumulatorami selenu wyka-
zano wigksza ekspresj¢ genow zaangazowanych w reakcje
przeciwutleniajace oraz odporno$¢ na stres biotyczny (Lima
i wsp. 2018). Korzystny wptyw selenu na strategie obronne
ro$liny przed patogenami oraz roslinozercami moze wska-
zywag, iz rosliny mogly ewaluowaé¢ w kierunku hiperaku-
mulacji (Lima i wsp. 2018). Akumulacja selenu w tkankach
ro$linnych moze zniechgca¢ organizmy roslinozerne, do po-
bierania przez nie pokarmu (Mehdawi i wsp. 2011). Selen
moze oddziatywa¢ deterentnie zniechecajac do zerowania,
jak réwniez decydowaé o wyborze rosliny zywicielskiej
(Mechora i Ugrinovié¢ 2015). Nalezy podkresli¢, iz selen nie
odstrasza potencjalnych zapylaczy, jednakze moze wply-
wac negatywnie na owady zapylajace kwiaty, z uwagi na
zawarto$¢ selenu w pytku (Quinn i wsp. 2011).

Stwierdzono, iz obecno$¢ zwigzkéw selenu w roslinach
zniechgca do Zerowania gasienice Swiattdwki naziemnicy
(Spodoptera exigua Hubner) (Vickerman i Trumble 1999),
btyszezki ni (Trichoplusia ni Hubner) (Bafiuelos i wsp.
2002) oraz bielinka rzepnika (Pieris rapae) (Hanson i wsp.
2003). Ponadto wykazano, ze nieorganiczne formy selenu
dziataja silniej deterentnie na larwy §wiattowki naziemnicy,
niz formy organiczne (Vickerman i Trumble 1999). Zawar-
to$¢ selenu w roslinach odstrasza larwy bielinka rzepni-
ka, ale rowniez wplywa na nie toksycznie (Hanson i wsp.
2003). Deterentne dziatanie selenu stwierdzono réwniez
w przypadku fitofagéw zywiacych si¢ sokiem floemowym.
W testach wyboru na mszycy brzoskwiniowej (Myzus per-
sicae) wykazano, iz mszyce preferuja rosliny rosnace na
pozywkach bez dodatku selenu od roslin wzbogaconych
tym pierwiastkiem (Hanson i wsp. 2004). Ograniczenie
zerowania mszyc na roslinach zawierajacych zwigkszona
zawarto$¢ selenu moze by¢ spowodowane nie tylko dete-
rentnym, ale i toksycznym jego wplywem. Nie wyklucza
si¢ rowniez dwojakiego charakteru oddziatywania selenu
na owady (Hanson i wsp. 2004). Larwy tantnisia krzyzo-
wiaczka (Plutella xylostella) sa w stanie zerowac na roSli-
nach zawierajacych selen w wysoce toksycznej koncen-
tracji. Mechanizm tolerancji opiera si¢ na gromadzeniu
przez te owady selenu w postaci metyloselenocysteiny,
stosunkowo nietoksycznej formy gromadzonej réwniez
przez hiperakumulatory. Ponadto wykazano, ze tolerujaca
selen pasozytnicza btonkéwka Diadegma insulare, bgdaca
parazytoidem tantnisia krzyzowiaczka, rowniez gromadzi
metyloselenocysteing (Freeman i wsp. 2006). Natomiast
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wrazliwy na selen mutant tantnisia krzyzowiaczka (Plu-
tella xylostella G88) gromadzit selenocysteing (Freeman
i wsp. 2006). Gromadzenie metyloselenocysteiny wyka-
zano rowniez u przedziorka chmielowca, ktory tolerowat
stezenie 150 mg Se/kg s.m., toksyczne dla wielu organi-
zmow roslinozernych. Dopiero po przekroczeniu wartosci
420 mg Se/kg s.m. widoczne jest toksyczne dziatanie selenu
na tego fitofaga (Quinn i wsp. 2010).

W do$wiadczeniach zdwoma gatunkami roslin bedacych
hiperakumulatorami selenu — Astragalus bisulcatus 1 Stan-
leya pinnata zasiedlanych przez wciornastka zachodniego
(Frankliniella occidentalis) oraz przedziorka chmielowca
(Tetranychus urticae) wykazano, iz ro$liny o wysokim ste-
zeniu Se (powyzej 650 mg Se/kg) byly mniej podatne na
zasiedlanie przez szkodniki niz rosliny o niskim poziomie
Se (ponizej 150 mg Se/kg). Zaobserwowano rowniez ogra-
niczenie liczebnosci populacji po zwigkszeniu stgzenia sele-
nu podawanego roslinom (Quinn i wsp. 2010).

Akumulacja selenu a rozwgj fitofagéw /
Accumulation of selenium and phytophage
development

Nieliczne doniesienia naukowe wskazuja, ze selen
moze ogranicza¢ reprodukcje owadoéw oraz powodowac ich
$mier¢. Wykazano ograniczenie wzrostu oraz zmniejszenie
przezywalnosci $wiattdwki naziemnicy (Spodoptera exi-
gua) zerujacej na bogatych w selen roslinach tobody (Atri-
plex) (Vickerman i wsp. 2002a). W badaniach na lucernie
siewnej (Medicago sativa) wykazano, iz wysokie dawki
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