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(Richard-Molard i współaut. 2008), które w 
dużym stopniu zależą od zmiany poziomu 
ekspresji genów. W odpowiedzi na różne 
stężenie azotu poziom ekspresji niektórych 
genów może zmieniać się nawet w ciągu 
kilku minut. Wykazano, że u Arabidopsis 
thaliana całkowity brak lub silne ogranicze-
nie dostępności azotu prowadzi do skoor-
dynowanej represji genów zaangażowanych 
w fotosyntezę, syntezę chlorofilu i syntezę 
białek plastydowych, z jednoczesną induk-
cją genów wtórnego metabolizmu i degra-
dacji białek (Hawkesford i współaut. 2012, 
Schlüter i współaut. 2012).

POBIERANIE I TRANSPORT NO3
-

Na dostępność dla roślin różnych form 
azotu w glebie ma wpływ wiele czynników, 
takich jak skład granulometryczny, aktyw-
ność mikroorganizmów, czy wilgotność i pH 
gleby (Hawkesford i współaut. 2012). W 
związku z tym, rośliny wyższe wytworzyły 
mechanizmy zwiększające efektywność pobie-
rania tego pierwiastka, w szczególności sze-
reg systemów transportujących NO3

- i NH4
+, 

różniących się specyficznością i powinowac-
twem (Williams i Miller 2001). W przypad-
ku, gdy w środowisku zewnętrznym stęże-
nie jonów azotanowych lub amonowych jest 
wysokie (powyżej 0,5 mmol·dm-3), pobieranie 

WPROWADZENIE

Azot to makroelement niezbędny do 
prawidłowego wzrostu i rozwój roślin. Jest 
składnikiem białek, kwasów nukleinowych, 
chlorofilu, koenzymów, fitohormonów oraz 
wtórnych metabolitów (Bloom 2006). Jest 
jednym z głównych składników mineralnych 
w tkankach roślinnych i stanowi około 2% 
do 4% całkowitej suchej masy roślin (Men-
gel i współaut. 2001). W glebie występuje 
w wielu różnych formach, ale spośród nich 
rośliny w największych ilościach pobierają 
go jako jony NO3

- oraz NH4
+ (Miller i Cra-

mer 2004). Niska dostępność azotu lub spa-
dek zdolności jego pobierania przez komórki 
korzeni negatywnie wpływają na produktyw-
ność roślin oraz na konkurencję wewnątrz- 
i międzygatunkową. Ponadto, deficyt azotu 
powoduje karłowatość roślin, wytwarzanie 
wąskich liści oraz chlorozę, która zazwyczaj 
jest widoczna na liściach starszych, ponie-
waż zasoby tego pierwiastka są przemiesz-
czane do młodszych części pędu (Richard-
-Molard i współaut. 2008).

Ilość azotu w glebie, w obrębie systemu 
korzeniowego jednej rośliny, może być bar-
dzo zróżnicowana, w związku z czym rośli-
ny, aby uniknąć niedoborów tego pierwiast-
ka, wytworzyły szereg przystosowań meta-
bolicznych, fizjologicznych i rozwojowych 
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symporcie z protonami (Ryc. 1). W związku 
z tym, funkcjonowanie tych transporterów 
wymaga pośrednio nakładu energii w po-
staci ATP. W rzeczywistości ATP zużywane 
jest przez plazmolemową pompę protonową 
(H+ATPazę), która aktywnie wyrzuca proton 
na zewnątrz komórki, aby w poprzek błony 
wytworzyć i utrzymać gradient pH niezbęd-
ny do funkcjonowania symporterów (Ryc. 1) 
(Hawkesford i współaut. 2012).

NPF (DAWNIEJ NRT1)

U A. thaliana rodzina transporterów NPF 
składa się z 53 białek, z których 16 bie-
rze udział w transporcie jonów azotanowych 
(Tsay i współaut. 2007, Krapp i współaut. 
2014). Oprócz azotanów, transportery z ro-
dziny NPF mogą również transportować inne 
substraty, takie jak aminokwasy, peptydy, 
auksynę czy kwas abscysynowy (ABA). Kilka 
białek rodziny NPF wykazuje niską specy-
ficzność i może transportować więcej niż je-
den substrat. NPF pośredniczy w transporcie 
wyłącznie w systemie LATS (Daniel-Vedele 
i współaut. 2010), z wyjątkiem transportera 
AtNPF6.3 (dawniej AtNRT.1.1; CHL1), któ-
ry może funkcjonować zarówno jako LATS, 
jak i HATS (Liu i współaut. 1999). AtNPF6.3 
ulega ekspresji w komórkach epidermy mło-
dych korzeni oraz wierzchołkach korzeni, co 
wskazuje na jego rolę w pobieraniu azota-
nów z gleby. Gen ten również ulega ekspre-
sji w korze pierwotnej i endodermie, co może 
świadczyć o udziale transportera w dalszym 
przemieszczaniu NO3

- w poprzek korzenia 
(Hawkesford i współaut. 2012). Powinowac-
two AtNPF6.3 do jonów azotanowych jest 
regulowane przez fosforylację reszty treoni-
nowej. Fosforylowany AtNPF6.3 pełni funk-
cję transportera o wysokim powinowactwie, 
natomiast jeśli nastąpi jego defosforylacja, to 
działa on jako transporter o niskim powino-
wactwie (Tsay i współaut. 2007, Chapman i 
Miller, 2011). Transporter ten, oprócz azota-
nów, może również transportować do wnętrza 
komórki auksynę (Krapp i współaut. 2014).

Kolejnym ważnym białkiem tej rodzi-
ny przenośników jest AtNPF4.6 (dawniej 
AtNRT1.2), który również ulega ekspresji w 
komórkach epidermy korzenia oraz wierzchoł-
ka korzenia i jest zaangażowany w pobiera-
nie jonu azotanowego z gleby. Produkt tego 
genu jest transporterem o niskim powino-
wactwie, odpowiedzialnym za konstytutywny 
pobór NO3

- (Hawkesford i współaut. 2012).

NRT2

Siedem genów rodziny NRT2 jest obec-
nych w genomie A. thaliana, a do najważ-
niejszych dla pobierania jonu azotanowego 

odbywa się głównie przez system transpor-
tujący o niskim powinowactwie (ang. low-
-affinity transport system, LATS), umożliwia-
jący intensywny wpływ azotu do komórek. 
Drugim typem systemów transportujących 
wykształconym przez rośliny są systemy 
transportujące o wysokim powinowactwie 
(ang. high-affinity transport system, HATS), 
których aktywność uwidacznia się w niskich 
stężeniach tych jonów w środowisku (poni-
żej 0,5 mmol·dm-3) (Hawkesford i współaut. 
2012). HATS zostały dalej podzielone, w za-
leżności od czynników decydujących o ich 
ekspresji, na konstytutywne (ang. constitu-
tive high-affinity transport system, CHATS) 
oraz indukowane (ang. inducible high-af-
finity transport system, IHATS) (Vidmar i 
współaut. 2000).

Jony azotanowe występują w glebie w 
większej koncentracji niż jony amonowe i są 
bardziej mobilne, co skutkuje większą ich 
dostępnością dla roślin (Miller i Cramer 
2004). U roślin wyższych istnieją współ-
działające ze sobą systemy transportują-
ce NO3

-, odpowiedzialne za pobieranie tego 
jonu z gleby oraz jego dystrybucję w rośli-
nie. Są to transportery należące do rodziny 
NPF (ang. nitrate peptide family; wcześniej 
NRT1, ang. nitrate transporter 1) (Léran i 
współaut. 2014), NRT2 (ang. nitrate trans-
porter 2) (Daniel-Vedele i współaut. 2010) 
oraz kanały anionowe CLC (ang. chloride 
channels) i SLAC1 (ang. slow anion chan-
nels 1). Wszystkie te rodziny białek są kodo-
wane przez 73 geny, a dla 24 spośród nich 
wykazano udział w transporcie azotanów 
(Krapp i współaut. 2014, Léran i współaut. 
2014).

Niezależnie od typu transportera, pobie-
ranie jonów azotanowych przez błonę komór-
kową odbywa się wbrew gradientowi poten-
cjału elektrycznego (Assmann 2006). Ujemnie 
naładowane jony NO3

- muszą pokonać barie-
rę energetyczną związaną z ujemnie nałado-
waną wewnętrzną powierzchnią błony, dla-
tego też transportery z rodzin NPF i NRT2 
pobierają azotany przez błonę komórkową w 

Ryc. 1. Schemat pobierania jonów azotanowych 
przez komórkę roślinną z udziałem transporterów 
NPF i NRT2.
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kalizowane są w komórkach szparkowych 
różnych gatunków roślin. Wykazano, że 
utrata aktywności białka SLAC1 w komór-
kach szparkowych uniemożliwia zamknięcie 
szparek, w odpowiedzi na niską wilgotność 
w środowisku czy wysokie stężenie CO2. 
Białko SLAC1 uczestniczy przede wszystkim 
w przepływie jonów chloru oraz jonów azo-
tanowych, natomiast jego przepuszczalność 
dla jabłczanu jest znikoma. Kanał SLAH3 
wykazuje największe powinowactwo do jo-
nów NO3

-, których obecność w środowisku 
zewnątrzkomórkowym jest niezbędna do jego 
aktywacji. SLAC1 i SLAH3 zlokalizowane są 
w komórkach szparkowych, co sugeruje, że 
razem pośredniczą w usuwaniu jonów chlor-
kowych i azotanowych podczas zamyka-
nia szparki (Rob i współaut. 2012, Krapp i 
współaut. 2014).

U A. thaliana zidentyfikowano 7 białek 
należących do rodziny CLC (a-f oraz s) (ang. 
chloride channels), różniących się powino-
wactwem do substratu. Ta różnica wynika 
głównie z różnej liczby reszt prolinowych wy-
stępujących w tych białkach. Podstawową 
funkcją CLC jest transport jonów chloru w 
antyporcie z protonami, co świadczy o tym, 
że są antyporterami 1H+/2Cl-, a więc ich me-
chanizm działania jest niezgodny z pierwotną 

nazwą całej rodziny. Ponadto 
okazało się, że te antyportery 
wykazują również duże powi-
nowactwo do jonów azota-
nowych. CLCa jest jednym z 
przedstawicieli tej rodziny ce-
chującym się wysokim powi-
nowactwem do NO3

-. Zlokalizo-
wany jest w tonoplaście i bie-
rze udział w transporcie jonów 
azotanowych do wakuoli w 
antyporcie z protonami. CLCa 
jest głównym transporterem 
odpowiedzialnym za akumu-
lację jonów azotanowych w 
wakuolach (Krapp i współaut. 
2014).

DROGA JONÓW 
AZOTANOWYCH W 

ROŚLINIE

Drogę jonów NO3
- w rośli-

nie oraz biorące w tym udział 
transportery, począwszy od 
pobrania przez komórki korze-
nia, załadunek i rozładunek 
ksylemu, transport w liściach, 
transport do nasion, jak rów-
nież recyrkulację do korzeni i 
uwalnianie jonów azotanowych 
do gleby przedstawiono na 
Ryc. 2.

przez korzenie możemy zaliczyć AtNRT2;1 i 
AtNRT2;2. Oba geny są indukowane obec-
nością jonów azotanowych w środowisku 
i wpływają na strukturę korzeni, przez 
uczestnictwo w ścieżce transdukcji sygna-
łu wywołanego obecnością NO3

-. Wszystkie 
białka należące do tej rodziny działają wy-
łącznie w systemie HATS i nie transportu-
ją żadnego innego substratu niż azotany, 
w przeciwieństwie do wcześniej omawianej 
grupy NPF (Chapman i Miller 2011). Do 
swej aktywności transportery te wymagają 
dodatkowego składnika białkowego, NRT3. 
Jest to białko z pojedynczą domeną trans-
błonową, która bezpośrednio oddziałuje z 
NRT2. Jeśli występują osobno, żadne z tych 
białek nie może pośredniczyć w transpor-
cie jonów azotanowych (Orsel i współaut. 
2006). W jęczmieniu i ryżu, w odróżnieniu 
od rzodkiewnika, zidentyfikowano po 4 geny 
należące do rodziny transporterów NRT2 
(Vidmar i współaut. 2000, Araki i Hasegawa 
2006).

SLAC I CLC

Wolne kanały anionowe SLAC są pro-
duktem 5 genów: SLAC1 i SLAH1-SLAH4 
(będącymi homologami SLAC1), które zlo-

Ryc. 2. Schemat przedstawiający udział różnych systemów trans-
portujących w pobieraniu i dystrybucji jonów azotanowych w rośli-
nie (wg Hawkesford i współaut. 2012, zmodyfikowana)
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biomasa pędu w stosunku do biomasy ko-
rzenia. Zawartość azotu w tkankach roślin-
nych, w szczególności w formie jonów azo-
tanowych, widocznie obniża się na początku 
występowania deficytu azotanów w środowi-
sku, co dowodzi, że te jony są mobilizowa-
ne w celu utrzymania metabolizmu azotu na 
odpowiednim poziomie. Ponadto zwiększa się 
zdolność systemu korzeniowego do pobiera-
nia NO3

- z gleby (Richard-Molard i współ-
aut. 2008). W drugiej fazie, gdy nadal wy-
stępuje niedobór jonów azotanowych, docho-
dzi do zaburzeń w syntezie białek i kwasów 
nukleinowych, głównie w starzejących się 
liściach (Gryffiths i współaut. 2014). Spa-
dek aktywności enzymu RUBISCO (karbok-
sylaza/oksygenaza rybulozo-1,5-bisfosforanu) 
prowadzi do ograniczenia fotosyntezy, co z 
kolei powoduje zahamowanie wzrostu całej 
rośliny (Richard-Molard i współaut. 2008, 
Kant i współaut. 2011).

Jedną z najbardziej widocznych zmian 
zachodzących w odpowiedzi na zróżnicowane 
zasoby azotanów jest zmiana architektury 
korzenia. Jeśli w glebie występują równo-
miernie rozmieszczone, wysokie zasoby tych 
jonów, wówczas obserwuje się zahamowanie 
rozgałęziania systemu korzeniowego (Haw-
kesford i współaut. 2012). Wysokie stężenia 
NO3

- wyzwalają systemową odpowiedź rośliny 
w postaci inhibicji rozwoju korzeni bocznych 
(Ryc. 3), która najczęściej występuje w po-
czątkowej fazie ich rozwoju (zatrzymując roz-
wój korzenia bocznego na etapie tworzenia 
zawiązków), widocznie opóźniając aktywację 
merystemu w korzeniach bocznych (Zhang 
i współaut. 1999). Takie zatrzymanie rozwo-
ju na etapie zawiązków jest ułatwieniem dla 
szybszego wytworzenia korzeni bocznych w 
razie wystąpienia niedoborów jonów azota-
nowych (Malamy 2005). Ten sygnał głównie 
spowodowany jest akumulacją jonów azota-
nowych i metabolitów azotu w roślinie (Kant 
i współaut. 2011).

Dla większości roślin optymalnymi stę-
żeniami jonów azotanowych dla stymula-
cji rozwoju korzeni bocznych są stężenia w 
przedziale od 0,1 do 10 mmol·dm-3 (Ryc. 3). 
Ponadto, ze zwiększającym się stężeniem jo-
nów azotanowych związana jest wyższa ak-
tywność enzymu reduktazy azotanowej, któ-
ry jest najważniejszym enzymem szlaku me-
tabolizmu azotu w roślinach (Zhang i współ-
aut. 1999, Averina i współaut. 2014).

W przypadku ograniczenia dostępności 
azotanów (0,01 mmol·dm-3 NO3

-) następu-
je stymulacja rozwoju korzeni bocznych w 
kierunku obszarów gleby zasobniejszych w 
azot (1,0 mmol·dm-3 NO3

-). W doświadczeniu 
przeprowadzonym na jęczmieniu wykazano, 
że gdy NO3

- były obecne tylko w jednej z 
trzech stref środowiska korzeni, obserwowa-

W pobieraniu azotanów z gleby uczest-
niczą białka NPF6.3, NPF4.6, NRT2.1 i 
NRT2.2, obecne w plazmolemie komórek ry-
zodermy. Działają one na zasadzie symportu 
z protonami. Po pobraniu azotanów docho-
dzi do ich załadunku do ksylemu, w czym 
uczestniczą białka transportujące NPF7.3. 
Następnie azotany transportowane są ksy-
lemem w kierunku pędów. Ponadto, azota-
ny w korzeniach mogą być akumulowane w 
wakuolach, w czym uczestniczą antyporte-
rowe białka tonoplastowe CLCa, cechujące 
się wysokim powinowactwem do NO3

-. Po 
dotarciu do pędów, w dalszym transporcie 
azotanów uczestniczą białka symporterowe: 
NPF7.2 odpowiedzialne za rozładunek ksyle-
mu oraz NPF6.2. uczestniczące w transpor-
cie NO3

- do liści. W pędach jony azotano-
we mogą być magazynowane w wakuolach 
komórek młodych liści, skąd mogą zostać 
przetransportowane do nasion. Analogicznie 
jak ma to miejsce w korzeniach, azotany 
są akumulowane w wakuolach komórek li-
ści dzięki aktywności tonoplastowych białek 
CLCa. Z kolei do rozwijających się nasion 
azotany są transportowane poprzez białka 
symporterowe NPF2.12. Po dotarciu do ko-
mórek nasion, za akumulację azotanów w 
ich wakuolach odpowiada białko NRT2.7 
(Dechorgnat i współaut. 2011, Hawkesford 
i współaut. 2012).

W niewielkiej ilości jony NO3
- mogą zo-

stać wycofane ze starych liści dzięki aktyw-
ności białka NPF2.13 poprzez załadunek flo-
emu, mogą również wypływać z korzenia po-
przez transporter NPF2.7 (dawniej NAXT1). 
Jest to białko zlokalizowane w plazmolemie 
komórek kory korzeni odpowiedzialne za 
długotrwały eksport jonów azotanowych w 
odpowiedzi na zakwaszenie środowiska (De-
chorgnat i współaut. 2011, Léran i współ-
aut. 2014).

WPŁYW JONÓW AZOTANOWYCH NA 
ARCHITEKTURĘ KORZENI

Po pobraniu przez korzeń, jony azota-
nowe nie tylko podlegają asymilacji i wbu-
dowaniu w związki organiczne, ale także 
biorą udział w regulacji wzrostu i rozwoju 
całej rośliny. Podczas czasowego niedoboru 
azotanów w środowisku glebowym rośliny 
wykazują odpowiedź dwufazową. W trakcie 
pierwszej fazy tempo elongacji liści ulega 
redukcji, co przebiega jednak bez negatyw-
nego wpływu na fotosyntezę (Hawkesford i 
współaut. 2012, Schlüter i współaut. 2012). 
Równocześnie dotychczasowy wzrost i roz-
wój korzenia jest utrzymany na tym samym 
poziomie lub jest nawet stymulowany, dzię-
ki zwiększonemu eksportowi asymilatów do 
tego organu. W konsekwencji zmniejsza się 
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zahamowanie rozwoju korzeni bocznych we 
wczesnej fazie ich tworzenia (Malamy 2005). 
Takie reakcje roślin podkreślają, że azot jest 
makroelementem warunkującym zarówno 
prawidłowy wzrost, jak i rozwój roślin (De 
Pessemier i współaut. 2013).

STRESZCZENIE

W odpowiedzi na zróżnicowaną dostępność azotu 
w glebie rośliny wytworzyły mechanizmy zwiększające 
efektywność pobierania tego pierwiastka, w szczególno-
ści szereg systemów transportujących NO3

–. Należą do 
nich systemy transportowe NPF (daw. NRT1), NRT2, 
CLC i SLAC1. NPF (symportery) są aktywne, gdy stę-
żenie NO3

- w środowisku zewnętrznym jest większe niż 
0,5  mmol · dm–3, ponadto dzięki niskiej specyficzności 
mogą transportować inne substraty niż jony azotano-
we np. aminokwasy. Białka rodziny NRT2 (symportery) 
transportują wyłącznie azotany i działają, gdy zewnętrz-
ne stężenia NO3

- wynoszą poniżej 0,5 mmol · dm–3. Białka 
SLAC1 (kanały anionowe) zlokalizowane są w komórkach 
szparkowych i uczestniczą w usuwaniu jonów chlorko-
wych i azotanowych podczas zamykania szparek. Rodzi-
na CLC oprócz transportu chloru wykazuje duże powi-
nowactwo do NO3

-. Jednym z przedstawicieli tych białek 
jest CLCa, który zlokalizowany jest w tonoplaście i bie-
rze udział w transporcie jonów azotanowych do wakuoli 
w antyporcie z protonami.

Po pobraniu przez komórki korzenia, jony azotano-
we podlegają dystrybucji do różnych tkanek i organów 
rośliny, dzięki aktywności kolejnych transporterów nale-
żących do wyżej wymienionych rodzin białek.

Jedną z najbardziej widocznych zmian zachodzą-
cych w odpowiedzi na zróżnicowane zasoby azotanów 
w podłożu jest zmiana architektury korzenia. Wysokie 
stężenia NO3

- (50 mmol · dm–3) powodują zahamowanie 
rozgałęziania systemu korzeniowego. W przypadku ogra-
niczenia dostępności azotanów (0,01 mmol · dm–3) nastę-
puje stymulacja rozwoju korzeni bocznych w kierun-
ku obszarów gleby o wyższych zawartościach azotanów 
(1,0  mmol · dm–3). U A. thaliana zmiany w architekturze 
korzeni przebiegają bez znaczących zmian w biomasie 
korzeni, gdyż rozwój korzeni bocznych jest równoważony 
skracaniem korzeni głównych. Wyczerpywanie zasobów 
jonów azotanowych jest sygnałem do rozbudowania sys-
temu korzeniowego, podczas gdy wysokie zawartości tego 
jonu jest odczytywane, jako sygnał do rozwoju pędów.
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Summary

In response to varied availability of nitrogen in the soil plants developed mechanisms to improve the efficiency 
of uptake of this element, in particular several NO3

– transport systems. These transport systems belong to the fol-
lowing protein families: NPF (formerly NRT1), NRT2, CLC and SLAC1. NPF (symporters) are active when the NO3

- 

concentration in the environment is higher than 0,5 mmol · dm–3 and due to its low specifity for nitrate ions it also 
may transport other substrates such as e.g. amino acids. NRT2 protein family (symporters) transports nitrates and 
operates only when the external NO3

– concentrations are below 0,5 mmol · dm–3. SLAC1 proteins (anion channels) are 
located in the guard cells and are involved in the efflux of chloride and nitrate ions during the closing of stomata. 
CLC family apart from transporting Cl– has a high affinity for NO3

–. One of the members of these proteins, CLCa, 
is located in the tonoplast and is involved in the transport of nitrate ions to the vacuole in antiport with protons. 

After uptake by root cells, nitrate ions are distributed to various tissues and organs of the plant due to activity 
of other transporters belonging to the above-mentioned protein families.

One of the most visible changes in response to the diverse resources of nitrates is a change in the architecture 
of roots. High concentrations of NO3

– (50 mmol · dm–3) in a substrate cause inhibition of branching of the root sys-
tem. In the case of limited availability of nitrates (0,01 mmol · dm–3) stimulation of lateral root development occurs 
towards soil areas with higher NO3

- content (1,0 mmol · dm–3). In A. thaliana modifications of roots architecture occur 
without significant alteration in the biomass of roots, because the development of laterals is balanced by shortening 
of the main root. The low content of nitrate ions is a signal to expand the root system, while a high content of this 
ions is the signal to develop shoots.


