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sporofitu, który przytwierdza roślinę do pod-
łoża i zaopatruje ją w wodę i sole mineral-
ne. Ponadto, korzeń wykazuje apikalny cha-
rakter wzrostu, pozytywny grawitropizm i 
jest miejscem syntezy ważnych regulatorów 
wzrostu (cytokininy) i wtórnych metabolitów 
(flawonoidy) (Lynch i Brown 2012, MontieL 
i współaut. 2004). W organogenezie roślin 
wyższych wyróżnia się trzy główne typy ko-
rzeni: korzeń główny, korzenie boczne i ko-
rzenie przybyszowe (Fitter i współaut. 1991). 
Natomiast biorąc pod uwagę typy rozgałę-
zień korzeni, mówimy o systemie palowym 
z jednym, dobrze rozwiniętym korzeniem 
głównym i licznymi mniejszymi korzeniami 
bocznymi, który jest charakterystyczny dla 
roślin dwuliściennych, oraz o systemie wiąz-
kowym, z licznymi korzeniami bocznymi i 
przybyszowymi, który występuje u roślin jed-
noliściennych (Atkinson i współaut. 2014). 
W ujęciu biologicznym termin „architektura” 
korzenia odnosi się do kształtu i przestrzen-
nej konfiguracji (3D) systemu korzeniowego 
(De DorLoDot i współaut. 2007, sAtBhAi i 
współaut. 2015). Architektura systemu ko-
rzeniowego w skali makro dotyczy takich 
parametrów jak: długość korzenia głów-
nego, długość i liczba korzeni bocznych, a 
także kąt ich rozgałęzienia, zaś w skali mi-
kro obejmuje średnicę korzeni oraz analizę 
długości i gęstości włośników korzeniowych 
(Lynch 1995). W zależności od właściwości 
fizycznych i chemicznych gleby, architektura 
sytemu korzeniowego podlega różnorodnym 
modyfikacjom, polegającym na promowaniu 
lub hamowaniu wzrostu elongacyjnego ko-

WSTĘP

Naukowców interesuje odpowiedź roślin 
na zmienne warunki środowiska. Wszyst-
kie żywe organizmy reagują na zmiany i w 
celu przetrwania, muszą dostosowywać się 
do aktualnie panujących warunków poprzez 
zmiany morfologiczne i/lub genetyczne. Fe-
notypowa plastyczność jest szczególnie waż-
na dla roślin, bowiem stanowi ogólną stra-
tegię adaptacyjną do zmiennych, często stre-
sogennych czynników i zastępuje zwierzęcy 
mechanizm obronny, czyli ucieczkę. Wiele 
gatunków roślin ma zdolność modyfikowa-
nia procesów fizjologicznych i rozwojowych, 
umożliwiających adaptację do aktualnie pa-
nujących warunków w ich otoczeniu. Wzrost 
i zmiany architektury systemu korzeniowe-
go (ang. root system architecture, RSA) są 
doskonałym przykładem takiej plastyczności 
rozwojowej, czyli właściwości genomu, które-
go ekspresja może być modyfikowana przez 
składniki mineralne, dostępność wody, fito-
hormony, a nawet światło, dając w rezulta-
cie różne fenotypy. W literaturze naukowej 
pojawiło się nawet nowe pojęcie „trofomorfo-
genezy” na określenie zmian fizjologicznych, 
morfologicznych i anatomicznych roślin w 
odpowiedzi na różną dostępność składników 
mineralnych (ForDe i Lorenzo 2001). 
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wiedzi na niski potencjał wody (tAkAhAshi i 
scott 1991, tAkAhAshi i suge 1991, tAkA-
hAshi i współaut. 2002, Mizuno i współaut. 
2002). U Arabidopsis thaliana zaobserwowa-
no, że rozwój zawiązków korzeni bocznych 
i tym samym rozwój tych organów jest za-
hamowany w warunkach stresu osmotycz-
nego, a w reakcję zaangażowany jest kwas 
abscysynowy (ABA). W warunkach stresu 
osmotycznego długość korzeni bocznych była 
znacznie większa u mutanta aba2-1 i aba3-
2 z obniżonym poziomem ABA, w porówna-
niu do korzeni typu dzikiego, co sugeruje, 
że ABA jest ważnym elementem regulatoro-
wym, hamującym wzrost korzeni bocznych 
w odpowiedzi na stres osmotyczny (DeAk i 
MALAMy 2005). Do chwili obecnej udało się 
zidentyfikować tylko niektóre geny związane 
z odpowiedzią korzeni na suszę. W korze-
niach kukurydzy zaobserwowano wzmożoną 
aktywność genów PIP1;1, PIP1:5 i PIP2:4 w 
odpowiedzi na stres osmotyczny. Geny te 
kodują plazmolemowe białka kanałowe z ro-
dziny akwaporyn, odpowiedzialne za trans-
port wody, które mogą zapobiegać stratom 
wody w korzeniach (kuDoyArovA i współaut. 
2015). Mutant edt1 (ang. extremely drought 
tolerant1) A. thaliana charakteryzuje się bar-
dzo długimi korzeniami. Okazało się, że gen 
EDT1 koduje czynnik transkrypcyjny HD-ZIP 
(HDG11), który bezpośrednio aktywuje eks-
presję genów kodujących białka zaangażowa-
ne w rozluźnienie ściany komórkowej, a te z 
kolei promują elongację korzeni (yu i współ-
aut. 2014). Ponadto udało się zidentyfikować 
markery genetyczne (ang. quantitative trait 
loci, QTL), które kontrolują kąt wygięcia ko-
rzeni u ryżu. Wysoka ekspresja genu DRO1 
(ang. deep rooting1) powoduje silnie wygię-
cie korzeni w dół. Wprowadzenie tego genu 
do roślin z płytkim systemem korzeniowym 
spowodowało zwiększenie tolerancji na suszę 
i wyraźny wzrost systemu korzeniowego na 
wiekszą głebokość (ugA i współaut. 2013). 

Mimo intensywnych badań ciągle niewie-
le jest jeszcze danych o molekularnych me-
chanizmach, które kontrolują architekturę 
korzenia w odpowiedzi na brak lub nadmiar 
wody w glebie.

ŚWIATŁO

Pomimo że światło jest czynnikiem mor-
fogenetycznym inicjującym określone zmiany 
we wzroście i rozwoju części nadziemnych, 
to również korzeń reaguje na ten sygnał. 
Wszystkie ważniejsze fotoreceptory, takie 
jak fitochrom, kryptochrom i fototropina, 
są obecne w korzeniu, jednak mechanizm 
percepcji światła i droga sygnałowa w kon-
tekście zmian wzrostowych i rozwojowych 
są wciąż słabo poznane (gALen i współaut. 
2007).

rzeni głównych, rozwoju korzeni bocznych, 
proliferacji włośników i tworzeniu korzeni 
przybyszowych (osMont i współaut. 2007). 
Architektura systemu korzeniowego deter-
minuje poszukiwanie i zdobywanie składni-
ków mineralnych oraz strategie ich pobie-
rania przez roślinę i dlatego jest fundamen-
talnym wyznacznikiem produktywności. Z 
tego powodu obecnie dużą uwagę poświęca 
się badaniom nad genetyczną i hormonal-
ną regulacją wzrostu i rozwoju korzeni oraz 
czynnikom egzogennym wpływającym na 
architekturę korzenia. Postęp, jaki dokonał 
się w ciągu ostatnich dziesięciu lat w zasto-
sowaniu nowoczesnych technik biologii mo-
lekularnej i genetyki, pozwolił na manipulo-
wanie architekturą korzenia w kierunku jej 
optymalizacji i efektywniejszego pobierania 
składników mineralnych i wody, aby zwięk-
szyć tolerancję na różne stresy abiotyczne, 
szczególnie u roślin uprawnych takich jak: 
ryż, kukurydza, ziemniaki, maniok czy zboża 
(khAn i współaut. 2016, koevoets i współ-
aut. 2016).

CZYNNIKI ZEWNĘTRZNE REGULUJĄCE 
ARCHITEKTURĘ SYSTEMU 

KORZENIOWEGO

WODA

Woda jest ważnym czynnikiem, które-
go niedobór, obok składników mineralnych, 
dramatycznie ogranicza wzrost roślin. Po-
wszechnie wiadomo, że stres wodny odnosi 
się głównie do braku wody w glebie. W tych 
warunkach rośliny nie mogą pobierać wody, 
a nawet ją tracą, co wywołuje stres osmo-
tyczny w komórkach. Powszechnie znaną re-
akcją roślin na suszę opisywaną przez wielu 
badaczy jest silny wzrost wydłużeniowy ko-
rzeni, umożliwiający korzystanie z zasobów 
wody gruntowej zalegających na dużych głę-
bokościach (coMAs i współaut. 2013). Taka 
adaptacja jest charakterystyczna dla wie-
lu gatunków roślin pustynnych, które mają 
wykształcony głęboki korzeń palowy i płyt-
kie korzenie boczne (Lynch 1995). Jednak 
dopiero w 2014 r. BAo i współaut. opisali 
zjawisko tzw. wyczuwania wody w środowi-
sku (ang. hydropatting), czyli kompleksową 
reakcję rośliny, determinującą miejsce po-
wstawania korzeni bocznych, formowania 
włośników i różnicowania się aerenchymy. 
Wykazano również, że rośliny są w stanie 
częściowo zahamować grawitropizm i prze-
programować system korzeniowy tak, aby 
rósł w kierunku większej wilgotności, tzw. 
„hydrotropizm” korzenia (eApen i współaut. 
2005). Badania na rzodkiewniku, kukury-
dzy, ogórku i grochu ujawniły, że korzeń 
główny zmienia kierunek wzrostu w odpo-
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kowego białek PIN2 i PIN3 ułatwiających 
wypływ auksyn z komórki. W konsekwencji 
dochodzi do akumulacji ponad optymalnych 
stężeń auksyn w komórkach korzenia i tym 
samym, zahamowania ich wzrostu (shiBAsAki 
i współaut. 2009). Niska temperatura obni-
ża również tempo podziałów komórkowych w 
merystemie wierzchołkowym, co prowadzi do 
fizycznego zmniejszenia powierzchni i licz-
by komórek (zhu i współaut. 2015). Bada-
nia nad mutantami z uszkodzonymi genami 
AHP1-1 (ahp1-1), AHP2-1 (ahp2-1) i AHP3 
(ahp3), które biorą udział w „sygnalingu” cy-
tokinin, fitohormonów indukujących podziały 
komórkowe, potwierdziły ich zaangażowanie 
w regulację wzrostu systemu korzeniowego 
w odpowiedzi na niską temperaturę (zhu i 
współaut. 2015). 

Niewiele badań zostało przeprowadzonych 
nad wpływem wysokiej temperatury (40ºC) 
na system korzeniowy. Ogólnie przyjmuje się, 
że zahamowanie wzrostu korzeni w wysokich 
temperaturach związane jest z modyfikacją 
transportu auksyn i wzrastającym poziomem 
etylenu w korzeniach (Qin i współaut. 2007).

ZASOLENIE

Stres solny oddziałuje na wzrost i pro-
duktywność roślin w wyniku współdziała-
nia dwóch składowych: stresu jonowego, 
związanego z nadmiernym stężeniem jonów 
Na+, i stresu osmotycznego, spowodowane-
go spadkiem potencjału osmotycznego w 
glebie. Stres osmotyczny generuje u roślin 
wczesne odpowiedzi, takie jak: zahamowa-
nie wzrostu komórek i zamykanie aparatów 
szparkowych, aby zminimalizować utratę 
wody. Natomiast wzrost zawartości jonów 
Na+ w tkankach prowadzi do wywołania 
późniejszych odpowiedzi obronnych, polega-
jących na drastycznym zmniejszeniu trans-
portu sodu z korzenia do tkanek nadziem-
nych oraz magazynowaniu jonów Na+ w wa-
kuoli i komórkach walca osiowego w korze-
niu (Munns i tester 2008). Aby ustalić pa-
rametry systemu korzeniowego wrażliwe na 
stres solny, przeprowadzono doświadczenia 
na A. thaliana. Rośliny hodowano na płyt-
kach agarowych z różnymi stężeniami NaCl 
(od 0, 25mM do 150 mM) i scharakteryzo-
wano trzy parametry architektury korzenia: 
długość korzenia głównego, średnią długość 
korzeni bocznych i liczbę powstających ko-
rzeni bocznych. Badania przeprowadzono 
na 32 liniach A. thaliana i na tej podstawie 
wyodrębniono cztery strategie odpowiedzi 
korzeni na zasolenie. Strategia 1, charak-
terystyczna dla np. ekotypu Columbia (Col 
0), objawiała się silniejszą redukcją wzrostu 
korzeni głównych niż korzeni bocznych oraz 
mniejszą liczbą korzeni bocznych. W stra-
tegii 2, np. Vanouver 0 (Van 0), zasolenie 

Ostatnio pokazano, dzięki zastosowa-
niu nowatorskiej metody wizualizacji korze-
ni przy pomocy systemu luminescencyjnego 
„GLO-Roots” (ang. growth and luminescence 
observatory for roots), że korzeń reaguje na 
światło (REllán-álvaREz i współaut. 2015).
Wykazano, że ekspresja genów kodujących 
fotoreceptory zachodzi w wierzchołku ko-
rzeni: w czapeczce korzenia, strefie mery-
stematycznej i elongacyjnej (Mo i współaut. 
2015). Korzenie A. thaliana wykazują nega-
tywną odpowiedź fototropiczną na światło 
niebieskie, w której pośredniczy fototropi-
na 1 (PHOT1), natomiast w odpowiedzi na 
światło czerwone, przy udziale fitochromu 
A i B (PHY A i PHY B), fototropizm korze-
ni jest pozytywny (kiss i współaut. 2003). 
Ponadto, potwierdzono rolę fitochromu A 
(PHY A) w indukowaniu elongacji korzeni po 
naświetlaniu światłem niebieskim i daleką 
czerwienią (correLL i kiss 2005). Zidentyfi-
kowano dwa czynniki transkrypcyjne, które 
regulują wzrost korzeni rzodkiewnika po ich 
ekspozycji na światło: COL3 (ang. constant-
-like3), indukujący powstawanie zawiązków 
korzeni bocznych po naświetlaniu światłem 
czerwonym, i HY5 (ang. basic region-leucyne 
zipper), kontrolujący inicjowanie zawiązków 
korzeni bocznych, wzrost elongacyjny korze-
ni głównych i proliferację włośników. Mutant 
hy5 ma dłuższe korzenie główne i boczne, 
większą liczbę korzeni bocznych i włośników 
(oyAMA i współaut. 1997). 

TEMPERATURA

Temperatura jest jednym z czynni-
ków abiotycznych, który w strefie korze-
nia zmienia się gwałtownie w zależności od 
pory dnia, pory roku i głębokości w glebie. 
Temperatura gleby oddziałuje silnie na sys-
tem korzeniowy oraz na pobieranie wody i 
składników odżywczych (wALter i współaut. 
2009). Warto podkreślić, że różne gatunki 
roślin znacznie różnią się zakresem tempera-
tur, który jest optymalny dla rozwoju korze-
ni, np. dla owsa optimum to wynosi 4–7ºC, 
dla pszenicy 14–18ºC, dla grochu 15–20ºC, 
dla pomidora 22–25ºC, dla słonecznika 
25–30ºC, a dla bawełny 32–35ºC. Korze-
nie roślin jedno- i dwu-liściennych reagują 
podobnie na wahania temperatury poprzez 
zmniejszenie długości korzeni głównych, re-
dukcję liczby powstających związków korzeni 
bocznych i zmiany kąta nachylenia wyrasta-
jących korzeni bocznych (koeovets i współ-
aut. 2016). 

Badania nad stresem niskiej temperatury 
(4ºC) u rzodkiewnika ujawniły, że zahamo-
wanie tempa elongacji korzeni jest związa-
ne z zaburzeniami bazypetalnego transportu 
auksyn w korzeniu, poprzez zablokowanie 
wewnątrzkomórkowego transportu pęcherzy-



804 Ewa Młodzińska-Michta

Azotany

Początkowe fizjologiczne odpowiedzi na 
miejscową dostępność azotanów w glebie 
obejmują gwałtowną indukcję systemów 
transportujących te jony. Wzmożonej eks-
presji ulegają wówczas geny kodujące trans-
portery azotanowe w tych częściach korzeni, 
które są bezpośrednio eksponowane na azo-
tany (ForDe i walch-liu 2009). Ponadto, w 
przypadku systemu korzeniowego strategie 
przystosowawcze, pozwalające zwiększyć po-
bieranie i transport składników mineralnych 
z podłoża, obejmują powolne zmiany morfo-
logiczne, takie jak wzrost korzenia głównego, 
tworzenie i elongację korzeni bocznych oraz 
formowanie włośników (hoDge 2004, For-
De i walch-liu 2009). Szczególnie widoczne 
zmiany w architekturze systemu korzenio-
wego obserwuje się w warunkach deficy-
tu azotu (MALAMy i ryAn 2001, herMAns i 
współaut. 2006). W warunkach naturalnych 
rośliny często są narażone na niedobór azo-
tu, który jest w glebie zwykle w ilościach 
deficytowych. Wiadomo, że azotany są głów-
nym źródłem azotu dla roślin rosnących w 
glebach dobrze natlenionych. Obok funkcji 
budulcowej jaką pełni azot (składnik bia-
łek, nukleotydów i kwasów nukleinowych), 
wiele doniesień naukowych z ostatnich lat 
potwierdza sygnałową rolę azotanów, któ-
ra może modyfikować metabolizm roślin w 
odpowiedzi na zmienną dostępność tych jo-
nów w środowisku. Analizy genetyczne me-
todą mikromacierzy ujawniły, że w geno-
mie A. thaliana azotany indukują ekspresję 
około 40 genów (ForDe 2002). Ponadto wy-
kazano, że jony azotanowe są ważnym regu-
latorem procesów rozwojowych, a jednym z 
najlepszych przykładów takiej regulacji jest 
stymulacja rozwoju korzeni bocznych u wie-
lu gatunków roślin, m.in. u A. thaliana, w 
odpowiedzi na miejscowe podanie azotanów 
(zhAng i ForDe 2000). Klasyczne badania 
wpływu odżywiania mineralnego na rozgałę-
zianie systemu korzeniowego przeprowadzo-
no już w latach 1973-1978 na jęczmieniu. 
W tych pionierskich doświadczeniach wyka-
zano, że miejscowe podanie wysokich stężeń 
NO3

-, NH4
+ i nieorganicznego Pi stymulowało 

zarówno tworzenie, jak i elongację korzeni 
bocznych (Drew 1973). Ponad 20 lat póź-
niej badania nad rzodkiewnikiem wykaza-
ły, że w odpowiedzi na lokalne traktowanie 
azotanami następuje wzrost liczby korzeni 
bocznych (ForDe i zhAng 1998). Przepro-
wadzone w ostatnich latach prace dotyczą-
ce wpływu azotu na wzrost i rozwój korze-
ni Arabidopsis, scharakteryzowały cztery 
główne odpowiedzi na różną dostępność tego 
pierwiastka. Wykazano stymulujące działanie 
niskich stężeń azotanów (≤1mM) na wzrost 
korzeni bocznych (ForDe i zhAng 1998, 

powodowało takie samo zahamowanie wzro-
stu we wszystkich mierzonych parametrach. 
Strategia 3, jak w ekotypie Brunn 0 (Br 0), 
to rośliny o bardziej zredukowanym wzro-
ście korzeni bocznych w porównaniu do 
korzenia głównego. Strategia 4, to rośliny 
o silnie skróconych korzeniach głównych i 
mocno zahamowanym rozwoju korzeni bocz-
nych, np. ekotyp JEA, Mr-0 (JuLkowskA 
i współaut. 2014). Wyniki te potwierdziły 
wcześniejsze doniesienia, że korzenie głów-
ne i boczne reagują inaczej na wysokie stę-
żenia soli w glebie (DuAn i współaut. 2013). 
Korzenie główne reagowały mniejszym niż 
korzenie boczne zahamowaniem wzrostu w 
warunkach wysokiego stężania NaCl. W tej 
pracy również udowodniono rolę kwasu ab-
scysynowego w regulacji wzrostu korzeni w 
odpowiedzi na zasolenie. Mutanty z ograni-
czonym szlakiem biosyntezy ABA i zaburzo-
ną ścieżką przekazywania sygnału ABA były 
bardziej odporne na stres solny i wykazy-
wały słabsze zahamowanie wzrostu korze-
ni bocznych niż typ dziki. Ponadto, po po-
traktowaniu roślin 100 mM ABA dochodziło 
do wysokiej ekspresji genu ProRAB18::GFP, 
który jest genem reporterowym indukowa-
nym przez ABA (DuAn i współaut. 2013, 
Ding i De sMet 2013). Późniejsze doniesie-
nia ujawniły, że ABA produkowany w trak-
cie stresu solnego powoduje zahamowanie 
ścieżki transdukcji sygnału kontrolowanej 
przez gibereliny, co prowadzi do obniżenia 
aktywności merystematycznej w wierzchoł-
kach korzeni bocznych, zmniejszenia tempa 
podziałów komórkowych i tym samym do 
inhibicji wzrostu tych organów (JuLkowskA 
i testerink 2015).

SKŁADNIKI MINERALNE

Stresy abiotyczne wynikające z global-
nych zmian klimatu, niedoboru wody i 
składników mineralnych dramatycznie ogra-
niczają wzrost i plonowanie roślin. Jednym 
ze sposobów minimalizacji negatywnych na-
stępstw tych czynników jest zmiana archi-
tektury korzenia w kierunku usprawnienia 
wydajności pobierania wody i zawartych 
w niej składników odżywczych. Tworzenie 
zawiązków korzeni bocznych i ich wzrost 
stanowi główny czynnik determinujący ar-
chitekturę i wielkość systemu korzeniowe-
go roślin dwuliściennych, decydując o efek-
tywnym przystosowaniu do przestrzennych 
i czasowych zmian w dostępności składni-
ków mineralnych (hoDge 2004, herMAns i 
współaut. 2006). Szczególnie szybko docho-
dzi do zmiany architektury korzeni w odpo-
wiedzi na zmiany dostępności azotu, fosforu 
i żelaza, i to głównie tym trzem pierwiast-
kom poświęca się w literaturze naukowej 
najwięcej uwagi. 
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azotanowym (lópEz-Bucio i współaut. 2003). 
Natomiast u roślin, którym nagle zmienio-
no warunki dostępności azotanów z wyso-
kiego stężenia na niskie, dochodziło do ak-
tywacji transportera AtNTR2.1 o wysokim 
powinowactwie do NO3

- (viDAL i gutierrez 
2008, reMAns i współaut. 2006). W 2006 r. 
walch-liu i współaut. wysunęli hipotezę o 
potencjalnej roli auksyn w przekazywaniu 
sygnału w odpowiedzi na obecność azotanów 
w podłożu. Zaproponowano, że akumulacja 
dużych ilości tych anionów w tkankach nad-
ziemnych generuje długodystansowy sygnał, 
który kontroluje rozwój korzeni bocznych. 
Okazało się, że przeniesienie roślin Arabi-
dopsis na 24 h z 50 mM do 1 mM pożyw-
ki azotanowej powodowało 50% wzrost za-
wartości kwasu indolilo-3-octowego (IAA), w 
porównaniu do roślin uprawianych jedynie 
na 50 mM azotanach (walch-liu i współ-
aut. 2006). Wyniki te sugerują, że wysokie 
stężenie azotanów w tkankach nadziemnych 
hamuje transport lub/i biosyntezę auksyn 
w korzeniach, co w rezultacie prowadzi do 
zahamowania rozwoju korzeni bocznych. Po-
dobne wyniki uzyskano w doświadczeniach 
przeprowadzonych na soi, kiedy przeniesie-
nie roślin z 8 mM do 1 mM pożywki azo-
tanowej wywołało 4-krotny wzrost ilości IAA 
w korzeniach (walch-liu i współaut. 2005). 
Zmiany w akumulacji auksyn, wywołane 
wysokim stężeniem azotanów w środowisku, 
mogą wskazywać na inhibitorową rolę tych 
fitohormonów w procesie tworzenia korzeni 
bocznych. Interesującą hipotezę zakładającą, 
że NTR1.1 nie tylko bierze udział w trans-
porcie azotanów, ale również w transporcie 
auksyn, zaproponowano w 2010. W warun-
kach niskiego stężenia azotanów NTR1.1 
uczestniczy w bazypetalnym transporcie IAA 
z wierzchołków korzeni bocznych i w ten 
sposób dochodzi do hamowania wydłużania 
korzeni bocznych (krouk i współaut. 2010). 

Wyniki najnowszych badań sugerują, że 
ważnym elementem zaangażowanym w re-
gulację wzrostu korzeni w odpowiedzi na 
różne odżywanie azotowe, jest plazmolemo-
wa pompa protonowa – H+ATP-aza. Z prze-
prowadzonych eksperymentów wynika, że 
jedna z 11 izoform tego białka znalezionych 
u rzodkiewnika, a mianowicie AHA2, bierze 
udział w regulacji wzrostu i rozwoju korzeni 
w warunkach różnego odżywania azotowego. 
Mutant aha2 miał znacznie krótszy korzeń 
główny i boczne, w porównaniu do typu dzi-
kiego, zarówno u roślin uprawianych na mi-
neralnym (NO3

-), jak i organicznym (glicyna) 
źródle azotu (Młodzińska i współaut. 2015). 

Fosforany

Fosfor, obok azotu, jest jednym z ma-
kroelementów warunkujących prawidłowy 

zhAng i ForDe 2000) oraz ogólny hamują-
cy wpływ wysokich stężeń tych jonów (≥10 
mM) na aktywność merystemów apikalnych 
korzeni bocznych rzodkiewnika (reMAns i 
współaut. 2006, zhAng i współaut. 2007). 
Ponadto stwierdzono, że hamowanie inicjo-
wania zawiązków korzeni bocznych pojawia 
się w warunkach wysokiego stosunku C:N 
(MALAMy i rAyn 2001). Zastosowanie alterna-
tywnego, organicznego źródła azotu w posta-
ci L-glutaminianu wywoływało szybkie two-
rzenie zawiązków i rozwój korzeni bocznych 
Arabidopsis (walch-liu i współaut. 2006, 
ForDe i walch-liu 2009). Eksperyment po-
twierdzający sygnałową rolę NO3

- w kontroli 
rozwoju korzeni przeprowadzono na mutan-
tach tytoniu z uszkodzonym genem reduk-
tazy azotanowej, które akumulowały w tkan-
kach wysokie ilości azotanów i jednocześnie 
miały silnie zahamowany wzrost korzeni 
bocznych (zhAng i ForDe 2000). Dzięki do-
stępności mutantów i linii transgenicznych 
z uszkodzonym szlakiem asymilacji azota-
nów także u Arabidopsis udało się wyod-
rębnić procesy rozwojowe, w których azota-
ny są cząsteczkami sygnałowymi. Kiedy ko-
rzenie siewek Arabidopsis rosły na podłożu 
o niskiej zawartości azotanów obserwowano 
2–3-krotny wzrost szybkości elongacji ko-
rzeni bocznych. Sygnał, który prowadził do 
intensywnej aktywności podziałowej w wierz-
chołku korzenia bocznego wiązał się bezpo-
średnio z obecnością NO3

–, a nie produktami 
asymilacji tych jonów (ForDe 2002). Zidenty-
fikowano kilka genów, kodujących potencjal-
ne elementy ścieżki przekazywania sygnału, 
której ostatecznym efektem jest pojawienie i 
rozwój korzeni bocznych. Na podstawie prze-
prowadzonych badań przypuszcza się, że u 
rzodkiewnika „czujnikami” dostępności azo-
tanów w środowisku są białka transporte-
rowe AtNRT1.1 i AtNRT2.1, zwane również 
transceptorami (goJon i współaut. 2011). 
Białko AtNRT1.1 jest transporterem o zróż-
nicowanym powinowactwie do azotanów (ni-
skim lub wysokim) w zależności od ilości do-
stępnego azotu w glebie, a białko AtNRT2.1 
to transporter o wysokim powinowactwie do 
azotanów (walch-liu i ForDe 2008, reMAns 
i współaut. 2006, ho i współaut. 2009). W 
wysokim, miejscowym stężeniu azotanów 
funkcjonuje czujnik AtNRT1.1, który akty-
wuje ekspresję genu ANR1 kodującego czyn-
nik transkrypcyjny z rodziny MADS (reMAns 
i współaut. 2006). Konstytutywna ekspresja 
genu ANR1 w obecności azotanów silnie sty-
muluje wzrost korzeni bocznych, natomiast 
nie wpływa na długość korzenia głównego 
(Desnos 2008). Mutanty z obniżonym po-
ziomem białka ANR1 miały krótsze korze-
nie boczne, a ekspresja genu ANR1 u roślin 
typu dzikiego była indukowana głodzeniem 
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jest z toksycznym efektem ponad optymalnej 
akumulacji żelaza (svistoonoFF i współaut. 
2007).

Żelazo

Zawartość żelaza w roślinach jest sto-
sunkowo wysoka, w porównaniu do innych 
mikroelementów. Jednak nadmiar żelaza 
jest toksyczny i prowadzi do zahamowania 
wzrostu korzenia głównego i rozwoju korze-
ni bocznych. Taka modyfikacja ma na celu 
ograniczenie pobierania tego pierwiastka 
przez korzeń (Li i współaut. 2015). Niska 
dostępność żelaza powoduje zmiany morfo-
logiczne w epidermie korzenia, podobne do 
zmian wywołanych niską dostępnością fosfo-
ru. Kiedy dostępność żelaza jest ograniczo-
na, dochodzi do silnej proliferacji włośników 
(Li i współaut. 2015, schMiDt i współaut. 
2000). Jednym z czynników transkrypcyj-
nych, który uczestniczy w regulacji wzrostu 
korzeni w warunkach deficytu Fe jest białko 
POPEYE (PYE). Mutacja genu kodującego to 
białko powoduje silne zaburzenia w rozwoju 
korzeni bocznych, a także ogranicza wzrost 
elongacyjny korzeni głównych i indukuje 
chlorozy liści w warunkach niedoboru żela-
za (Long i współaut. 2010). Najnowsze ba-
dania ujawniły, że jeden z czynników trans-
krypcyjnych bHLH115 reguluje u A. thaliana 
ekspresję genów związanych z utrzymaniem 
prawidłowej homeostazy Fe w warunkach 
niedoboru tego mikroelementu. Metodą im-
munoprecypitacji udowodniono, że bHLH115 
wiąże się do promotorów takich genów jak: 
bHLH 38, 39, 100, 101 i POPEYE. Muta-
cja genu bHLH115 (mutant bhlh115) po-
woduje większą wrażliwość rośliny na brak 
żelaza w środowisku, a przy nadekspresji 
dochodzi do zwiększonej akumulacji żelaza. 
Mutant bhlh115 charakteryzuje się krótszy-
mi korzeniami i znacznie niższą zawartością 
chlorofilu niż typ dziki (LiAng i współaut. 
2017). 

Hormony regulujące architekturę systemu 
korzeniowego

Hormony regulują wzrost i rozwój roślin 
w odpowiedzi na bodźce środowiska poprzez 
złożone ścieżki transdukcji sygnału, któ-
re mają wpływ na metabolizm, tworząc sieć 
wzajemnych interakcji. Wzrost i morfogeneza 
wszystkich organów związane są z prolifera-
cją komórek i ich elongacją, a te podlegają 
kontroli hormonalnej w odpowiedzi na czyn-
niki zewnętrzne. Hormony roślinne w ujęciu 
klasycznym (auksyny, cytokininy, gibereliny, 
kwas abscysynowy, etylen) oraz regulatory 
wzrostu i rozwoju (brasinosteroidy, jasmo-
niany, strigolaktony) regulują odpowiedzi 
adaptacyjne korzeni do zmiennych warun-
ków środowiska i modyfikują architekturę 

wzrost i rozwój roślin. W przeciwieństwie 
do azotu, jest dość trudno dostępny w roz-
tworze glebowym ze względu na niskie stę-
żenie (średnio 1 µM), słabą rozpuszczalność 
i małą ruchliwość (rAghothAMA 1999, LAM-
Bers i współaut. 2006, nussAuMe i współ-
aut. 2011). Ponadto, około 90% fosforu 
obecnego w glebie występuje w formie orga-
nicznej, niedostępnej dla roślin (LAMBers i 
współaut. 2006). Innym czynnikiem limitują-
cym dostępność fosforu dla roślin są nieod-
nawialne i zmniejszające się w szybkim tem-
pie skały fosforytowe, będące naturalnym 
źródłem fosforu do produkcji nawozów fos-
foranowych. Do przystosowań pozwalających 
roślinie efektywniej pobierać fosfor należą 
modyfikacje architektury systemu korzenio-
wego. Szereg danych literaturowych wskazu-
je, że dostępność fosforu determinuje wiel-
kość i pokrój systemu korzeniowego wielu 
gatunków roślin, m. in. kukurydzy, ryżu, fa-
soli, łubinu białego i pomidora (niu i współ-
aut. 2013). Na podstawie opublikowanych 
danych wiadomo, że u A. thaliana jednym z 
mechanizmów adaptacji do niedoboru fosfo-
ru jest zahamowanie wzrostu korzenia głów-
nego, silny wzrost i rozwój korzeni bocznych 
oraz wzmożona proliferacja i długość wło-
śników (wiLLiAMson i współaut. 2001, niu 
i współaut. 2013, kAwA i współaut. 2016). 
Natomiast przy wysokich stężeniach fosforu 
obserwowano zahamowanie wzrostu korze-
ni bocznych i wydłużanie korzenia głównego 
(Linkohr i współaut. 2002). Należy również 
wspomnieć o specyficznych zmianach w ar-
chitekturze korzeni, wywołanych niskim stę-
żeniem fosforanów, które występują tylko u 
niektórych roślin. Są to np. wykształcenie 
nietypowych korzeni, tworzących zgrupowa-
nia (klastry korzeniowe) u roślin nie-miko-
ryzowych, czy korzenie proteidowe u rodziny 
Proteaceae (zBoińska 2016). 

Zidentyfikowano grupy genów (QTL), któ-
re są odpowiedzialne za zmiany w budowie 
i morfologii korzenia, w warunkach braku 
Pi. Geny LPR1, 2, 3 (ang. low phospha-
te root 1, 2, 3), których ekspresja zachodzi 
w czapeczce i wierzchołku korzenia kodują 
oksydazy miedziowe, a te z kolei modyfiku-
ją aktywność i transport hormonów w wa-
runkach deficytu Pi, czego skutkiem jest 
zahamowanie wzrostu elongacyjnego korze-
nia głównego i indukowanie rozwoju korzeni 
bocznych (svistoonoFF i współaut. 2007). W 
warunkach niskiej dostępności Pi gen PDR2 
(ang. phosphate deficiency response 2), ko-
dujący ATP-azę typu 5, uczestniczy w re-
gulacji aktywności podziałów komórkowych 
w merystemie apikalnym korzenia (ticconi 
i współaut. 2004). Przypuszcza się również, 
że u roślin narażonych na niedobór fosfo-
ru, zahamowanie wzrostu korzeni związane 
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gulacji architektury korzenia, w odpowiedzi 
na niedobór wielu składników mineralnych 
i wybrane stresy abiotyczne, takie jak chłód 
czy zasolenie. Okazało się, że ekspresja ge-
nów związanych z metabolizmem i „sygna-
lingiem” cytokinin jest aktywowana lub wy-
łączana w zależności od działającego bodźca, 
np. w przypadku niedoboru fosforanów za-
obserwowano obniżony poziom transkryptów 
IPT3 i CYP735A2, które biorą udział w syn-
tezie cytokinin. Natomiast przy wysokim stę-
żeniu azotanów ekspresja genów IPT3 i CY-
P735A2 była wyższa (rAMireDDy i współaut. 
2014). 

Gibereliny. Gibereliny regulują wiele 
procesów rozwojowych, takich jak kiełko-
wanie, rozwój liści i owoców. Udowodniono 
również, że biorą one udział w rozwoju ko-
rzeni poprzez kontrolowanie proliferacji ko-
mórek i ich elongację. Mutant rzodkiewni-
ka z defektem w genie odpowiedzialnym za 
biosyntezę giberelin (ga1-3) miał znacznie 
krótszy korzeń główny i mniejszy merystem 
wierzchołkowy niż typ dziki, ale efekt ten 
był znoszony po podaniu egzogennych gibe-
relin (uBEda-toMas i współaut. 2009). 

Brasinosteroidy. U roślin zidentyfikowa-
no około 70 różnych brasinosteroidów, któ-
re są biologiczne aktywne (BAJguz 2007). 
Stanowią one grupę sterolowych substancji 
hormonalnych, które wykazują wysoką ak-
tywność w stymulowaniu procesów wzrostu 
i rozwoju. Badania nad różnymi mutantami 
związanymi z syntezą i receptorami brasino-
steroidów (dwf1-6, bri1-116, bkk1-1) wykaza-
ły, że pełnią one ważną funkcję we wzroście 
korzeni, ponieważ mutanty te mają znacznie 
krótsze korzenie. Podobnie do giberelin, eg-
zogenna aplikacja brasinosteroidów stymu-
luje wzrost korzeni (Du i współaut. 2012). 
Wysokie stężenie brasinosteroidów powodu-
je zahamowanie wzrostu korzeni (Müssig i 
współaut. 2003). U rzodkiewnika zidentyfiko-
wano gen BRX, który koduje czynnik trans-
kypcyjny pełniący istotną rolę w regulacji 
architektury korzenia. Mutant brx charakte-
ryzuje się krótkimi korzeniami oraz zredu-
kowanymi podziałami w strefie merystema-
tycznej korzenia i mniejszymi komórkami w 
strefie elongacji, stad też nazwa tego genu 
(łac. brevis radis, krótki korzeń) (MoucheL 
2004). Okazało się, że mutant brx ma rów-
nież obniżony poziom brasinosteroidów w 
korzeniach (MoucheL i współaut. 2006). Po-
nadto stwierdzono, że brasinosteroidy regu-
lują wzrost korzenia w warunkach niedobo-
ru fosforanów (singh i współaut. 2014). 

Kwas abscysynowy (ABA). Kwas abscy-
synowy reguluje szereg procesów m.in. doj-
rzewanie zarodka, spoczynek nasion, starze-
nie się liści, a także koordynuje odpowiedzi 
roślin na czynniki stresogenne i uczestniczy 

korzenia, również przez wzajemne oddziały-
wania (ang. crosstalk) i sygnały jakie prze-
kazują pomiędzy łodygą a korzeniem. 

Auksyny. Wzrost korzenia jest zdetermi-
nowany przez podział komórek i ich wydłu-
żanie w szczytowej części organu. Obydwa 
procesy są regulowane przez nierównomier-
ną dystrybucję auksyn w tej strefie. Naj-
wyższe stężenie auksyn występuje w strefie 
QC (ang. quiescent centre), gdzie obserwu-
je się niską aktywność mitotyczną komórek. 
W strefie merystematycznej stężenie auksyn 
jest mniejsze i tu obserwuje się wzmożone 
podziały komórkowe. Powyżej strefy mery-
stematycznej, w tzw. strefie elongacyjnej, 
gdzie zachodzi wydłużanie i różnicowanie 
komórek, poziom tych hormonów jest jesz-
cze niższy. Za utrzymanie gradientu au-
ksyn w wierzchołku korzenia odpowiedzial-
ne są czynniki transkrypcyjne kodowane 
przez geny PLETHORA (PLT) (AiDA i współ-
aut. 2004) oraz białka, które uczestniczą w 
polarnym transporcie auksyn: PIN, AUX i 
ABCB. PIN 1, 3, 4, 7 biorą udział w akro-
petalnym transporcie auksyn do wierzchołka 
korzenia. Natomiast PIN 2, AUX1 i ABCB4 
uczestniczą w bazypetalnym transporcie au-
ksyn z wierzchołka do komórek strefy elon-
gacyjnej. Wiadomo, że modulacja aktywno-
ści tych białek może wpływać na rozmiar 
wierzchołka korzenia, tempo wzrostu ko-
mórek oraz ich wielkość końcową (vieten i 
współaut. 2005). Czynniki transkrypcyjne z 
rodziny MADS-box – XAL2/AGL14 pozytyw-
nie regulują rozmiar merystemu wierzchoł-
kowego korzenia oraz wzrost korzenia głów-
nego poprzez indukcję ekspresji genów PIN1 
i PIN4 (GaRay-aRRoyo i współaut. 2012). W 
przypadku zablokowania polarnego transpor-
tu auksyn (ang. polar auxin transport, PAT) 
dochodzi do zahamowania tworzenia korzeni 
bocznych, włośników korzeniowych i obniże-
nia tempa wydłużania komórek. Egzogenna 
aplikacja IAA powoduje wzrost liczby korze-
ni bocznych (cAsiMiro i współaut. 2001). In-
teresująca jest odpowiedź roślin rosnących 
w optymalnym stężeniu fosforanów, które 
po podaniu auksyn wykazywały efekt feno-
typowy, taki jak podczas głodzenia Pi, czyli 
zahamowanie wzrostu korzenia głównego i 
dobrze rozwinięte korzenie boczne (riBot i 
współaut. 2008). 

Cytokininy. Cytokininy działają antago-
nistycznie w stosunku do auksyn i hamują 
tworzenie korzeni bocznych. Mutanty A. tha-
liana z obniżonym poziomem cytokinin oraz 
te, które mają uszkodzone receptory cytoki-
nin (cre 1-2, ahk2-5, ahk3-7) wykazują więk-
szą ilość korzeni bocznych i dłuższe korze-
nie główne niż typ dziki (osMont i współaut. 
2007). Analizy transkryptomu A. thaliana 
potwierdziły również udział cytokinin w re-
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wolną kombinację niedoboru lub nadmiaru 
składników mineralnych. Wszystkie badania 
nad cechami fenotypowymi i uwarunkowa-
niami genetycznymi mają w przyszłości do-
prowadzić do uzyskania roślin uprawnych z 
korzeniami, które będą efektywnej pobierały 
składniki odżywcze z gleb ubogich i będą 
odporne na niekorzystne warunki panujące 
w glebie, takie jak susza czy zasolenie.

S t r es zc zen i e

Jedną z najważniejszych funkcji systemu korzenio-
wego roślin jest pobieranie wody i składników mineral-
nych z roztworu glebowego. Aby wydajnie spełniać to 
zadanie i efektywnie konkurować z innymi organizmami 
o związki odżywcze, rośliny wykształciły szereg skom-
plikowanych adaptacji, polegających na szybkich od-
powiedziach morfogenetycznych korzeni do zmiennych 
zasobów makro- i mikroelementów w glebie. Plastycz-
ność systemu korzeniowego w odpowiedzi na zmienną w 
czasie i przestrzeni dostępność składników mineralnych 
obejmuje dwa mechanizmy: zmiany w efektywności po-
bierania poprzez wzmożoną lub zahamowaną aktywację 
systemów transportujących oraz intensywną kontrolę 
rozwoju korzeni. W przypadku systemu korzeniowego 
strategie przystosowawcze obejmują zmiany morfolo-
giczne takie jak: wzrost korzenia głównego, tworzenie i 
elongację korzeni bocznych oraz formowanie włośników. 
W artykule omówiono zagadnienie modyfikacji systemu 
korzeniowego przez czynniki zewnętrzne (woda, składni-
ki mineralne, światło, temperatura, zasolenie) oraz we-
wnętrzne (hormony) z uwzględnieniem aktualnej wiedzy 
na temat molekularnych podstaw regulacji wzrostu i 
rozwoju korzeni.
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we wzroście i rozwoju korzeni. Wydaje się, 
że ABA oddziaływuje na wzrost korzeni w 
zależności od stężenia: 0,1 mM stężenie ABA 
stymuluje elongację korzeni głównych, a stę-
żenie powyżej 1,0 mM hamuje wzrost tych 
organów (ghAsseMiAn i współaut. 2000). 
Udowodniono, że kinazy białkowe SNF (ang. 
SNF1-related protein kinase 2.2., SnRK2.2 i 
SnRK2.3) pośredniczą w przekazywaniu sy-
gnału ABA w korzeniach, ponieważ uszko-
dzenie tych genów znosi hamujący wpływ 
ABA na wzrost korzeni głównych (FuJii i 
współaut. 2007). Mutanty aba1-1, aba 2-3, 
aba2-4, aba3-2 z obniżoną syntezą ABA 
wykazują znacznie mniejszą liczbę korze-
ni bocznych niż rośliny dzikie (De sMet i 
współaut. 2006).

Etylen. Etylen stymuluje wzrost włośni-
ków korzeniowych i hamuje elongację komó-
rek w korzeniu (ruzickA i współaut. 2007). 
Ważną rolą etylenu jest regulacja podziałów 
komórkowych w strefie QC w merystemie 
korzenia. Wykazano, że wysoki poziom ety-
lenu u mutanta eto1 wzmaga podziały ko-
mórkowe niezależenie od działania auksyn 
(oRtEGa-MaRtinEz i współaut. 2007). 

Strigolaktony. Strigolaktony (SLs) to po-
chodne karotenoidów, odpowiadające za roz-
wój korzeni bocznych, elongację włośników 
korzeniowych i wzrost liczby komórek w 
merystemie korzenia głównego oraz za sty-
mulację wzrostu korzeni głównych (kApuL-
nik i koLtAi 2014, RuytER-spiRE i współaut. 
2011). Wysokie stężenie syntetycznych stri-
golaktonów znosi hamujący wpływ auksyn 
na wzrost korzeni głównych i powoduje wy-
dłużanie komórek korzenia (koLtAi i współ-
aut. 2010). Wykazano ponadto, że u lucerny 
(Medicago trunculata) aplikacja syntetycznego 
analogu strigolaktonu GR24 hamuje rozwój 
korzeni bocznych (De cuyper i współaut. 
2014). 

PODSUMOWANIE

W ostatnich latach dokonał się ogromny 
postęp w zrozumieniu molekularnych me-
chanizmów kontrolujących rozwój systemu 
korzeniowego oraz w procesie regulacji wzro-
stu korzenia przez fitohormony w odpowie-
dzi na różne warunki środowiska. Aktualnie 
doskonali się nie tylko techniki wizualizacji, 
które pozwalają na przyżyciowe obserwacje 
korzeni w wymiarze 3-D, aby dokładnie zo-
brazować morfologię, geometrię i topologię 
systemu korzeniowego, ale również bada się 
reakcje pojedynczych genów i całych QTL w 
korzeniach narażonych na stresy biotyczne i 
abiotyczne. Coraz częściej w aktualną tema-
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REGULATION OF GROWTH AND DEVELOPMENT OF THE ROOTS BY SELECTED ENVIRONMENTAL AND 
ENDOGENOUS FACTORS

Summary

The plant root system plays an important role in a range of processes such as uptake from the soil of nutrients 
and water. To fulfill these tasks efficiently and to compete effectively with other organisms, plants have developed 
a number of complex adaptations such as rapid morphogenetic responses of roots to variable availability of macro- 
and micronutrients in the soil. The plasticity of the root system in response to the ever-changing environmental 
conditions includes two mechanisms: changes in the uptake efficiency through increased or inhibited activation 
of transport systems, and tight control of root growth. The root system adaptive strategies include morphological 
changes such as the main root growth, formation and elongation of lateral roots and formation of root hairs. In this 
review, we have described current knowledge on how the root system is constituted, and which mechanisms and 
genes mainly regulate its plasticity in response to the environmental (water, mineral nutrition, light, temperature, 
salinity) and internal factors (hormones).

Key words: environmental factors, hormones, root system architecture, regulation
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