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REAKCJE ROSLIN NA STRES SOLNY

WSTEP

Ziemia to slona planeta! Okolo 3,5%
masy oceanOw stanowi soOl, ktora pochodzi
glownie z aktywnoSci wulkanicznej lub skat
magmowych (MULLEN 2002). Tereny zajete
przez gleby zasolone znajduja si¢ na kazdym
kontynencie, w szczegolnosci sa one liczne
w rejonach pustynnych i stepowych (WILPI-
SZEWSKA 1984b, SIYAL i wspotaut. 2002). Za-
solenie, ktore obejmuje obecnie ponad 6%
calkowitej powierzchni ladow, jest jedna z
glownych przyczyn degradacji gleb (FAO
2008). Problem zasolenia gleb nabiera szcze-
g0lnej wagi, gdyz stale zwickszajace si¢ zapo-
trzebowanie na zywnoS$¢ dla rosnacej popu-

lacji ludzkiej stwarza potrzebe wykorzystania
pod uprawy rolnicze terenOw wymagajacych
intensywnego nawadniania lub obszarow
dotad nie wykorzystywanych ze wzgledu na
zasolenie (MUNNS 2002, YAMAGUCHI i BLUM-
WALD 2005), a rosnacy deficyt wody stodkiej
doprowadzi do koniecznosSci wykorzystania
wody morskiej do nawadniania pol (MALASH
i wspotaut. 2008). Ponadto, intensywne sto-
sowanie w rolnictwie nawozow sztucznych
i Srodkéw ochrony roslin, a takze uzywanie
duzych ilosci soli do od$niezania drog przy-
czynia si¢ do nadmiernej akumulacji jonow
w glebach i w roslinach.

ZASOLENIE GLEB

Zasolenie gleby okreSla stopien wysyce-
nia roztworu glebowego sktadnikami mine-
ralnymi; mamy z nim do czynienia, gdy za-
wartoS¢ soli rozpuszczalnych jest wyzsza niz
0,2% (SIYAL i wspotaut. 2002). Za zasolenie
gleb odpowiadaja glownie sole kwasu weglo-
wego, siarkowego i solnego oraz zasady wap-
niowej, magnezowej i sodowej (WILPISZEW-
SKA 1984a, SIYAL i wspotaut. 2002). Rozpusz-
czone w glebie sole przemieszczaja si¢ wraz
z woda, jednakze podczas parowania wody
pozostaja w glebie. ObecnosS¢ soli zwigksza
nadmiernie stan dyspersji i zdolnoS¢ pecz-
nienia gleb, zmniejsza przepuszczalnos¢ i
przesiakliwos¢ wody oraz powoduje alkaliza-
cje gleb (GRESZTA i GRUSZKA 2000). Zmiana
odczynu gleb na bardziej zasadowy sprawia,

7ze skladniki mineralne przechodza w po-
sta¢ nierozpuszczonych soli i nie moga by¢
pobierane przez roSliny. Ponadto wysycenie
kompleksu sorpcyjnego jonami sodu powy-
zej 15% powoduje pogorszenie warunkOow
wodnych, powietrznych i cieplnych, prowa-
dzace do ograniczenia produktywnoSci gleb
(WROCHNA i wspotaut. 20006).

Wysoka zawartoS¢ soli w materiale ma-
cierzystym gleby lub w wodach gruntowych,
produkty wybuchow wulkanow, a takze roz-
pylana przez wiatr woda morska lub oce-
aniczna sprawiaja, ze w nastepstwie proce-
sow naturalnych dochodzi do akumulacji soli
i pierwotnego zasolenia gleb (WILPISZEWSKA
1984b). Dzialalnos¢ cztowieka rowniez przy-
czynia si¢ do podwyzszenia zawartoSci soli w
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glebach i powstawania terenOw wtornie za-
solonych, wsréd ktorych najwieksze obszary
zajmuja gleby zasolone w wyniku zabiegow
irygacyjnych (SARDO 2005). Do antropoge-
nicznego zasolenia gleb prowadza takze: in-
tensywne nawozenie, nadmierne stosowanie
chemicznych Srodkéw ochrony roslin, emisje
zanieczyszczen z zaktadow chemicznych pro-
dukujacych nawozy potasowe, zakladow so-
dowych, warzelni soli, elektrowni opalanych
zasolonym weglem brunatnym, nawadniane
Sciekami przemystowymi i odprowadzanie
stonych wod dotowych z kopala (WILPISZEW-
SKA 1984a, GRESZTA i wspotaut. 2002). W
strefie umiarkowanej dodatkowe zagroze-
nie stwarza stosowanie duzych iloSci soli do
odSniezania drog i ulic w okresie zimowym
(GRESZTA i GRUSZKA 2000). Problem ten do-
tyczy co prawda tylko waskiego pasa kilku

metrow ciggnacego sie¢ wzdhiz ciaggéw komu-
nikacyjnych, jednakze jesli wezmie si¢ pod
uwage calkowita dlugos$¢ droég i autostrad,
ilos¢ soli dostajacej sie¢ do Srodowiska jest
znaczna. Nastepuje cykliczne gromadzenie
si¢ jonow sodowych i chlorkowych, a takze
bardziej toksycznych weglanow i wodorowe-
glanéw sodu w powierzchniowym poziomie
gleb przydroznych (WROCHNA i wspolaut.
20006). Nawet w latach obfitych w opady
sol nie jest calkowicie wymywana z gornych
warstw gleby (GRESZTA i wspotaut. 2002).
Dla przykladu, oznaczona zawarto$¢ katio-
now wymiennych sodu w 100 mg gleby z
poboczy krakowskich drog wynosi 32-88 mg,
podczas gdy na terenach, gdzie nie stosowa-
no soli w okresie zimowym od 3,2 do 8,0
mg (Izmaitlow i Klosowska, dane niepubl.).

HALOFITY VS GLIKOFITY

Wrazliwos$¢ roSlin na zasolenie wiaze sie
miedzy innymi z ich przystosowaniem do
zycia w okreSlonych warunkach siedliska.
Rosliny wystepujace na terenach pierwotnie
zasolonych, gdzie stezenie NaCl przekracza
0,5%, okreslane sa jako halofity lub stonoro-
Sla (KACPERSKA 2002b). W wickszoSci przy-
padkow stonoroSla z powodzeniem zasiedlaja
tereny, gdzie zasolenie wynosi 2-6%, niekto-
re gatunki moga rosnac, gdy stezenie soli w
glebie wynosi nawet 20% (DaJjic 2006). Ro-
slinnoS¢ halofitowa wystepuje powszechnie
w krajach o klimacie suchym, na terenach
pustynnych i polpustynnych, natomiast w
innych strefach klimatycznych na terenach
nadmorskich lub obszarach solnisk srodlado-
wych (LARCHER 1995, SARDO 2005). Zbiorowi-
ska stonorosli moga miec¢ charakter antropo-
geniczny. Halofitom sprzyja wysypywanie soli
na drogi w celu odSniezenia, przez co staja

sie czeste przy ciagach komunikacyjnych, wy-
stepuja rOwniez w miejscach wydobywania i
przetwarzania soli spozywczej i przemysto-
wej oraz w sasiedztwie fabryk przetworstwa
sody (ZARZYCKI i wspotaut. 2002). StonoroSla
cechuje niski potencjal wody soku komorko-
wego (bedacy wynikiem wysokiego stezenia
soli), ktory umozliwia im pobieranie wody z
zasolonego podloza (FLOWERS 1985, KHAN i
GUL 2008). Rosliny przystosowane do wzro-
stu w warunkach malego stezenia soli w
podiozu okresla si¢ jako glikofity. Nalezy tu
zarOwno wigkszos¢ roslin uprawnych (XIONG
i Znu 2002), jak i wiekszoS¢ roslin zasiedlaja-
cych stanowiska wzdtuz ruchliwych drog. W
warunkach zasolenia glikofity wykazuja za-
burzenia w przebiegu procesow zyciowych,
jednak ich wrazliwoS¢ na zasolenie jest bar-
dzo zroznicowana (DAJIC 20006).

SZKODLIWE DLA ROSLIN SKUTKI ZASOLENIA

Zasolenie gleb w istotny sposob wptywa
na dostepnos¢ wody. Ruch wody zalezy od
gradientu potencjalu wody (AY ), czyli jej
zdolnoSci do wykonania pracy uzytecznej, i
odbywa si¢ zawsze w kierunku nizszego po-
tencjalu wody, a odwrotnie w stosunku do
warto$ci potencjaldow osmotycznych. RoSli-
ny pobieraja wode przez wlosniki korzenia,
transportuja w lodygach i transpiruja przez
liScie, jednakze ma to miejsce tylko wte-

dy, gdy ¥ komorek Kkorzeni jest nizszy niz
v gleby (KACPERSKA 2002a). W glebach sil-
nie zasolonych, na skutek oddzialywan cza-
steczek wody z jonami soli, potencjal wody
jest niski. Jezeli zawartoS¢ soli w roztworze
glebowym przekracza wartoS¢ progowa,
zdolnos¢ roslin do pobierania wody z pod-
foza zostaje ograniczona, prowadzi to do
stresu osmotycznego i spowolnienia wzro-
stu (XIONG i ZHU 2002, MUNNS i wspotaut.
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2000); w roslinach doswiadczajacych suszy
fizjologicznej zawartoS¢ wody we wszystkich
organach spada, dochodzi do utraty turgoru
(BHATT i wspotaut. 2008). Z powodu zabu-
rzonych stosunkéw wodnych wzrasta po-
ziom kwasu abscysynowego (ABA), nastepuje
zamykanie szparek i w efekcie zaburzenia w
wymianie gazowej oraz obnizenie wydajno-
sci fotosyntezy (PAWLOWICZ 2004, MUNNS i
TESTER 2008).

Bezposrednie oddzialywanie soli zawartej
w roztworze glebowym na roSliny powoduje
stres jonowy (MUNNS 2002). Giéwna przyczy-
na uszkodzen sa jony Na' i ClI' (XIONG i ZHU
2002, TESTER i DAVENPORT 2003). W przypad-
ku CI' floem bierze udzial w redystrybucji
jonow pomiedzy tkankami, jednak istnieja
duze réznice w zawartoSci tego pierwiastka
w roznych czeSciach roslin (WHITE i BRO-
ADLEY 2001). U glikofitow stwierdzono wyz-
sza zawarto$S¢ chloru w czesSciach nadziem-
nych, zwlaszcza w starych liSciach (WHITE
i BROADLEY 2001, BRITTO i wspoétaut. 2004,
ESTAN i wspolaut. 2005). Niewiele dowodow
potwierdza transport floemowy jonow sodu,
mozna wiec przypuszczal, iz przemieszcza-
nie Na"w ogromnej wi¢kszoSci jest jedno-
kierunkowe (TESTER i DAVENPORT 2003) i
prowadzi do postepujacej akumulacji sodu w
liSciach wraz z ich starzeniem (XIONG i ZHU
2002, MUNNS i TESTER 2008). Wzrastajace ste-
zenie jonOw powoduje chlorozy i nekrozy
na brzegach liSci oraz ich przedwczesne opa-
danie, moze tez prowadzi¢ do obumierania
organdéw i calych roslin (EL-SHARKAWY 1989,
GRESZTA i wspotaut. 2002, TESTER i DAVENPORT
2003). Czas, w jakim zaobserwowac¢ mozna
uszkodzenia, zalezy od tempa akumulacji jo-
now Na® i Cl i efektywnoSci sekwestracji w
komorkach i tkankach (MUNNS 2002, TESTER
i DAVENPORT 2003). Nalezy takze pamietad, iz
magazynowanie nadmiernej iloSci jonow w
Scianie komorkowej jest niekorzystne, gdyz
prowadzi do odwodnienia komorki (FLOWERS
i wspotaut. 1991, MuUNNs 2002). Jesli ilos¢
Na* i CI jest tak duza, ze komorki nie nada-
zaja z ich kompartmentacja, zawartoS¢ jonow
w cytoplazmie roSnie, powodujac szereg pro-
bleméw metabolicznych i inaktywacje wielu
enzymow (BOTELLA i wspoétaut. 2005, BHATT
i wspolaut. 2008). Zaburzona zostaje gospo-
darka jonowa rosSlin w wyniku ograniczenia
pobierania niektorych jonow, zwlaszcza K,
Ca*, NO, (BHATT i wspotaut. 2008, HUSSAIN i
wspolaut. 2008). Dla przyktadu, jony potasu
odgrywaja kluczowa role w osmoregulacji,
uczestnicza w utrzymaniu turgoru komorek

i syntezie biatek, a takze reguluja przebieg
procesow zyciowych poprzez aktywacje po-
nad 50 réznych enzymow (BOTELLA i wspotl-
aut. 2005, NANDY i wspotaut. 2007). Zatem
konkurencja pomiedzy Na' i K*, powodujaca
obnizenie stosunku K*/Na' i deficyt potasu
moze prowadzi¢ do uposledzenia wielu drog
metabolicznych, dysfunkcji blon biologicz-
nych, uszkodzenia aparatu asymilacyjnego i
zaburzen w syntezie biatek (GRESZTA i wspot-
aut. 2002, TESTER i DAVENPORT 2003, NANDY
i wspotaut. 2007). Ekspozycja na zasolenie
prowadzi tez do podwyzszonej akumulacji
kationOw wapnia zaangazowanych w uru-
chomienie mechanizméw obronnych (TUTEJA
2009).

Duze iloSci soli moga gromadzi¢ sic w
chloroplastach i wywiera¢ bezpoSredni tok-
syczny wplyw na fotosynteze, poprzez de-
stabilizacje kompleksow bialek i niszcze-
nie barwnikow fotosyntetycznych (NANDY
i wspolaut. 2007, JALEEL i wspolaut. 2008).
Ograniczenie tempa fotosyntezy prowadzi
do zwigkszonej produkcji reaktywnych form
tlenu (ang. reactive oxygen species, ROS), ta-
kich jak anionorodnik ponadtlenkowy (O)),
nadtlenek wodoru (H,0,), rodnik hydroksy-
lowy (OH) (WANG i wspotaut. 2003, SHAR-
MA i wspotaut. 2005). ROS sa naturalnymi
produktami metabolizmu i stanowia wazny
sktadnik przekazu sygnalu w organizmach
zywych (MITTLER 2002). Jednakze, gdy do-
chodzi do zaburzenia rOwnowagi pomiedzy
tempem powstawania ROS a wydolnoScia
uktadu antyoksydacyjnego, roSliny doswiad-
czaja stresu oksydacyjnego. ROS powoduja
inaktywacje niektorych biatek, odpowiadaja
za uszkodzenia lipidow, barwnikow fotosyn-
tetycznych, kwaséw nukleinowych, a co za
tym idzie, moga przyczyni¢ sie do uszkodze-
nia komorek (SAIRAM i TYAGI 2004, SHARMA i
wspotaut. 2005, HUSSAIN i wspotaut. 2008).
Toksyczne produkty reakcji utleniania wy-
wieraja dzialanie cytostatyczne na komorke,
powoduja zwickszenie przepuszczalnoSci i
depolaryzacje bton komoérkowych (KONONO-
WwWICZ 1989, MITTLER 2002).

Wyniki licznych badan prowadzonych w
warunkach laboratoryjnych dowodza, ze za-
burzenia obserwowane u ros$lin poddanych
dzialaniu zasolenia prowadza do zahamowa-
nia podzialbw mitotycznych, spowolnienia
wzrostu elongacyjnego komorek, a w efekcie
do zmniejszenia tempa wzrostu liSci i korze-
ni (FRICKE i wspoétaut. 2004, 2006; PAWLO-
WICZ 2004; MUNNS i TESTER 2008). Obserwuje
si¢ spadek suchej masy roslin, zwlaszcza cze-
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Sci nadziemnych (MUNNs 2002, MANIVANNAN
i wspotaut. 2007, BHATT i wspotaut. 2008).
Organy nie tylko rosna wolniej, ale takze
osiagaja mniejsze rozmiary (MUNNS 2002). W
przypadku liSci, redukcja powierzchni pro-
wadzi do spadku tempa fotosyntezy (MUNNS
i TESTER 2008), w efekcie dochodzi do obni-
zenia zasobow energetycznych niezbednych

dla wzrostu i rozwoju. Nalezy podkresli¢, ze
rodzaj i rozmiar uszkodzen powodowanych
przez zasolenie warunkowany jest przez
wiele czynnikoéw, co wiecej rozne gatunki i
odmiany roSlin wykazuja rézna wrazliwosc
na stres jaki stanowi zasolenie (LEVITT 1972,
KACPERSKA 2002b).

FAZY WZROSTU ROSLIN A ZASOLENIE

Szkodliwy wplyw zasolenia na roSliny ob-
serwowaé mozna na roznych etapach rozwo-
ju organizmow. Wrazliwos¢ zalezy od fazy
wzrostu roSliny, tkanki lub organu, a takze
od czasu dzialania i iloSci czynnika streso-
wego jakim jest zasolenie (LEVITT 1972, WIL-
PISZEWSKA 1984a, BHATT i wspotaut. 2008).
Jedna z najistotniejszych faz w trakcie cyklu
zyciowego rosliny jest kietkowanie, zatem
tolerancja na zasolenie podczas kietkowania
jest kluczowa w procesie zasiedlania przez
rosliny gleb zasolonych (LARCHER 1995). Na
suchych terenach zasolonych nasiona kietku-
ja po opadach deszczu, kiedy poziom zasole-
nia jest obnizony (KHAN i GUL 2008). Wyniki
badan prowadzonych zaro6wno na halofitach,
jak i glikofitach wykazaly, ze w warunkach
wzrastajacego stresu solnego u wickszoSci
gatunkow kielkowanie nasion jest zreduko-
wane lub opdznione (KHAN i wspotaut. 2002,
KAYA i wspotaut. 2003, KHAN i GULZAR 2003,
KAYDAN i YAGMUR 2008, SONG i wspotlaut.
2008). Nasiona halofitow kietkuja najlepiej
przy stezeniu NaCl ponizej 100mM (KHAN i
GUL 2008), jednakze nawet w przypadku ha-
lofitow roznice pomiedzy gatunkami moga
by¢ znaczne. Nasiona niektorych halofitow
(np.: Salicornia herbacea, Haloxylon am-
modendron, Kochia americana) zachowu-
ja zdolnos¢ do kietkowania przy stezeniach
NaCl wyzszych niz 800mM, podczas gdy w
przypadku innych gatunkow (np.. Chryso-
thamnus nauseosus, Glaux maritima, Sper-
gularia salina) przy stezeniu NaCl powyzej
100mM kietkuje niewiele nasion (KHAN i GUL
2008). Hamowanie procesu kietkowania spo-
wodowane jest przez niski potencjal wody w
glebie, dodatkowo nadmierne stezenie jonow
wywiera¢ moze toksyczny wplyw na kietku-
jace nasiona (DUAN i wspotaut. 2007, SONG i
wspotaut. 2008). W przypadku halofitow, ha-
mujacy efekt stresu solnego na kietkowanie
nasion wynika gtdwnie z oddzialywan osmo-
tycznych, natomiast glikofity narazone sa do-

datkowo na stres jonowy. Nie bez znaczenia
pozostaje takze wplyw toksycznych jonow na
zarodek, na przyklad u Arabidopsis w trakcie
zawigzywania nasion traktowanie 150mM
roztworem NaCl przez 8h powoduje wzrost
iloSci kalozy w komorkach oraz anormalne
zmiany w zalazkach i strukturach embrional-
nych, wskazujace na ich zamieranie (XIONG i
ZHU 2002).

W warunkach zasolenia hamowany jest
takze wzrost siewek, obniza si¢ zawartoS¢
wody i sucha masa tkanek (KAYA i wspol-
aut. 2003, BHATT i wspotaut. 2008). Ponadto
stwierdzono, ze wrazliwoS¢ siewek na zaso-
lenie zalezy nie tylko od gatunku czy odmia-
ny, ale takze od wielkoSci nasion z jakich
rozwija si¢ roSlina (KAYDAN i YAGMUR 2008,
SONG i wspotaut. 2008). Siewki i mtode ro-
sliny sa narazone na szkodliwe dzialanie soli,
gdyz ich korzenie wystepuja glownie w po-
wierzchniowych warstwach gleby, gdzie kon-
centracja toksycznych jonow jest najwicksza
(LARCHER 1995).

Nadmierne zasolenie wplywa rowniez na
wytwarzanie, zywotnos¢ i funkcjonowanie
organOw reprodukcyjnych. Wyniki badan
przeprowadzonych na zbozach wykazaly, ze
w warunkach zasolenia dochodzi do redukcji
liczby kwiatow w obrebie ktoskow. U anali-
zowanych gatunkOw nie stwierdzono jednak
wyraznie podwyzszonego stezenia jonow w
wierzchotku generatywnym (MUNNS i RAW-
SON 1999). Jak sugeruja autorzy, najprawdo-
podobniej sygnaly wysylane z organow we-
getatywnych, dotknietych przez zasolenie,
powoduja zmiany w strukturach reprodukcyj-
nych. Takze rezultaty badan prowadzonych
na Arabidopsis dowiodly, ze w warunkach
stresu solnego roSlina dokonuje aborcji roz-
wijajacych si¢ zalazkow lub zarodkéw (SUN
i wspotaut. 2004). Obnizona zdolnos¢ do
rozmnazania generatywnego stwierdzono u
Lotus corniculatus L. i Lepidium ruderale L.
z poboczy szlakow komunikacyjnych, gdzie
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negatywny wplyw zasolenia potegowany jest
dodatkowo przez obecno$¢ metali ciezkich
(KrosowskA i wspotaut. 2009). Przykladem
wplywu zasolenia na zywotnoS¢ pytku moga
by¢ wyniki dotyczace wybranych gatunkow
traw, np. kupkowki pospolitej. W warunkach
zasolenia naturalnego zywotnoS$¢ pytku tego
gatunku wynosita okoto 94%, natomiast zy-

wotnos$¢ pyltku okazow rosnacych na pasach
srodkowych trasy E8 (obecnie E30, droga
krajowa nr 2) ulegla obnizeniu i wynosilta
od 88 do 91%. Obnizenie zywotnosci ziaren
pylku obserwowano tez u innych badanych
gatunkow roslin (GRYNIA i wspoétaut. 1989,
KLOSOWSKA i wspotaut. 2009).

ODPORNOSC ROSLIN NA ZASOLENIE

W odpowiedzi na dzialanie niekorzyst-
nych czynnikéw Srodowiska, w tym zasole-
nia, roSliny wyksztalcilty rézne przystosowa-
nia, czyli mechanizmy obronne, ktére po-
zwalaja na minimalizowanie skutkoéw stresu
i utrzymanie homeostazy. Ogoélnie mozemy
wyrozni¢ dwa rodzaje mechanizmoéw, z kto-
rych pierwszy, nazywany strategia unikania,
polega na unikaniu czynnika zagrazajacego
poprzez wytworzenie barier, ktore przeciw-
dzialaja przenikaniu czynnika stresowego do
wnetrza rosliny. Drugi, okreSlany mianem to-
lerancji, opiera si¢ na wyksztalceniu mecha-
nizmow wewnatrzkomorkowych, minimalizu-
jacych uszkodzenia i umozliwiajacych napra-
we negatywnych skutkOw wywotanych dzia-
taniem czynnika stresujacego (LEVITT 1972,
MUNNs 2002, DAJic 2006). Obecnos¢ roznych
strategii sprawia, ze odpornos$¢ roslin na za-
solenie jest bardzo zréznicowana. Mechani-
zmy pozwalajace roSlinom na adaptacje do
warunkéw stresowych moga by¢ rozwazane
na roéznych poziomach od molekularnego do
poziomu calego organizmu.

Komoérkowe mechanizmy odpornoSci po-
legaja przede wszystkim na regulacji trans-
portu jonow, ktora zachodzi dzigki istnieniu
antyportow Na'/H*, pomp protonowych i
kanalow jonowych (XIONG i ZHU 2002, TE-
STER i DAVENPORT 2003, WANG i wspoOtaut.
2003). Udzial transporterow btonowych w
zachowaniu homeostazy jonOw jest znacza-
cy. Poprzez zmiany poziomu ekspresji trans-
porteréow oraz ich aktywnoSci komorki re-
guluja wnikanie jonow do wnetrza i dzieki
temu moga ogranicza¢ akumulacje jonow w
cytoplazmie (TUTEJA 2009, PLETT i wspotaut.
2010). W wigkszoSci przypadkOw naplyw
jonoéw chloru do komorki wymaga energii i
jest najprawdopodobniej katalizowany przez
symporter Cl/2H*, jednakze w warunkach
zasolenia, gdy blona komoérkowa jest depola-
ryzowana a zawartoS¢ CI' w cytoplazmie jest
niska, mozliwy jest takze bierny naplyw CI
(MuNNs i TESTER 2008). W przypadku jonow

sodu istotne znaczenie dla utrzymania niskiej
koncentracji wewnatrz cytoplazmy ma aktyw-
ny transport Na' na zewnatrz komorki przez
plazmoleme, a takze kompartmentacja w wa-
kuoli (TESTER i DAVENPORT 2003, ZHU 2003).
W badaniach nad Arabidopsis wykazano, ze
istotna role w wykluczaniu Na*z komorek i
utrzymaniu homeostazy jonowej odgrywaja
aktywowane przez kationy wapnia geny SOS
(ang. salt overly sensitive). Kodowane przez
gen SOS3 biatko wiazace wapn (kalceutyna)
rozpoznaje wzrost koncentracji Ca** w cyto-
plazmie i bierze udzial w transdukcji sygna-
tu, w wyniku czego aktywowane sa kolejno
geny SOS2 i SOS1 (XIONG i ZHU 2002, BOTEL-
LA i wspotaut. 2005, TUTEJA 2009). Gen SOS1
kontroluje blonowy antyport Na'/H' regu-
lujacy pH cytoplazmy, turgor komorek oraz
poziom sodu (SHI i wspoétaut. 2002, WANG i
wspotaut. 2003). Antyport Na'/H* ma szcze-
golne znaczenie w plazmolemie komorek
ryzodermy, gdyz wnikajace do wnetrza ko-
morki jony Na' sa aktywnie wypompowywa-
ne na zewnatrz do roztworu glebowego, a
nie do przestrzeni miedzykomorkowej, gdzie
moglyby stanowi¢ zagrozenie dla komorek
sasiadujacych (XIONG i ZHU 2002, ZHU 2003).
Najwicksza aktywnoS¢ promotora genu SOS/
zostala stwierdzona w komorkach ryzoder-
my, a takze w obszarze wierzchotka wzrostu,
gdzie ze wzgledu na merystematyczny cha-
rakter tkanki oraz brak duzych wakuol uni-
kanie nadmiaru jonow, poprzez ich wyrzuca-
nie z cytoplazmy, jest kluczowe dla ochrony
dzielacych sie komorek korzenia. Aktywnos¢
SOS1 odnotowano rowniez w komorkach
otaczajacych tkanke waskularna (SHI i wspot-
aut. 2002). Taki wzor ekspresji genu SOSI,
tacznie z wynikami analiz jonowych dla mu-
tantow sosl sugeruje, ze bierze on udziat
nie tylko w aktywnym transporcie Na' do
roztworu glebowego, ale takze zapewnia ko-
morkom czas na zmagazynowanie Na* w wa-
kuoli, zwalniajac akumulacje jonow sodu w
cytoplazmie. SOSI1 moze roéwniez odgrywac
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role w kontroli transportu dlugodystanso-
wego pomiedzy korzeniami i liS¢mi, biorac
udzial w zaladunku i rozladunku jonow w
ksylemie (SHI i wspoétaut. 2002, XIONG i ZHU
2002). Wyniki badan nad Arabidopsis dowo-
dza, ze u roSlin wykazujacych nadekspresje
SOS1 tolerancja na stres solny jest wyzsza
(XIONG i ZHU 2002). Ponadto, SOSI moze
bra¢ udzial w rozpoznawaniu stresu solnego
przez komorki (ZHU 2003).

Zdolnos¢ do akumulacji jonow to kolejny
mechanizm pozwalajacy roSlinom na uzyska-
nie odpornos$ci w warunkach stresu solnego.
Dzieki kompartmentacji jonow w wakuoli
obnizona zostaje ich zawartoS¢ w cytopla-
zmie, enzymy nie sa narazone na bezposred-
nie negatywne dzialanie jonoéw, pozwala to
takze na utrzymanie potencjalu wody tkanek
na nizszym poziomie niz potencjal wody Sro-
dowiska umozliwiajac jej pobieranie z zaso-
lonych roztworow glebowych (XIONG i ZHU
2002, ZHu 2003). O znaczeniu sekwestracji
Swiadcza wyniki badan nad roSlinami trans-
genicznymi, u ktorych nadekspresja genow
kodujacych wakuolarne transportery podnio-
sta odpornos¢ na stres solny. U Arabidopsis
thaliana (APSE i wspolaut. 1999), Brassica
napus (ZHANG i wspotaut. 2001), Lycopersi-
con esculentum (ZHANG i BLUMWALD 2001),
nadekspresja genu AtNHX1, kodujacego to-
noplastowy antyport Na'/H*, pozwolila na
wzrost, rozwo6j i produkcje kwiatOw oraz
owocOw u roSlin rosnacych na pozywkach
o stezeniu chlorku sodu dochodzacym do
200mM. W dosSwiadczeniu GAXIOLA i wspol-
aut. (2001), gdzie transformacji poddano
gen AVP1 u Arabidopsis kodujacy wakuolar-
na H*-PPaze (H'-pirofosfataze), transgeniczna
rosSlina wykazujaca wyzszy poziom ekspresji
AVPI1, okazala si¢ byC bardziej odporna na
zasolenie i susze niz typ dziki. Ponadto, ro-
sliny wykazujace nadekspresje AVPI groma-
dzity wiecej Na* i K* w liSciach, co sugeruje,
ze u Arabidopsis istotne znaczenie w odpor-
noSci na stres solny ma nie tyle wykluczanie
z pedu, co efektywna sekwestracja jonow
sodu, ktore docieraja do czeSci nadziemnych.

Stwierdzono, ze u halofitbw obecne s3 za-
réwno mechanizmy pozwalajace na zreduko-
wanie iloSci pobieranych jonow, jak i te, kto-
re ograniczaja koncentracj¢ soli we wnetrzu
komorek. Pozwala to ogranicza¢ pobieranie
jonow, ale takze umozliwia efektywna kom-
partmentacje w wakuolach tych jonéw, kto-
re dostana si¢ do wnetrza komorek (MUNNS
2002, TESTER i DAVENPORT 2003). Wiekszos¢
glikofitow ma stabe zdolnosSci do unikania

szkodliwych jonow, ktore w efekcie groma-
dza sie w iloSciach toksycznych zwlaszcza w
komorkach lisci. Niektore glikofity co praw-
da wykazuja zdolnosSci do wykluczania soli,
ale nie kompartmentalizuja ich tak efektyw-
nie jak halofity (MUNNS 2002).

ObecnoS¢ stresu oksydacyjnego sprawia,
ze komorki bronia sie przed reaktywnymi
formami tlenu zar6wno na drodze nieenzy-
matycznej, jak i zwiekszajac produkcje en-
zymOw antyoksydacyjnych umozliwiajacych
usuwanie nadmiaru ROS z komorek (SHARMA
i wspotaut. 2005, GAO i wspotaut. 2008). Sto-
piefi uszkodzen zalezy od efektywnoSci dzia-
fania antyoksydantéw okresSlanych jako tzw.
swymiatacze” reaktywnych form tlenu (ang.
ROS scavengers), takie jak dysmutaza ponad-
tlenkowa (SOD), enzymy z grup katalaz i pe-
roksydaz oraz czasteczki o charakterze nieen-
zymatycznym, jak kwas askorbinowy, gluta-
tion, karotenoidy i antocyjany (MITTLER 2002,
WANG i wspotaut. 2003, HUSSAIN i wspotaut.
2008, TELESINSKI i wspotaut. 2008). Donie-
sienia wielu autorow wskazuja na wzrost ak-
tywnosci enzymOw antyoksydacyjnych w wa-
runkach stresu solnego (NIKNAM i wspotaut.
2006, MANIVANNAN i wspotaut. 2007, GAO i
wspotaut. 2008, TELESINSKI i wspotaut. 2008).

Nadmiar jonow sodu i chloru wywiera
szkodliwy wplyw na funkcjonowanie wielu
systemow komorkowych, dlatego tez prze-
zycie w takich warunkach i dalszy rozwoj
zaleza od odpowiedniego dostosowania,
ktore umozliwi przywrdcenie i utrzymanie
homeostazy (TESTER i DAVENPORT 2003, ZHU
2003, BOTELLA i wspotaut. 2005). Na pozio-
mie komoérkowym tolerancja uwarunkowana
jest odpornoScia na zachwianie rownowa-
gi jonowej oraz na toksyczne i osmotyczne
efekty zwigkszonego stezenia jonow i wia-
ze sie¢ z synteza substancji kompatybilnych
oraz synteza specyficznych bialek. Synteza
i gromadzenie substancji kompatybilnych,
okreSlanych tez mianem metabolitOw stre-
sowych, pozwala na utrzymanie roéwnowa-
gi osmotycznej pomiedzy wakuola, w ktorej
gromadzone sa jony, a cytoplazma (KACPER-
SKA 2002b, HUSSAIN 2008 i wspotaut., PARVAIZ
i SATYAWATI 2008). Gromadzone w cytopla-
zmie substancje nie hamuja reakcji bioche-
micznych, wiele z nich pelni funkcje antyok-
sydantow, eliminujacych ROS, a takze chroni
struktur¢ biatlek i bton przed negatywnymi
skutkami podwyzszonego stezenia jonOw soli
(XIONG i ZHU 2002, BARTELS i SUNKAR 2005).
Typ produkowanych przez roSliny metabo-
litow stresowych jest specyficzny dla gatun-
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ku (XIONG i ZHU 2002). Posrod substancji
gromadzonych w warunkach stresu solnego
znajduja si¢ jony pierwiastkOw, takie jak K,
jednak wickszoS¢ z nich stanowia zwiazki
organiczne, wsrod ktorych wyr6zni¢ mozna
m.in. cukry proste i zlozone, zwiazki azotu
(ang. nitrogen containing compounds, NCC),
alkohole cukrowe (MANSOUR 2000, SAIRAM i
TYAGI 2004, KUBIS 2006, GROPPA i BENAVIDES
2008, PARVAIZ i SATYAWATI 2008). Prowadzo-
ne sa intensywne prace badawcze nad wply-
wem roznych zwiazkOw kompatybilnych na
roSliny poddane dzialaniu stresu solnego.
Rezultaty badan prowadzonych na halofitach
i glikofitach potwierdzily, ze w warunkach
stresu solnego roSliny odporne na zasole-
nie gromadza wiecej aminokwasow, a takze
iminokwasu, proliny niz odmiany wrazliwe
(MANSOUR 2000, PARVAIZ i SATYAWATI 2008).
U roSlin narazonych na dzialanie zasolenia
odnotowano gromadzenie si¢ amidoéw, takich
jak glutamina i asparagina (MANSOUR 2000).
W warunkach stresowych stwierdzono row-
niez wzrost iloSci poliamin, jednak odnoto-
wano roznice zaro6wno pomiedzy gatunkami,
jak i w obrebie gatunkow, co do iloSci i ro-
dzaju gromadzonych zwiazkow (KUBIS 2000,
GROPPA i BENAVIDES 2008). Ochronne dziala-
nie poliamin potwierdza fakt, iz ich egzogen-
na aplikacja pozwala na zlagodzenie efektow
zasolenia u kilku gatunkéw roslin (MANSOUR
2000, ZHU i wspotaut. 2000).

W odpowiedzi na stres solny rosliny pro-
dukuja takze specyficzne klasy biatek, kto-
re moga by¢ syntetyzowane de novo w od-
powiedzi na stres, badz tez moga bycC stale
obecne w malych iloSciach w komorkach
(PARVAIZ i SATYAWATI 2008). Do biatek zaan-
gazowanych w reakcje na stres solny zalicza
si¢ osmotyny, dehydryny oraz biatka obronne
typu LEA (ang. late embryogenesis abundant
proteins) (SAIRAM i TYAGI 2004, DAJIC 2000).
Osmotyny i dehydryny wykazuja wlasciwosci
podobne do biatek opiekuficzych i sa naj-
prawdopodobniej zaangazowane w utrzyma-
nie struktury bialek w warunkach zasolenia,
moga rowniez stabilizowac strukture blon
komorkowych (TESTER i DAVENPORT 2003).
Funkcja biatek obronnych typu LEA nie jest
znana, jednakze przypuszcza si¢, iz zacho-
wuja si¢ jak molekuly wiazace wode, a takze
biora udzial w kompartmentacji jonOwW oraz
stabilizacji blon biologicznych i makromole-
kul (WANG i wspoétaut. 2003).

Mechanizmy obronne funkcjonujace na
poziomie komoérkowym odgrywaja wazna
role w odpornosci roSlin, jednakze istotne

znaczenie maja takze adaptacje, ktore mozna
obserwowac¢ na poziomie calego organizmu.
Przystosowania te dotycza gtéwnie pobiera-
nia i redystrybucji jonéw w obrebie rosliny
(TESTER i DAVENPORT 2003). Najbardziej na-
razone na dzialanie stresu solnego wydaja
si¢ by¢ korzenie, na ktore czynnik stresowy
dziala bezposrednio. Niemniej jednak to wta-
$nie korzenie wykazuja zdumiewajaca zdol-
nos¢ do kontrolowania st¢zenia jonow Na*
i Cl' i to dzieki nim rosliny moga ograniczad
transport ksylemowy jonow i ich akumulacje
w pedach (MUNNs 2002, MUNNS i wspotaut.
2000). Istotnym jest, aby zewnetrzne war-
stwy korzenia ograniczaly naplyw jonow i/
lub nasilaty aktywny transport jonéw na ze-
wnatrz, do roztworu glebowego, podczas gdy
komorki tworzace warstwy wewnetrzne mu-
sza funkcjonowac odwrotnie, czyli intensyfi-
kowac naplyw jonow do komorek, a ograni-
cza¢ ich transport na zewnatrz (TESTER i Da-
VENPORT 2003). Rola antyportow btonowych
funkcjonujacych w komorkach ryzodermy
omowiona zostala wczesniej, lecz obok trans-
portu symplistycznego, w przenikaniu jonow
uczestniczy¢ moze rowniez apoplast. O zna-
czeniu transportu apoplastycznego Swiadczy
obecnos¢ licznych adaptacji anatomicznych
u halofitow. W korzeniach niektoérych na-
morzynow wystepuja specjalne bariery fil-
trujace wode, ktore zapobiegaja zbytniemu
wzrostowi stezenia soli w systemie przewo-
dzacym wode (KACPERSKA 2002b). Ponadto, u
halofitow stwierdzono dwu- lub trzykrotnie
wicksza szerokoS¢ pasemek Caspary’ego niz
u glikofitow oraz wystepowanie endodermy
II-rzedowej. Fakt, iz pasemka Caspary’ego
tworza w komorkach $rodskorni bariere za-
pobiegajaca apoplastycznemu transportowi
jonow z korzeni do czeSci nadziemnych po-
twierdza obecnosS¢ jonow K'i Na" w prze-
stworach miedzykomoérkowych egzodermy
i miekiszu kory pierwotnej (TESTER i DAVEN-
PORT 2003, PLETT i wspotaut. 2010). Co wie-
cej, u bawelny, kukurydzy oraz jeczmienia
zaobserwowano, ze pod wplywem zasolenia
nastepuje przyspieszenie powstawania pase-
mek Caspary’ego (DAJIC 2006, ZHU i wspol-
aut. 2006). W regulacji transportu wody i jo-
now wazna role odgrywaja komorki przepu-
stowe w endodermie korzenia oraz perycykl
(DAJIC 2006, MUNNS i wspotaut. 2006). W
przypadku jonow K' i Cl zaladunek do ksyle-
mu jest kontrolowany przez ABA, jednak me-
chanizm kontrolujacy transport Na' do ksy-
lemu nie zostat dokladnie poznany (PLETT i
wspotaut. 2010). Ograniczenie transportu jo-
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now do czesSci nadziemnych roslin zachodzi
zarowno poprzez kontrole zaladunku do ksy-
lemu, zwiazana z redukcja jego natezenia, jak
rowniez z ich eksportem z ksylemu. U wielu
gatunkOw roSlin eksport jonow z ksylemu
na zewnatrz moze zachodzi¢ z gornej czeSci
korzenia lub z dolnej czeSci todygi (MUNNS
2002, TESTER i DAVENPORT 2003).

Rola korzeni nie ogranicza si¢ tylko do
wytworzenia bariery blokujacej dostep jo-
now do czeSci nadziemnych, ale takze, jak
sugeruja DAVIES i wspolaut. (2005), korzenie
moga mie¢ zdolnos¢ do rozpoznawania do-
stepnosci wody w ich sasiedztwie i przeka-
zywac te informacje do pedow, gdzie docho-
dzi do regulacji wzrostu i rozwoju rosliny.
Najprawdopodobniej w regulacji udziat biora
»2dlugodystansowe” czasteczki sygnatlowe, kto-
re w formie hormonow lub ich prekursorow
przenosza informacje do pedow (MUNNS i
TESTER 2008). Istotna role w przekazywaniu
sygnalow z korzeni do pedéw oraz w regu-
lacji wzrostu i rozwoju w warunkach zabu-
rzonych stosunkéw wodnych odgrywa kwas
abscysynowy syntetyzowany w komorkach
korzenia, ktéry w warunkach stresu osmo-
tycznego uwalniany jest do ksylemu i trans-
portowany do liSci (DAVIES i wspotaut. 2005,
JIANG i HARTUNG 2008). Wykazano takze, iz
podwyzszony w warunkach stresu poziom
ABA powoduje aktywacje genow, ktore naj-
prawdopodobniej biora udzial w gromadze-
niu osmoprotektantow, bialek obronnych
typu LEA i regulacji transkrypcji (SAIRAM i
TYAGI 2004, BARTELS i SUNKAR 2005, BOTELLA
i wspotaut. 2005).

Wazna role w tolerancji roSlin na zasole-
nie odgrywa sekwestracja jonow w cze¢Sciach
nadziemnych. W mtodych liSciach czesto ob-
serwuje sie obnizong zawartoS¢ jonow sodu,
ktora przypisywana jest nie tylko niskiemu
tempu transpiracji oraz krotkiemu czasowi
istnienia liSci, ale takze wystepowaniu proce-
sow ochronnych. Mozliwe jest, iz rosliny wy-
biorczo usuwaja Na* z elementow ksylemu i
floemu, ktore dostarczaja wode i substancje
odzywcze do mlodych lisci (PLETT i wspot-
aut. 2010). Jak sugeruja TESTER i DAVENPORT
(2003), jony Na' moga by¢ nastepnie ma-
gazynowane w miejscach ich usuniecia lub
transportowane do innych czesci roSlin, np.
do starych liSci, ktore sa nastepnie zrzucane.
Rowniez w liSciach funkcjonuja mechanizmy
chroniace komorki przeprowadzajace foto-
synteze. Zwickszona akumulacja Na* zostala
stwierdzona w bardziej zwakuolizowanych i
mniej aktywnych metabolicznie komorkach

epidermy oraz w komorkach pochwy wiaz-
kowej (PLETT i wspotaut. 2010).

Potencjalnie waznym mechanizmem za-
pobiegajacym akumulacji jonow w liSciach,
zwlaszcza u glikofitow, wydaje si¢ by¢ ich re-
dystrybucja z liSci do korzeni poprzez floem.
Ta droga moze byC usuni¢te do 25% jonow
sodu docierajacych do liSci. ObecnoS¢ tego
mechanizmu stwierdzono u kilku gatunkéw
roSlin, m.in. u kukurydzy, bawelny, jeczmie-
nia, stodkiej papryki i tubinu (TESTER i DAVEN-
PORT 2003, DAJIC 2006). Ruchliwos¢ jonow
sodu wydaje si¢ by¢ skorelowana ze wzgled-
na tolerancja wobec soli. Wyniki badan wy-
konanych na dwo6ch odmianach pomidora
wykazaly, ze u odmiany dzikiej, bardziej od-
pornej na zasolenie niz odmiana hodowlana,
wymiana jonOw sodu z udziatem floemu byta
wicksza. Co wiecej, podwyzszona redystry-
bucja jonéw pomiedzy ksylemem i floemem
u ro$lin dzikich korzystnie wplyneta na stan
zaopatrzenia w substancje odzywcze (PLETT i
wspotaut. 2010). Opisany wyzej mechanizm
redystrybucji jonow nie odgrywa istotnej roli
u halofitow. W przypadku Suaeda mariti-
ma zakumulowana sol nie ulega przemiesz-
czeniu, nawet z sasiedztwa mlodych liSci.
Nadmiar soli moze by¢ usuwany za posred-
nictwem gruczotow solnych (FLOWERS 1985,
KoNoNOowICZ 1989), ktore sa obecne u wie-
Iu halofitow. Znajduja si¢ one na wi¢kszoSci
nadziemnych czeSci roSlin, ale istnieje ten-
dencja do ich koncentracji na liSciach (DAJIC
20006). Rola tych gruczoléw polega na usu-
waniu stezonego roztworu soli, dzieki temu
komorki pozbywaja si¢ nadmiaru jonow, kto-
re dotarty do czeSci nadziemnych (TESTER i
DAVENPORT 2003). Mozliwa jest takze adapta-
cja hydatod jako gruczotow solnych poprzez
transformacje specyficznych komorek za po-
moca gendéw odpowiedzialnych za transport
jonow sodu (PLETT i wspotaut. 2010).

Liczne dwuliScienne halofity oraz wiele
glikofitow w warunkach nadmiernego zasole-
nia wykazuje cechy sukulentow. Zwickszenie
zawartoSci wody zmagazynowanej w waku-
olach pozwala na utrzymanie przynajmniej
przez jakiS czas stalego stezenia jonow w
komorce i odgrywa role w regulacji bilansu
wodnego (KACPERSKA 2002b, Dajic 2006). U
roSlin dochodzi¢ moze do zmian w morfolo-
gii, budowie anatomicznej i ultrastrukturze.
Zaobserwowa¢ mozna zwickszona zawar-
tos¢ wody w tkankach, pogrubienie liSci i
zmniejszenie ich liczby, a takze zwigkszenie
powierzchni komorek epidermy i grubosci
kutykuli oraz zmniejszenie liczby aparatéw
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szparkowych w przeliczeniu na jednostke powierzchni (KONONOWICZ 1989, LARCHER
1995).
PODSUMOWANIE

Badania nad wplywem stresu solnego na
roSliny prowadzone sa na szeroka skale, gdyz
odpowiedzZ roSlin na warunki stresowe moze
by¢ rozwazana na poziomie molekularnym,
komorkowym, anatomicznym czy morfolo-
gicznym. Poznanie i zrozumienie mechani-
zmOw zaangazowanych zarOwno w odpo-
wiedz roSlin na stres solny, jak i umozliwia-
jacych uzyskanie tolerancji ma kluczowe zna-
czenie w zrozumieniu problemu zasolenia,
ktory odgrywa istotna role w spadku pro-
duktywnosci rolnictwa (EL-SHARKAWY 1989,
YAMAGUCHI i BLUMWALD 2005, TUTEJA 2009).
Rosliny, zwtlaszcza te ktore wykazuja zdol-
noS¢ absorpcji soli z podtoza, moga przyczy-
ni¢ si¢ do rekultywacji terenow zasolonych.
Na przyktad w Holandii uprawa na terenach
polderow roslin  wykazujacych odpornosc
na zasolenie oraz wzglednie duza zdolnos¢
absorpcji jonOw pozwolila na uzyskanie po
paru sezonach wegetacyjnych terenow nada-
jacych sie do uprawy innych roslin (KACPER-

SKA 2002b). Zastosowanie znajduje rowniez
technika szczepienia, gdzie jako podktadki
wykorzystywane sa odporne na zasolenie
gatunki roSlin. Zaszczepienie na takich pod-
ktadkach gatunkow bardziej wrazliwych na
zasolenie pozwala na uzyskanie dobrych plo-
néw (KACPERSKA 2002b, ESTAN i wspotaut.
2005). Ponadto, rozwoj inzynierii genetycz-
nej i mozliwoS¢ ingerencji w aktywnoSc¢ klu-
czowych genow zwiazanych z odpowiedzia
rosSlin na stres solny, a takze liczne prace ho-
dowlane, pozwalaja na uzyskanie odmian ro-
Slin odpornych na zasolenie (ZHANG i BLUM-
WALD 2001, ZHANG i wspotaut. 2001).
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PLANT RESPONSES TO SALINITY

Summary

Soil salinity, which affects nearly 6% of the
world’s land area, is one of the major environmental
factors that adversely influences plant distribution
and crop productivity. Salt affected soils are found
mainly in arid and semi arid climates. However, in
humid climate the overuse of fertilisers and crop
protection chemicals as well as the frequent use of
soluble salts to deal with glazed frost on roads and
pavements also lead to increased accumulation of
ions in soils and plants. Plants vary in their response
to soil salinity, some species can tolerate little or no
salinity while others tolerate its high levels. Never-
theless, the presence of salt in the soil causes ionic
and osmotic stresses, which lead to metabolic imbal-
ances and nutritional deficiency and may also cause

oxidative stress. Soil salinity may damage the plant
during vegetation period from seed germination,
through growth and development to formation of
reproductive organs. The plant response to salinity
consists of numerous processes that generally may
be divided into those minimizing the entry of salt
into the plant and those minimizing the concentra-
tion of salt in the cells. Plant adaptations to salin-
ity involve processes in many different parts of the
plant and are manifested in a wide range of spe-
cialisations at different levels of organisation: from
morphology to gene expression. Understanding the
tolerance mechanisms is essential for breeding and
genetic engineering of plants.
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