
lacji ludzkiej stwarza potrzebę wykorzystania 
pod uprawy rolnicze terenów wymagających 
intensywnego nawadniania lub obszarów 
dotąd nie wykorzystywanych ze względu na 
zasolenie (Munns 2002, Yamaguchi i Blum-
wald 2005), a rosnący deficyt wody słodkiej 
doprowadzi do konieczności wykorzystania 
wody morskiej do nawadniania pól (Malash 
i współaut. 2008). Ponadto, intensywne sto-
sowanie w rolnictwie nawozów sztucznych 
i środków ochrony roślin, a także używanie 
dużych ilości soli do odśnieżania dróg przy-
czynia się do nadmiernej akumulacji jonów 
w glebach i w roślinach. 

Ziemia to słona planeta! Około 3,5% 
masy oceanów stanowi sól, która pochodzi 
głównie z aktywności wulkanicznej lub skał 
magmowych (Mullen 2002). Tereny zajęte 
przez gleby zasolone znajdują się na każdym 
kontynencie, w szczególności są one liczne 
w rejonach pustynnych i stepowych (Wilpi-
szewska 1984b, Siyal i współaut. 2002). Za-
solenie, które obejmuje obecnie ponad 6% 
całkowitej powierzchni lądów, jest jedną z 
głównych przyczyn degradacji gleb (FAO 
2008). Problem zasolenia gleb nabiera szcze-
gólnej wagi, gdyż stale zwiększające się zapo-
trzebowanie na żywność dla rosnącej popu-
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ZASOLENIE GLEB

Zasolenie gleby określa stopień wysyce-
nia roztworu glebowego składnikami mine-
ralnymi; mamy z nim do czynienia, gdy za-
wartość soli rozpuszczalnych jest wyższa niż 
0,2% (Siyal i współaut. 2002). Za zasolenie 
gleb odpowiadają głównie sole kwasu węglo-
wego, siarkowego i solnego oraz zasady wap-
niowej, magnezowej i sodowej (Wilpiszew-
ska 1984a, Siyal i współaut. 2002). Rozpusz-
czone w glebie sole przemieszczają się wraz 
z wodą, jednakże podczas parowania wody 
pozostają w glebie. Obecność soli zwiększa 
nadmiernie stan dyspersji i zdolność pęcz-
nienia gleb, zmniejsza przepuszczalność i 
przesiąkliwość wody oraz powoduje alkaliza-
cję gleb (Greszta i Gruszka 2000). Zmiana 
odczynu gleb na bardziej zasadowy sprawia, 

że składniki mineralne przechodzą w po-
stać nierozpuszczonych soli i nie mogą być 
pobierane przez rośliny. Ponadto wysycenie 
kompleksu sorpcyjnego jonami sodu powy-
żej 15% powoduje pogorszenie warunków 
wodnych, powietrznych i cieplnych, prowa-
dzące do ograniczenia produktywności gleb 
(Wrochna i współaut. 2006). 

Wysoka zawartość soli w materiale ma-
cierzystym gleby lub w wodach gruntowych, 
produkty wybuchów wulkanów, a także roz-
pylana przez wiatr woda morska lub oce-
aniczna sprawiają, że w następstwie proce-
sów naturalnych dochodzi do akumulacji soli 
i pierwotnego zasolenia gleb (Wilpiszewska 
1984b). Działalność człowieka również przy-
czynia się do podwyższenia zawartości soli w 
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metrów ciągnącego się wzdłuż ciągów komu-
nikacyjnych, jednakże jeśli weźmie się pod 
uwagę całkowitą długość dróg i autostrad, 
ilość soli dostającej się do środowiska jest 
znaczna. Następuje cykliczne gromadzenie 
się jonów sodowych i chlorkowych, a także 
bardziej toksycznych węglanów i wodorowę-
glanów sodu w powierzchniowym poziomie 
gleb przydrożnych (Wrochna i współaut. 
2006). Nawet w latach obfitych w opady 
sól nie jest całkowicie wymywana z górnych 
warstw gleby (Greszta i współaut. 2002). 
Dla przykładu, oznaczona zawartość katio-
nów wymiennych sodu w 100 mg gleby z 
poboczy krakowskich dróg wynosi 32-88 mg, 
podczas gdy na terenach, gdzie nie stosowa-
no soli w okresie zimowym od 3,2 do 8,0 
mg (Izmaiłow i Kłosowska, dane niepubl.).

glebach i powstawania terenów wtórnie za-
solonych, wśród których największe obszary 
zajmują gleby zasolone w wyniku zabiegów 
irygacyjnych (Sardo 2005). Do antropoge-
nicznego zasolenia gleb prowadzą także: in-
tensywne nawożenie, nadmierne stosowanie 
chemicznych środków ochrony roślin, emisje 
zanieczyszczeń z zakładów chemicznych pro-
dukujących nawozy potasowe, zakładów so-
dowych, warzelni soli, elektrowni opalanych 
zasolonym węglem brunatnym, nawadniane 
ściekami przemysłowymi i odprowadzanie 
słonych wód dołowych z kopalń (Wilpiszew-
ska 1984a, Greszta i współaut. 2002). W 
strefie umiarkowanej dodatkowe zagroże-
nie stwarza stosowanie dużych ilości soli do 
odśnieżania dróg i ulic w okresie zimowym 
(Greszta i Gruszka 2000). Problem ten do-
tyczy co prawda tylko wąskiego pasa kilku 

HALOFITY VS GLIKOFITY 

Wrażliwość roślin na zasolenie wiąże się 
między innymi z ich przystosowaniem do 
życia w określonych warunkach siedliska. 
Rośliny występujące na terenach pierwotnie 
zasolonych, gdzie stężenie NaCl przekracza 
0,5%, określane są jako halofity lub słonoro-
śla (Kacperska 2002b). W większości przy-
padków słonorośla z powodzeniem zasiedlają 
tereny, gdzie zasolenie wynosi 2–6%, niektó-
re gatunki mogą rosnąć, gdy stężenie soli w 
glebie wynosi nawet 20% (Dajic 2006). Ro-
ślinność halofitowa występuje powszechnie 
w krajach o klimacie suchym, na terenach 
pustynnych i półpustynnych, natomiast w 
innych strefach klimatycznych na terenach 
nadmorskich lub obszarach solnisk śródlądo-
wych (Larcher 1995, Sardo 2005). Zbiorowi-
ska słonorośli mogą mieć charakter antropo-
geniczny. Halofitom sprzyja wysypywanie soli 
na drogi w celu odśnieżenia, przez co stają 

się częste przy ciągach komunikacyjnych, wy-
stępują również w miejscach wydobywania i 
przetwarzania soli spożywczej i przemysło-
wej oraz w sąsiedztwie fabryk przetwórstwa 
sody (Zarzycki i współaut. 2002). Słonorośla 
cechuje niski potencjał wody soku komórko-
wego (będący wynikiem wysokiego stężenia 
soli), który umożliwia im pobieranie wody z 
zasolonego podłoża (Flowers 1985, Khan i 
Gul 2008). Rośliny przystosowane do wzro-
stu w warunkach małego stężenia soli w 
podłożu określa się jako glikofity. Należy tu 
zarówno większość roślin uprawnych (Xiong 
i Zhu 2002), jak i większość roślin zasiedlają-
cych stanowiska wzdłuż ruchliwych dróg. W 
warunkach zasolenia glikofity wykazują za-
burzenia w przebiegu procesów życiowych, 
jednak ich wrażliwość na zasolenie jest bar-
dzo zróżnicowana (Dajic 2006). 

SZKODLIWE DLA ROŚLIN SKUTKI ZASOLENIA

Zasolenie gleb w istotny sposób wpływa 
na dostępność wody. Ruch wody zależy od 
gradientu potencjału wody (∆Ψw), czyli jej 
zdolności do wykonania pracy użytecznej, i 
odbywa się zawsze w kierunku niższego po-
tencjału wody, a odwrotnie w stosunku do 
wartości potencjałów osmotycznych. Rośli-
ny pobierają wodę przez włośniki korzenia, 
transportują w łodygach i transpirują przez 
liście, jednakże ma to miejsce tylko wte-

dy, gdy Ψw komórek korzeni jest niższy niż 
Ψw gleby (Kacperska 2002a). W glebach sil-
nie zasolonych, na skutek oddziaływań czą-
steczek wody z jonami soli, potencjał wody 
jest niski. Jeżeli zawartość soli w roztworze 
glebowym przekracza wartość progową, 
zdolność roślin do pobierania wody z pod-
łoża zostaje ograniczona, prowadzi to do 
stresu osmotycznego i spowolnienia wzro-
stu (Xiong i Zhu 2002, Munns i współaut. 
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i syntezie białek, a także regulują przebieg 
procesów życiowych poprzez aktywację po-
nad 50 różnych enzymów (Botella i współ-
aut. 2005, Nandy i współaut. 2007). Zatem 
konkurencja pomiędzy Na+ i K+, powodująca 
obniżenie stosunku K+/Na+ i deficyt potasu 
może prowadzić do upośledzenia wielu dróg 
metabolicznych, dysfunkcji błon biologicz-
nych, uszkodzenia aparatu asymilacyjnego i 
zaburzeń w syntezie białek (Greszta i współ-
aut. 2002, Tester i Davenport 2003, Nandy 
i współaut. 2007). Ekspozycja na zasolenie 
prowadzi też do podwyższonej akumulacji 
kationów wapnia zaangażowanych w uru-
chomienie mechanizmów obronnych (Tuteja 
2009). 

Duże ilości soli mogą gromadzić się w 
chloroplastach i wywierać bezpośredni tok-
syczny wpływ na fotosyntezę, poprzez de-
stabilizację kompleksów białek i niszcze-
nie barwników fotosyntetycznych (Nandy 
i współaut. 2007, Jaleel i współaut. 2008). 
Ograniczenie tempa fotosyntezy prowadzi 
do zwiększonej produkcji reaktywnych form 
tlenu (ang. reactive oxygen species, ROS), ta-
kich jak anionorodnik ponadtlenkowy (O2), 
nadtlenek wodoru (H2O2), rodnik hydroksy-
lowy (OH-) (Wang i współaut. 2003, Shar-
ma i współaut. 2005). ROS są naturalnymi 
produktami metabolizmu i stanowią ważny 
składnik przekazu sygnału w organizmach 
żywych (Mittler 2002). Jednakże, gdy do-
chodzi do zaburzenia równowagi pomiędzy 
tempem powstawania ROS a wydolnością 
układu antyoksydacyjnego, rośliny doświad-
czają stresu oksydacyjnego. ROS powodują 
inaktywację niektórych białek, odpowiadają 
za uszkodzenia lipidów, barwników fotosyn-
tetycznych, kwasów nukleinowych, a co za 
tym idzie, mogą przyczynić się do uszkodze-
nia komórek (Sairam i Tyagi 2004, Sharma i 
współaut. 2005, Hussain i współaut. 2008). 
Toksyczne produkty reakcji utleniania wy-
wierają działanie cytostatyczne na komórkę, 
powodują zwiększenie przepuszczalności i 
depolaryzację błon komórkowych (Konono-
wicz 1989, Mittler 2002). 

Wyniki licznych badań prowadzonych w 
warunkach laboratoryjnych dowodzą, że za-
burzenia obserwowane u roślin poddanych 
działaniu zasolenia prowadzą do zahamowa-
nia podziałów mitotycznych, spowolnienia 
wzrostu elongacyjnego komórek, a w efekcie 
do zmniejszenia tempa wzrostu liści i korze-
ni (Fricke i współaut. 2004, 2006; Pawło-
wicz 2004; Munns i Tester 2008). Obserwuje 
się spadek suchej masy roślin, zwłaszcza czę-

2006); w roślinach doświadczających suszy 
fizjologicznej zawartość wody we wszystkich 
organach spada, dochodzi do utraty turgoru 
(Bhatt i współaut. 2008). Z powodu zabu-
rzonych stosunków wodnych wzrasta po-
ziom kwasu abscysynowego (ABA), następuje 
zamykanie szparek i w efekcie zaburzenia w 
wymianie gazowej oraz obniżenie wydajno-
ści fotosyntezy (Pawłowicz 2004, Munns i 
Tester 2008).

Bezpośrednie oddziaływanie soli zawartej 
w roztworze glebowym na rośliny powoduje 
stres jonowy (Munns 2002). Główną przyczy-
ną uszkodzeń są jony Na+ i Cl- (Xiong i Zhu 
2002, Tester i Davenport 2003). W przypad-
ku Cl- floem bierze udział w redystrybucji 
jonów pomiędzy tkankami, jednak istnieją 
duże różnice w zawartości tego pierwiastka 
w różnych częściach roślin (White i Bro-
adley 2001). U glikofitów stwierdzono wyż-
szą zawartość chloru w częściach nadziem-
nych, zwłaszcza w starych liściach (White 
i Broadley 2001, Britto i współaut. 2004, 
Estañ i współaut. 2005). Niewiele dowodów 
potwierdza transport floemowy jonów sodu, 
można więc przypuszczać, iż przemieszcza-
nie Na+ w ogromnej większości jest jedno-
kierunkowe (Tester i Davenport 2003) i 
prowadzi do postępującej akumulacji sodu w 
liściach wraz z ich starzeniem (Xiong i Zhu 
2002, Munns i Tester 2008). Wzrastające stę-
żenie jonów powoduje chlorozy i nekrozy 
na brzegach liści oraz ich przedwczesne opa-
danie, może też prowadzić do obumierania 
organów i całych roślin (El-Sharkawy 1989, 
Greszta i współaut. 2002, Tester i Davenport 
2003). Czas, w jakim zaobserwować można 
uszkodzenia, zależy od tempa akumulacji jo-
nów Na+ i Cl- i efektywności sekwestracji w 
komórkach i tkankach (Munns 2002, Tester 
i Davenport 2003). Należy także pamiętać, iż 
magazynowanie nadmiernej ilości jonów w 
ścianie komórkowej jest niekorzystne, gdyż 
prowadzi do odwodnienia komórki (Flowers 
i współaut. 1991, Munns 2002). Jeśli ilość 
Na+ i Cl- jest tak duża, że komórki nie nadą-
żają z ich kompartmentacją, zawartość jonów 
w cytoplazmie rośnie, powodując szereg pro-
blemów metabolicznych i inaktywację wielu 
enzymów (Botella i współaut. 2005, Bhatt 
i współaut. 2008). Zaburzona zostaje gospo-
darka jonowa roślin w wyniku ograniczenia 
pobierania niektórych jonów, zwłaszcza K+, 
Ca2+, NO3

- (Bhatt i współaut. 2008, Hussain i 
współaut. 2008). Dla przykładu, jony potasu 
odgrywają kluczową rolę w osmoregulacji, 
uczestniczą w utrzymaniu turgoru komórek 
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dla wzrostu i rozwoju. Należy podkreślić, że 
rodzaj i rozmiar uszkodzeń powodowanych 
przez zasolenie warunkowany jest przez 
wiele czynników, co więcej różne gatunki i 
odmiany roślin wykazują różną wrażliwość 
na stres jaki stanowi zasolenie (Levitt 1972, 
Kacperska 2002b).

ści nadziemnych (Munns 2002, Manivannan 
i współaut. 2007, Bhatt i współaut. 2008). 
Organy nie tylko rosną wolniej, ale także 
osiągają mniejsze rozmiary (Munns 2002). W 
przypadku liści, redukcja powierzchni pro-
wadzi do spadku tempa fotosyntezy (Munns 
i Tester 2008), w efekcie dochodzi do obni-
żenia zasobów energetycznych niezbędnych 

FAZY WZROSTU ROŚLIN A ZASOLENIE

Szkodliwy wpływ zasolenia na rośliny ob-
serwować można na różnych etapach rozwo-
ju organizmów. Wrażliwość zależy od fazy 
wzrostu rośliny, tkanki lub organu, a także 
od czasu działania i ilości czynnika streso-
wego jakim jest zasolenie (Levitt 1972, Wil-
piszewska 1984a, Bhatt i współaut. 2008). 
Jedną z najistotniejszych faz w trakcie cyklu 
życiowego rośliny jest kiełkowanie, zatem 
tolerancja na zasolenie podczas kiełkowania 
jest kluczowa w procesie zasiedlania przez 
rośliny gleb zasolonych (Larcher 1995). Na 
suchych terenach zasolonych nasiona kiełku-
ją po opadach deszczu, kiedy poziom zasole-
nia jest obniżony (Khan i Gul 2008). Wyniki 
badań prowadzonych zarówno na halofitach, 
jak i glikofitach wykazały, że w warunkach 
wzrastającego stresu solnego u większości 
gatunków kiełkowanie nasion jest zreduko-
wane lub opóźnione (Khan i współaut. 2002, 
Kaya i współaut. 2003, Khan i Gulzar 2003, 
Kaydan i Yagmur 2008, Song i współaut. 
2008). Nasiona halofitów kiełkują najlepiej 
przy stężeniu NaCl poniżej 100mM (Khan i 
Gul 2008), jednakże nawet w przypadku ha-
lofitów różnice pomiędzy gatunkami mogą 
być znaczne. Nasiona niektórych halofitów 
(np.: Salicornia herbacea, Haloxylon am-
modendron, Kochia americana) zachowu-
ją zdolność do kiełkowania przy stężeniach 
NaCl wyższych niż 800mM, podczas gdy w 
przypadku innych gatunków (np.: Chryso-
thamnus nauseosus, Glaux maritima, Sper-
gularia salina) przy stężeniu NaCl powyżej 
100mM kiełkuje niewiele nasion (Khan i Gul 
2008). Hamowanie procesu kiełkowania spo-
wodowane jest przez niski potencjał wody w 
glebie, dodatkowo nadmierne stężenie jonów 
wywierać może toksyczny wpływ na kiełku-
jące nasiona (Duan i współaut. 2007, Song i 
współaut. 2008). W przypadku halofitów, ha-
mujący efekt stresu solnego na kiełkowanie 
nasion wynika głównie z oddziaływań osmo-
tycznych, natomiast glikofity narażone są do-

datkowo na stres jonowy. Nie bez znaczenia 
pozostaje także wpływ toksycznych jonów na 
zarodek, na przykład u Arabidopsis w trakcie 
zawiązywania nasion traktowanie 150mM 
roztworem NaCl przez 8h powoduje wzrost 
ilości kalozy w komórkach oraz anormalne 
zmiany w zalążkach i strukturach embrional-
nych, wskazujące na ich zamieranie (Xiong i 
Zhu 2002). 

W warunkach zasolenia hamowany jest 
także wzrost siewek, obniża się zawartość 
wody i sucha masa tkanek (Kaya i współ-
aut. 2003, Bhatt i współaut. 2008). Ponadto 
stwierdzono, że wrażliwość siewek na zaso-
lenie zależy nie tylko od gatunku czy odmia-
ny, ale także od wielkości nasion z jakich 
rozwija się roślina (Kaydan i Yagmur 2008, 
Song i współaut. 2008). Siewki i młode ro-
śliny są narażone na szkodliwe działanie soli, 
gdyż ich korzenie występują głównie w po-
wierzchniowych warstwach gleby, gdzie kon-
centracja toksycznych jonów jest największa 
(Larcher 1995). 

Nadmierne zasolenie wpływa również na 
wytwarzanie, żywotność i funkcjonowanie 
organów reprodukcyjnych. Wyniki badań 
przeprowadzonych na zbożach wykazały, że 
w warunkach zasolenia dochodzi do redukcji 
liczby kwiatów w obrębie kłosków. U anali-
zowanych gatunków nie stwierdzono jednak 
wyraźnie podwyższonego stężenia jonów w 
wierzchołku generatywnym (Munns i Raw-
son 1999). Jak sugerują autorzy, najprawdo-
podobniej sygnały wysyłane z organów we-
getatywnych, dotkniętych przez zasolenie, 
powodują zmiany w strukturach reprodukcyj-
nych. Także rezultaty badań prowadzonych 
na Arabidopsis dowiodły, że w warunkach 
stresu solnego roślina dokonuje aborcji roz-
wijających się zalążków lub zarodków (Sun 
i współaut. 2004). Obniżoną zdolność do 
rozmnażania generatywnego stwierdzono u 
Lotus corniculatus L. i Lepidium ruderale L. 
z poboczy szlaków komunikacyjnych, gdzie 
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wotność pyłku okazów rosnących na pasach 
środkowych trasy E8 (obecnie E30, droga 
krajowa nr 2) uległa obniżeniu i wynosiła 
od 88 do 91%. Obniżenie żywotności ziaren 
pyłku obserwowano też u innych badanych 
gatunków roślin (Grynia i współaut. 1989, 
Kłosowska i współaut. 2009). 

negatywny wpływ zasolenia potęgowany jest 
dodatkowo przez obecność metali ciężkich 
(Kłosowska i współaut. 2009). Przykładem 
wpływu zasolenia na żywotność pyłku mogą 
być wyniki dotyczące wybranych gatunków 
traw, np. kupkówki pospolitej. W warunkach 
zasolenia naturalnego żywotność pyłku tego 
gatunku wynosiła około 94%, natomiast ży-

ODPORNOŚĆ ROŚLIN NA ZASOLENIE

W odpowiedzi na działanie niekorzyst-
nych czynników środowiska, w tym zasole-
nia, rośliny wykształciły różne przystosowa-
nia, czyli mechanizmy obronne, które po-
zwalają na minimalizowanie skutków stresu 
i utrzymanie homeostazy. Ogólnie możemy 
wyróżnić dwa rodzaje mechanizmów, z któ-
rych pierwszy, nazywany strategią unikania, 
polega na unikaniu czynnika zagrażającego 
poprzez wytworzenie barier, które przeciw-
działają przenikaniu czynnika stresowego do 
wnętrza rośliny. Drugi, określany mianem to-
lerancji, opiera się na wykształceniu mecha-
nizmów wewnątrzkomórkowych, minimalizu-
jących uszkodzenia i umożliwiających napra-
wę negatywnych skutków wywołanych dzia-
łaniem czynnika stresującego (Levitt 1972, 
Munns 2002, Dajic 2006). Obecność różnych 
strategii sprawia, że odporność roślin na za-
solenie jest bardzo zróżnicowana. Mechani-
zmy pozwalające roślinom na adaptację do 
warunków stresowych mogą być rozważane 
na różnych poziomach od molekularnego do 
poziomu całego organizmu.

Komórkowe mechanizmy odporności po-
legają przede wszystkim na regulacji trans-
portu jonów, która zachodzi dzięki istnieniu 
antyportów Na+/H+, pomp protonowych i 
kanałów jonowych (Xiong i Zhu 2002, Te-
ster i Davenport 2003, Wang i współaut. 
2003). Udział transporterów błonowych w 
zachowaniu homeostazy jonów jest znaczą-
cy. Poprzez zmiany poziomu ekspresji trans-
porterów oraz ich aktywności komórki re-
gulują wnikanie jonów do wnętrza i dzięki 
temu mogą ograniczać akumulację jonów w 
cytoplazmie (Tuteja 2009, Plett i współaut. 
2010). W większości przypadków napływ 
jonów chloru do komórki wymaga energii i 
jest najprawdopodobniej katalizowany przez 
symporter Cl-/2H+, jednakże w warunkach 
zasolenia, gdy błona komórkowa jest depola-
ryzowana a zawartość Cl- w cytoplazmie jest 
niska, możliwy jest także bierny napływ Cl- 
(Munns i Tester 2008). W przypadku jonów 

sodu istotne znaczenie dla utrzymania niskiej 
koncentracji wewnątrz cytoplazmy ma aktyw-
ny transport Na+ na zewnątrz komórki przez 
plazmolemę, a także kompartmentacja w wa-
kuoli (Tester i Davenport 2003, Zhu 2003). 
W badaniach nad Arabidopsis wykazano, że 
istotną rolę w wykluczaniu Na+ z komórek i 
utrzymaniu homeostazy jonowej odgrywają 
aktywowane przez kationy wapnia geny SOS 
(ang. salt overly sensitive). Kodowane przez 
gen SOS3 białko wiążące wapń (kalceutyna) 
rozpoznaje wzrost koncentracji Ca2+ w cyto-
plazmie i bierze udział w transdukcji sygna-
łu, w wyniku czego aktywowane są kolejno 
geny SOS2 i SOS1 (Xiong i Zhu 2002, Botel-
la i współaut. 2005, Tuteja 2009). Gen SOS1 
kontroluje błonowy antyport Na+/H+ regu-
lujący pH cytoplazmy, turgor komórek oraz 
poziom sodu (Shi i współaut. 2002, Wang i 
współaut. 2003). Antyport Na+/H+ ma szcze-
gólne znaczenie w plazmolemie komórek 
ryzodermy, gdyż wnikające do wnętrza ko-
mórki jony Na+ są aktywnie wypompowywa-
ne na zewnątrz do roztworu glebowego, a 
nie do przestrzeni międzykomórkowej, gdzie 
mogłyby stanowić zagrożenie dla komórek 
sąsiadujących (Xiong i Zhu 2002, Zhu 2003). 
Największa aktywność promotora genu SOS1 
została stwierdzona w komórkach ryzoder-
my, a także w obszarze wierzchołka wzrostu, 
gdzie ze względu na merystematyczny cha-
rakter tkanki oraz brak dużych wakuol uni-
kanie nadmiaru jonów, poprzez ich wyrzuca-
nie z cytoplazmy, jest kluczowe dla ochrony 
dzielących się komórek korzenia. Aktywność 
SOS1 odnotowano również w komórkach 
otaczających tkankę waskularną (Shi i współ-
aut. 2002). Taki wzór ekspresji genu SOS1, 
łącznie z wynikami analiz jonowych dla mu-
tantów sos1 sugeruje, że bierze on udział 
nie tylko w aktywnym transporcie Na+ do 
roztworu glebowego, ale także zapewnia ko-
mórkom czas na zmagazynowanie Na+ w wa-
kuoli, zwalniając akumulację jonów sodu w 
cytoplazmie. SOS1 może również odgrywać 
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szkodliwych jonów, które w efekcie groma-
dzą się w ilościach toksycznych zwłaszcza w 
komórkach liści. Niektóre glikofity co praw-
da wykazują zdolności do wykluczania soli, 
ale nie kompartmentalizują ich tak efektyw-
nie jak halofity (Munns 2002).

Obecność stresu oksydacyjnego sprawia, 
że komórki bronią się przed reaktywnymi 
formami tlenu zarówno na drodze nieenzy-
matycznej, jak i zwiększając produkcję en-
zymów antyoksydacyjnych umożliwiających 
usuwanie nadmiaru ROS z komórek (Sharma 
i współaut. 2005, Gao i współaut. 2008). Sto-
pień uszkodzeń zależy od efektywności dzia-
łania antyoksydantów określanych jako tzw. 
„wymiatacze” reaktywnych form tlenu (ang. 
ROS scavengers), takie jak dysmutaza ponad-
tlenkowa (SOD), enzymy z grup katalaz i pe-
roksydaz oraz cząsteczki o charakterze nieen-
zymatycznym, jak kwas askorbinowy, gluta-
tion, karotenoidy i antocyjany (Mittler 2002, 
Wang i współaut. 2003, Hussain i współaut. 
2008, Telesiński i współaut. 2008). Donie-
sienia wielu autorów wskazują na wzrost ak-
tywności enzymów antyoksydacyjnych w wa-
runkach stresu solnego (Niknam i współaut. 
2006, Manivannan i współaut. 2007, Gao i 
współaut. 2008, Telesiński i współaut. 2008). 

Nadmiar jonów sodu i chloru wywiera 
szkodliwy wpływ na funkcjonowanie wielu 
systemów komórkowych, dlatego też prze-
życie w takich warunkach i dalszy rozwój 
zależą od odpowiedniego dostosowania, 
które umożliwi przywrócenie i utrzymanie 
homeostazy (Tester i Davenport 2003, Zhu 
2003, Botella i współaut. 2005). Na pozio-
mie komórkowym tolerancja uwarunkowana 
jest odpornością na zachwianie równowa-
gi jonowej oraz na toksyczne i osmotyczne 
efekty zwiększonego stężenia jonów i wią-
że się z syntezą substancji kompatybilnych 
oraz syntezą specyficznych białek. Synteza 
i gromadzenie substancji kompatybilnych, 
określanych też mianem metabolitów stre-
sowych, pozwala na utrzymanie równowa-
gi osmotycznej pomiędzy wakuolą, w której 
gromadzone są jony, a cytoplazmą (Kacper-
ska 2002b, Hussain 2008 i współaut., Parvaiz 
i Satyawati 2008). Gromadzone w cytopla-
zmie substancje nie hamują reakcji bioche-
micznych, wiele z nich pełni funkcje antyok-
sydantów, eliminujących ROS, a także chroni 
strukturę białek i błon przed negatywnymi 
skutkami podwyższonego stężenia jonów soli 
(Xiong i Zhu 2002, Bartels i Sunkar 2005). 
Typ produkowanych przez rośliny metabo-
litów stresowych jest specyficzny dla gatun-

rolę w kontroli transportu długodystanso-
wego pomiędzy korzeniami i liśćmi, biorąc 
udział w załadunku i rozładunku jonów w 
ksylemie (Shi i współaut. 2002, Xiong i Zhu 
2002). Wyniki badań nad Arabidopsis dowo-
dzą, że u roślin wykazujących nadekspresję 
SOS1 tolerancja na stres solny jest wyższa 
(Xiong i Zhu 2002). Ponadto, SOS1 może 
brać udział w rozpoznawaniu stresu solnego 
przez komórki (Zhu 2003).

Zdolność do akumulacji jonów to kolejny 
mechanizm pozwalający roślinom na uzyska-
nie odporności w warunkach stresu solnego. 
Dzięki kompartmentacji jonów w wakuoli 
obniżona zostaje ich zawartość w cytopla-
zmie, enzymy nie są narażone na bezpośred-
nie negatywne działanie jonów, pozwala to 
także na utrzymanie potencjału wody tkanek 
na niższym poziomie niż potencjał wody śro-
dowiska umożliwiając jej pobieranie z zaso-
lonych roztworów glebowych (Xiong i Zhu 
2002, Zhu 2003). O znaczeniu sekwestracji 
świadczą wyniki badań nad roślinami trans-
genicznymi, u których nadekspresja genów 
kodujących wakuolarne transportery podnio-
sła odporność na stres solny. U Arabidopsis 
thaliana (Apse i współaut. 1999), Brassica 
napus (Zhang i współaut. 2001), Lycopersi-
con esculentum (Zhang i Blumwald 2001), 
nadekspresja genu AtNHX1, kodującego to-
noplastowy antyport Na+/H+, pozwoliła na 
wzrost, rozwój i produkcję kwiatów oraz 
owoców u roślin rosnących na pożywkach 
o stężeniu chlorku sodu dochodzącym do 
200mM. W doświadczeniu Gaxiola i współ-
aut. (2001), gdzie transformacji poddano 
gen AVP1 u Arabidopsis kodujący wakuolar-
ną H+-PPazę (H+-pirofosfatazę), transgeniczna 
roślina wykazująca wyższy poziom ekspresji 
AVP1, okazała się być bardziej odporna na 
zasolenie i suszę niż typ dziki. Ponadto, ro-
śliny wykazujące nadekspresję AVP1 groma-
dziły więcej Na+ i K+ w liściach, co sugeruje, 
że u Arabidopsis istotne znaczenie w odpor-
ności na stres solny ma nie tyle wykluczanie 
z pędu, co efektywna sekwestracja jonów 
sodu, które docierają do części nadziemnych. 

Stwierdzono, że u halofitów obecne są za-
równo mechanizmy pozwalające na zreduko-
wanie ilości pobieranych jonów, jak i te, któ-
re ograniczają koncentrację soli we wnętrzu 
komórek. Pozwala to ograniczać pobieranie 
jonów, ale także umożliwia efektywną kom-
partmentację w wakuolach tych jonów, któ-
re dostaną się do wnętrza komórek (Munns 
2002, Tester i Davenport 2003). Większość 
glikofitów ma słabe zdolności do unikania 
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znaczenie mają także adaptacje, które można 
obserwować na poziomie całego organizmu. 
Przystosowania te dotyczą głównie pobiera-
nia i redystrybucji jonów w obrębie rośliny 
(Tester i Davenport 2003). Najbardziej na-
rażone na działanie stresu solnego wydają 
się być korzenie, na które czynnik stresowy 
działa bezpośrednio. Niemniej jednak to wła-
śnie korzenie wykazują zdumiewającą zdol-
ność do kontrolowania stężenia jonów Na+ 
i Cl- i to dzięki nim rośliny mogą ograniczać 
transport ksylemowy jonów i ich akumulację 
w pędach (Munns 2002, Munns i współaut. 
2006). Istotnym jest, aby zewnętrzne war-
stwy korzenia ograniczały napływ jonów i/
lub nasilały aktywny transport jonów na ze-
wnątrz, do roztworu glebowego, podczas gdy 
komórki tworzące warstwy wewnętrzne mu-
szą funkcjonować odwrotnie, czyli intensyfi-
kować napływ jonów do komórek, a ograni-
czać ich transport na zewnątrz (Tester i Da-
venport 2003). Rola antyportów błonowych 
funkcjonujących w komórkach ryzodermy 
omówiona została wcześniej, lecz obok trans-
portu symplistycznego, w przenikaniu jonów 
uczestniczyć może również apoplast. O zna-
czeniu transportu apoplastycznego świadczy 
obecność licznych adaptacji anatomicznych 
u halofitów. W korzeniach niektórych na-
morzynów występują specjalne bariery fil-
trujące wodę, które zapobiegają zbytniemu 
wzrostowi stężenia soli w systemie przewo-
dzącym wodę (Kacperska 2002b). Ponadto, u 
halofitów stwierdzono dwu- lub trzykrotnie 
większą szerokość pasemek Caspary’ego niż 
u glikofitów oraz występowanie endodermy 
II-rzędowej. Fakt, iż pasemka Caspary’ego 
tworzą w komórkach śródskórni barierę za-
pobiegającą apoplastycznemu transportowi 
jonów z korzeni do części nadziemnych po-
twierdza obecność jonów K+ i Na+ w prze-
stworach międzykomórkowych egzodermy 
i miękiszu kory pierwotnej (Tester i Daven-
port 2003, Plett i współaut. 2010). Co wię-
cej, u bawełny, kukurydzy oraz jęczmienia 
zaobserwowano, że pod wpływem zasolenia 
następuje przyspieszenie powstawania pase-
mek Caspary’ego (Dajic 2006, Zhu i współ-
aut. 2006). W regulacji transportu wody i jo-
nów ważną rolę odgrywają komórki przepu-
stowe w endodermie korzenia oraz perycykl 
(Dajic 2006, Munns i współaut. 2006). W 
przypadku jonów K+ i Cl- załadunek do ksyle-
mu jest kontrolowany przez ABA, jednak me-
chanizm kontrolujący transport Na+ do ksy-
lemu nie został dokładnie poznany (Plett i 
współaut. 2010). Ograniczenie transportu jo-

ku (Xiong i Zhu 2002). Pośród substancji 
gromadzonych w warunkach stresu solnego 
znajdują się jony pierwiastków, takie jak K+, 
jednak większość z nich stanowią związki 
organiczne, wśród których wyróżnić można 
m.in. cukry proste i złożone, związki azotu 
(ang. nitrogen containing compounds, NCC), 
alkohole cukrowe (Mansour 2000, Sairam i 
Tyagi 2004, Kubiś 2006, Groppa i Benavides 
2008, Parvaiz i Satyawati 2008). Prowadzo-
ne są intensywne prace badawcze nad wpły-
wem różnych związków kompatybilnych na 
rośliny poddane działaniu stresu solnego. 
Rezultaty badań prowadzonych na halofitach 
i glikofitach potwierdziły, że w warunkach 
stresu solnego rośliny odporne na zasole-
nie gromadzą więcej aminokwasów, a także 
iminokwasu, proliny niż odmiany wrażliwe 
(Mansour 2000, Parvaiz i Satyawati 2008). 
U roślin narażonych na działanie zasolenia 
odnotowano gromadzenie się amidów, takich 
jak glutamina i asparagina (Mansour 2000). 
W warunkach stresowych stwierdzono rów-
nież wzrost ilości poliamin, jednak odnoto-
wano różnice zarówno pomiędzy gatunkami, 
jak i w obrębie gatunków, co do ilości i ro-
dzaju gromadzonych związków (Kubiś 2006, 
Groppa i Benavides 2008). Ochronne działa-
nie poliamin potwierdza fakt, iż ich egzogen-
na aplikacja pozwala na złagodzenie efektów 
zasolenia u kilku gatunków roślin (Mansour 
2000, Zhu i współaut. 2006). 

W odpowiedzi na stres solny rośliny pro-
dukują także specyficzne klasy białek, któ-
re mogą być syntetyzowane de novo w od-
powiedzi na stres, bądź też mogą być stale 
obecne w małych ilościach w komórkach 
(Parvaiz i Satyawati 2008). Do białek zaan-
gażowanych w reakcje na stres solny zalicza 
się osmotyny, dehydryny oraz białka obronne 
typu LEA (ang. late embryogenesis abundant 
proteins) (Sairam i Tyagi 2004, Dajic 2006). 
Osmotyny i dehydryny wykazują właściwości 
podobne do białek opiekuńczych i są naj-
prawdopodobniej zaangażowane w utrzyma-
nie struktury białek w warunkach zasolenia, 
mogą również stabilizować strukturę błon 
komórkowych (Tester i Davenport 2003). 
Funkcja białek obronnych typu LEA nie jest 
znana, jednakże przypuszcza się, iż zacho-
wują się jak molekuły wiążące wodę, a także 
biorą udział w kompartmentacji jonów oraz 
stabilizacji błon biologicznych i makromole-
kuł (Wang i współaut. 2003). 

Mechanizmy obronne funkcjonujące na 
poziomie komórkowym odgrywają ważną 
rolę w odporności roślin, jednakże istotne 
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epidermy oraz w komórkach pochwy wiąz-
kowej (Plett i współaut. 2010). 

Potencjalnie ważnym mechanizmem za-
pobiegającym akumulacji jonów w liściach, 
zwłaszcza u glikofitów, wydaje się być ich re-
dystrybucja z liści do korzeni poprzez floem. 
Tą drogą może być usunięte do 25% jonów 
sodu docierających do liści. Obecność tego 
mechanizmu stwierdzono u kilku gatunków 
roślin, m.in. u kukurydzy, bawełny, jęczmie-
nia, słodkiej papryki i łubinu (Tester i Daven-
port 2003, Dajic 2006). Ruchliwość jonów 
sodu wydaje się być skorelowana ze względ-
ną tolerancją wobec soli. Wyniki badań wy-
konanych na dwóch odmianach pomidora 
wykazały, że u odmiany dzikiej, bardziej od-
pornej na zasolenie niż odmiana hodowlana, 
wymiana jonów sodu z udziałem floemu była 
większa. Co więcej, podwyższona redystry-
bucja jonów pomiędzy ksylemem i floemem 
u roślin dzikich korzystnie wpłynęła na stan 
zaopatrzenia w substancje odżywcze (Plett i 
współaut. 2010). Opisany wyżej mechanizm 
redystrybucji jonów nie odgrywa istotnej roli 
u halofitów. W przypadku Suaeda mariti-
ma zakumulowana sól nie ulega przemiesz-
czeniu, nawet z sąsiedztwa młodych liści. 
Nadmiar soli może być usuwany za pośred-
nictwem gruczołów solnych (Flowers 1985, 
Kononowicz 1989), które są obecne u wie-
lu halofitów. Znajdują się one na większości 
nadziemnych części roślin, ale istnieje ten-
dencja do ich koncentracji na liściach (Dajic 
2006). Rola tych gruczołów polega na usu-
waniu stężonego roztworu soli, dzięki temu 
komórki pozbywają się nadmiaru jonów, któ-
re dotarły do części nadziemnych (Tester i 
Davenport 2003). Możliwa jest także adapta-
cja hydatod jako gruczołów solnych poprzez 
transformację specyficznych komórek za po-
mocą genów odpowiedzialnych za transport 
jonów sodu (Plett i współaut. 2010). 

Liczne dwuliścienne halofity oraz wiele 
glikofitów w warunkach nadmiernego zasole-
nia wykazuje cechy sukulentów. Zwiększenie 
zawartości wody zmagazynowanej w waku-
olach pozwala na utrzymanie przynajmniej 
przez jakiś czas stałego stężenia jonów w 
komórce i odgrywa rolę w regulacji bilansu 
wodnego (Kacperska 2002b, Dajic 2006). U 
roślin dochodzić może do zmian w morfolo-
gii, budowie anatomicznej i ultrastrukturze. 
Zaobserwować można zwiększoną zawar-
tość wody w tkankach, pogrubienie liści i 
zmniejszenie ich liczby, a także zwiększenie 
powierzchni komórek epidermy i grubości 
kutykuli oraz zmniejszenie liczby aparatów 

nów do części nadziemnych roślin zachodzi 
zarówno poprzez kontrolę załadunku do ksy-
lemu, związaną z redukcją jego natężenia, jak 
również z ich eksportem z ksylemu. U wielu 
gatunków roślin eksport jonów z ksylemu 
na zewnątrz może zachodzić z górnej części 
korzenia lub z dolnej części łodygi (Munns 
2002, Tester i Davenport 2003). 

Rola korzeni nie ogranicza się tylko do 
wytworzenia bariery blokującej dostęp jo-
nów do części nadziemnych, ale także, jak 
sugerują Davies i współaut. (2005), korzenie 
mogą mieć zdolność do rozpoznawania do-
stępności wody w ich sąsiedztwie i przeka-
zywać te informacje do pędów, gdzie docho-
dzi do regulacji wzrostu i rozwoju rośliny. 
Najprawdopodobniej w regulacji udział biorą 
„długodystansowe” cząsteczki sygnałowe, któ-
re w formie hormonów lub ich prekursorów 
przenoszą informacje do pędów (Munns i 
Tester 2008). Istotną rolę w przekazywaniu 
sygnałów z korzeni do pędów oraz w regu-
lacji wzrostu i rozwoju w warunkach zabu-
rzonych stosunków wodnych odgrywa kwas 
abscysynowy syntetyzowany w komórkach 
korzenia, który w warunkach stresu osmo-
tycznego uwalniany jest do ksylemu i trans-
portowany do liści (Davies i współaut. 2005, 
Jiang i Hartung 2008). Wykazano także, iż 
podwyższony w warunkach stresu poziom 
ABA powoduje aktywację genów, które naj-
prawdopodobniej biorą udział w gromadze-
niu osmoprotektantów, białek obronnych 
typu LEA i regulacji transkrypcji (Sairam i 
Tyagi 2004, Bartels i Sunkar 2005, Botella 
i współaut. 2005). 

Ważną rolę w tolerancji roślin na zasole-
nie odgrywa sekwestracja jonów w częściach 
nadziemnych. W młodych liściach często ob-
serwuje się obniżoną zawartość jonów sodu, 
która przypisywana jest nie tylko niskiemu 
tempu transpiracji oraz krótkiemu czasowi 
istnienia liści, ale także występowaniu proce-
sów ochronnych. Możliwe jest, iż rośliny wy-
biórczo usuwają Na+ z elementów ksylemu i 
floemu, które dostarczają wodę i substancje 
odżywcze do młodych liści (Plett i współ-
aut. 2010). Jak sugerują Tester i Davenport 
(2003), jony Na+ mogą być następnie ma-
gazynowane w miejscach ich usunięcia lub 
transportowane do innych części roślin, np. 
do starych liści, które są następnie zrzucane. 
Również w liściach funkcjonują mechanizmy 
chroniące komórki przeprowadzające foto-
syntezę. Zwiększona akumulacja Na+ została 
stwierdzona w bardziej zwakuolizowanych i 
mniej aktywnych metabolicznie komórkach 
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powierzchni (Kononowicz 1989, Larcher 
1995).

szparkowych w przeliczeniu na jednostkę 

PODSUMOWANIE

Badania nad wpływem stresu solnego na 
rośliny prowadzone są na szeroką skalę, gdyż 
odpowiedź roślin na warunki stresowe może 
być rozważana na poziomie molekularnym, 
komórkowym, anatomicznym czy morfolo-
gicznym. Poznanie i zrozumienie mechani-
zmów zaangażowanych zarówno w odpo-
wiedź roślin na stres solny, jak i umożliwia-
jących uzyskanie tolerancji ma kluczowe zna-
czenie w zrozumieniu problemu zasolenia, 
który odgrywa istotną rolę w spadku pro-
duktywności rolnictwa (El-Sharkawy 1989, 
Yamaguchi i Blumwald 2005, Tuteja 2009). 
Rośliny, zwłaszcza te które wykazują zdol-
ność absorpcji soli z podłoża, mogą przyczy-
nić się do rekultywacji terenów zasolonych. 
Na przykład w Holandii uprawa na terenach 
polderów roślin wykazujących odporność 
na zasolenie oraz względnie dużą zdolność 
absorpcji jonów pozwoliła na uzyskanie po 
paru sezonach wegetacyjnych terenów nada-
jących się do uprawy innych roślin (Kacper-

ska 2002b). Zastosowanie znajduje również 
technika szczepienia, gdzie jako podkładki 
wykorzystywane są odporne na zasolenie 
gatunki roślin. Zaszczepienie na takich pod-
kładkach gatunków bardziej wrażliwych na 
zasolenie pozwala na uzyskanie dobrych plo-
nów (Kacperska 2002b, Estañ i współaut. 
2005). Ponadto, rozwój inżynierii genetycz-
nej i możliwość ingerencji w aktywność klu-
czowych genów związanych z odpowiedzią 
roślin na stres solny, a także liczne prace ho-
dowlane, pozwalają na uzyskanie odmian ro-
ślin odpornych na zasolenie (Zhang i Blum-
wald 2001, Zhang i współaut. 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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