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Минеральное питание

Среди всех необходимых элементов минерального питания 

азот и сера достаются растениям в окисленном виде:

NO3
- (степень окисления N: +3)

SO4
2- (степень окисления S: +6)

и для включения в состав органических молекул 

нуждаются в восстановлении до:

NH4
+ (степень окисления N: -3)

S2- (степень окисления S: -2)

NB! Для восстановления необходимы 

источник электронов 

(ферредоксин и НАД(Ф)Н)

и источник энергии

(АТФ)



Азотный обмен: минеральные формы азота, доступные растениям

NH4
+NO3

-

Нитрат нуждается в восстановлении и требует расхода восстановителя, 
казалось бы, аммоний более выгоден, т.к. его можно сразу включать в 

метаболизм… 



Азотный обмен растений: аммиак и аммоний изменяют рН



Восстановление нитратов происходит в два этапа:

1

2

I этап [1]:
Восстановление нитрата 

до нитрита
в цитозоли
фермент – 

нитратредуктаза

II этап [2]:
Восстановление нитрита 

до аммония
в пластидах

Фермент – 
нитритредуктаза



Нитратредуктаза – мини-электронтранспортная цепь

NO3
- +  НАД(Ф)Н   NO2

- + НАД(Ф)+

NB! Нитратредуктаза растений может использовать в 
качестве источника электронов 

как НАДН, так и НАДФН



Нитратредуктаза: димер

NO3
- +  НАД(Ф)Н   NO2

- + НАД(Ф)+



•   Регуляция активности:

-На уровне транскрипции –

- нитратом, 

-светом (фитохром), 

-углеводами (активация при 

повышении концентрации 

сахарозы в темноте), 

- глутамином (ингибирование при 

повышении концентрации)

-На посттрансляционном уровне: 

- фосфорилирование + 14-3-3= 

инактивация, 

- свет напрямую через 

молибдоптерин (?)

Нитратредуктаза: регуляция



Pi

Pi

Нитратредуктаза: регуляция фосфорилированием и 14-3-3 белком



Нитритредуктаза - мономер

В нефотосинтезирующих клетках –
Ферредоксин восстанавливется за счет НАДФН из ПФ-
шунта ферментом Ферредоксин-НАДФ+-редуктазой

Активность на порядок выше,
чем у нитратредуктазы.

Активируется нитратом
(но не нитритом!),  светом,

пластиды

NO2
- +  6 Фдвосст. +  8 H+ NH4

+ +  6 Фдокисл. +  2 H2O 



Схема метаболизма нитрата на уровне клетки

запасной пул

метаболический пул

подвижный пул

Выступающий
Заметки для презентации
Запасной пул
Метаболический пул
Подвижный пул



Включение азота в органические соединения:
I. Система ГС –ГОГАТ

α-ketoglutarate



Различные изоформы работают в разных органах растения

поглощение
аммония 
корнями

восстановление
нитрата
в корнях

катаболизм
аминокислот

восстановление
нитрата

в листьях

листья корни, семядоли

фотодыхание



Для синтеза глутамата:
Кm NH4 = 10 – 80 mM.
Такой концентрации 
аммония в клетках 
обычно не бывает…

или для катаболизма?

Включение азота в органические соединения:
II. Глутамат-дегидрогеназа (ГДГ)

Глутамат-дегидрогеназа (ГДГ) 
-в большинстве случаев деаминирует глутамат, высвобождая 2-оксоглуторат

- при активном фотодыхании и повышении концентрации аммония в 
митохондриях может работать на синтез глутамата





Биологическая азотфиксация:
симбиотическая фиксация молекулярного азота

Бобово-ризобиальный 
симбиоз (Rhizobium)

Rh. leguminosarum – бактерии гороха, 
вики, кормовых бобов, чечевицы, 

Rh. phaseoli – фасоли, 

Rh. vigna – вигны, маша, арахиса,  

Rh. cicer – нута, 

Rh. lupini – люпина, 

Rh. trifolii – клеверов, 

Rh. meliloti – люцерны, донника, 

Rh. simplex –эспарцета, 

Rh. robinii – акации. 

Cимбиозы ольхи, облепихи
Актиномицеты из рода Frankenia



Симбиотическая фиксация молекулярного азота:
Феномен узнавания бактерией растения-хозяина

флавоноиды

Бетаины, альдоновые кислоты

1. Растение сигнализирует бактериям, 
выделяя специфические вещества

- «Где мои бактерии?» 



Симбиотическая фиксация молекулярного азота:
Феномен узнавания бактерией растения-хозяина

почвенная бактерия
Rhizobium leguminosarum

bv. trifolii

2. Сигнал растения узнается 
бактериальным белком 

NodD

NB! Сигнал специфичен и его 
узнает только «своя» 

бактерия

3. Бактериальный белок NodD 
запускает синтез «ответа» 

– бактерия синтезирует 
свой сигнал для растения

- «мы здесь!»



Симбиотическая фиксация молекулярного азота:
Феномен узнавания бактерией растения-хозяина

почвенная 
бактерия
Rhizobium

leguminosarum
bv. trifolii

Ответный сигнал бактерии для своего растения: 
- Основа – линейная цепочка из 4-5 молекул 

N-ацетил-β-D-глюкозамина (мономер хитина) – 
  NB! одинаковая для всех бактерий!

- к основе присоединяются «украшения» из жирных кислот – 
NB! эти «украшения» специфичны для каждого вида бактерий



Симбиотическая фиксация молекулярного азота:
Феномен узнавания бактерией растения-хозяина

почвенная 
бактерия
Rhizobium

leguminosarum
bv. trifolii

Ответный сигнал бактерии для своего растения
называется nod-фактор

nod-фактор запускает инфекционный процесс



Симбиотическая фиксация молекулярного азота:
Инфекционный процесс и формирование клубенька
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Симбиотическая фиксация молекулярного азота:
Инфекционный процесс и формирование клубенька

терминальная 
дифференцировка – 

бактероид не выживет 
без растения

Бактероид сможет 
выжить без растения



Симбиотическая фиксация молекулярного азота:
Инфекционный процесс и формирование клубенька

Многолетний клубенек

Клубенек, работающий 
один сезон



Нитрогеназа – ключевой фермент симбиотической азотфиксации

Нитрогеназа – комплекс, 
состоящий из двух 

компонентов:

- Fe-белок

- Mo-Fe- белок



Нитрогеназа – ключевой фермент симбиотической азотфиксации:
Полностью ингибируется молекулярным кислородом

Конфликт интересов:

 – нитрогеназа ингибируется кислородом
 (57 нМ О2 полностью подавляет азотфиксацию в 

клубеньках сои), 

 – а дыхательная ЭТЦ бактероида не может работать 
без кислорода…

Кислород необратимо окисляет 

FeS-кофакторы 



Нитрогеназа – ключевой фермент симбиотической азотфиксации:
Полностью ингибируется молекулярным кислородом

Решение проблемы:

1. Легоглобин (леггемоглобин) – 
растительный аналог гемоглобина, 

эффективно связывает свободный кислород 

2. Терминальная оксидаза ЭТЦ бактероида 
(аналог комплекса  IV) обладает очень 

высокой афинностью к кислороду
Т.е. работает при очень низких 

концентрациях, + может забирать кислород 
у легоглобина



Симбиотическая фиксация молекулярного азота:
Взаимовыгодный процесс – растение снабжает бактероид углеродными скелетами

Выступающий
Заметки для презентации
https://sci-hub.tw/10.1146/annurev-arplant-050312-120235



Только у травянистых растений транспорт 
азота может осуществляться в виде NO3 

- . 
В других случаях:
1. Аминокислоты (глутаминовая и 
аспарагиновая кислоты и их амиды).
2. Небелковые аминокислоты:
цитруллин (например, береза) 
азетидин-2-карбоновая к-та (лилейные)
3. Продукты окисления мочевой 
кислоты (уреиды):
алантоин (бурачниковые), 
алантоиновая кислота (клен)
При симбиотической азотфиксации – амиды 
(аспарагин и глутамин) и уреиды. Причем, у 
растений умеренных широт (горох, клевер, 
кормовые бобы, чечевица) – амиды, 
у тропических (соя, фасоль, арахис)  уреиды. 

Симбиотическая фиксация молекулярного азота:
Транспортируются амиды и уреиды



Относительное содержание нитратов и других азотсодержащих 
соединений в ксилемном соке



Основные серосодержащие соединения растений



Поглощение, транспорт и метаболизм серы

- Восстановление сульфата в 
хлоропластах 

приводит к образованию жизненно 
необходимых веществ – цистеина и 

глутатиона – первичный 
метаболизм

- Сульфатирование в цитозоли - 
путь синтеза вторичных 

метаболитов (глюкозинолатов)

Этот путь подавляется в условиях 
стресса



Поглощение, транспорт и метаболизм серы



Метаболизм серы



Метаболизм серы:
Активация сульфата, образование АФС

SO4
2- + ATP = APS + PPi

АФС-сульфурилаза: 2 изоформы. Основная – пластидная (85 – 90% всей активности), 
минорная – цитозольная. Тетрамеры, каждая субъединица по 50 kDa.     Km 0,04 мкМ (!)



АФС–сульфотрансфераза = 
АФС-редуктаза. 

Фермент находится в строме 
пластид

Метаболизм серы:
Первый этап восстановления в хлоропластах



Метаболизм серы:
Второй этап восстановления в хлоропластах

Сульфитредуктаза
- находится в строме 

пластид
- Весьма похожа на 
нитритредуктазу: 

Гемопротеин, cостоит из
двух или четырех 

субъединиц по 64–71 
kDa. Каждая 

субъединица имеет 
сирогем и 

4Fe-4S-кластер. Km SO3 
2-

= 10 мкМ 

SO3
2-

S2-



Метаболизм серы:
Включение в состав органических соединений

Синтез цистеина в хлоропластах:



Метаболизм серы:
Включение в состав органических соединений

Синтез глутатиона (GSH):
Глутатион - это трипептид

γ-глутамил-цистеинил-глицин.
не кодируется геномом, а синтезируется 

ферментативно 
в пластидах и цитозоле. 

Один из главных антиоксидантов клетки



Метаболизм серы

Функции глутатиона 
в клетке

1.  запас и транспорт 
восстановленной серы

2.  защитная функция:

• Антиоксидантная защита

•  Поддержание 
окислительно-

восстановительного 
баланса клетки

• Защита от гербицидов и 
тяжелых металлов



Антиоксидантная защита и поддержание Red/Ox баланса с помощью 
глутатиона

Поддержание активности ферментов

Восстановитель для антиоксидантных реакций

Поддержание оптимального 
соотношения концентраций 

НАДФ+/НАДФН



Защитная функция глутатиона

Связанное с глутатионом опасное 
вещество транспортируется в вакуоль

для хранения или модификации:



Фитохелатины синтезируются из глутатиона 

(γ-Glu-Cys)n-Gly
n = 2 – 11 



Фитохелатины – еще одна линиия защиты растений

Детоксикация Cd с помощью фитохелатина:

Основная функция фитохелатинов – детоксикация 

и изоляция тяжелых металлов



Металлотионеины 
– многофункциональные серосодержащие белки

 небольшие белки, 4 – 
8КДа

 содержат много 
цистеина

 связывают разные 
моно- и двухвалентные 

катионы

- тиольные группы могут выполнять антиоксидантные функции

- участвуют в нормальном метаболизме металлов (Cu, Zn)

- участвуют в детоксификации при повышенных концентрациях 
необходимых для растения ионов металлов, а также при воздействии 

токсических концентраций тяжелых металлов



Фосфорное питание растений: 
Основные особенности

Растения поглощают из почвы одно- и двузамещенные соли 
ортофосфорной кислоты:

H3PO4 ↔ H+ + H2PO4
- ↔ 2H+ + HPO4

2- ↔ 3H+ + PO4
3-

- Концентрация неорганического фосфата в почвенном растворе 
очень низка: 1 – 10 мкМ 

- Самая высокая скорость поглощения при рН=5,0 – 6,0.
В этом диапазоне в растворе преобладает моновалентная форма

- При поглощении фосфата важную роль играет микориза и 
корневые выделения

- В метаболических реакциях степень окисления фосфора не 
изменяется. Биохимия фосфора заключается в основном в переносе 

остатка ортофосфорной кислоты на разные субстраты



Фосфорное питание растений: 
Основные фосфорсодержащие соединения клетки

1) ДНК и РНК, 

2) фосфолипиды, 

3) фосфорные эфиры (C-О-Р), 

4) нуклеозид фосфаты АТФ, АДФ, НАДФН, 

5) Рн и РРн 

6)Фосфорилированные белки

7) Витамины

Фитиновая кислота – запас фосфора



На 1000 атомов Р, вовлеченных в состав АТФ (УТФ):

 -   250 уходят на синтез углеводов, 

- 150 – в реакции ФС, 

- 60 – на поддержание пула фосфолипидов

- 15 – РНК

- 1 – ДНК

- 15-25 экспортируются

Каждый атом Р поглощенного Фн около 60 раз проходит через АТФ.

Метаболизм фосфата



Фосфорное питание растений

Низкие концентрации доступного для растений Рi в почвенном растворе – главный 
фактор, лимитирующий рост во многих естественных экосистемах.



Фосфорное питание растений: 
модификации корней при дефиците фосфата

Proteaceae, Fabaceae

Cyperaceae

Juncaceae

Кластерные корни 
- формируют плотный «коврик» близко к поверхности почвы, 

где разлагается различная органика
- многократно увеличивают площадь всасывающей 

поверхности корня
- поддерживают рост бактерий, высвобождающих фосфат

- выделяют органические кислоты (! Работает ФЕП-
карбоксилаза) и слизи, способствующие поглощению фосфата
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