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J. STABROWSKA

O PRZYSWAJANIU AZOTANOW I SOLI AMONOWYCH PRZEZ ROSLINY

Zagadnieniem przyswajania azotu przez ro$liny zajmowano si¢ juz od bardzo
dawna. Przede wszystkim poszukiwano zwigzkéw azotu najkorzystniejszych dla
roéliny. Poglady zmienialy si¢ w bardzo szerokich granicach, zanim utrwalilo si¢
przekonanie, ze nalezy bra¢ pod uwagg tylko sole amonowe i azotany.

Wprawdzie do$wiadczenia zalozone metoda aseptycznych kultur wykazaly, ze
zwiazki organiczne azotowe, np. niektére aminokwasy i amidy, moga by¢ przy-
swajane przez roéliny, lecz pobieranie ich odbywa si¢ bardzo powoli; dlatego tez
rozwijajace si¢ tu roSliny rosna znacznie slabiej niz rosliny otrzymujace azotany
isole amonowe. Nieliczne tylko zwiazki azotowe organiczne, jak np. asparagina
i mocznik sa przyswajane przez rosliny rownie szybko i fatwo jak zwigzki azotowe
mineralne. Zupelnie nieprzyswajalne sa biatka i niektoére aminy, jak hydroksyla-
mina czy benzyloamina. Praktycznie ro$liny wyZzsze nie korzystaja ze zwiazkow azo-
towych organicznych, poniewaz ich silni konkurenci — drobnoustroje gleby —
zuzywaja te skladniki pokarmowe, ktére dla nich sa nie tylko pokarmem azoto-
wym, lecz i pokarmem weglowym. Mozna zatem wnioskowa¢, ze mineralne zwiazki
azotu sa dla roslin bezwzglednie lepszym Zrédlem tego pierwiastka niz zwigzki
organiczne, i ze azot zawarty w nawozach organicznych jest uzytkowany tylko
wowcezas, gdy wskutek dzialalno$ci mikroorganizméw glebowych zostanie prze-
ksztalcony w formg¢ nieorganiczna.

Zagadnienie, ktéra forma zwiazkéw mineralnych azotu, amonowa czy azota-
nowa, jest odpowiedniejsza przy odzywianiu rodlin, bylo réznie rozstrzygane.

Poczatkowe badania nad przyswajalnoscia soli amonowych i azotandéw przez
roéliny dawaly rézne wyniki, zalezne od warunkow stosowania tych zwigzkéw.
W kulturach glebowych 1 piaskowych sole amonowe byly dobrym Zrédlem azotu
(Liebig 1846, Boussingault 1957, Pitsch 1896), natomiast w kulturach wod-
nych dzialaly one na roéliny trujaco (Rautenberg i Kiithne 1864). Z soli amono-
wych roéliny intensywniej pobieraly jon amonowy, a pozostala reszta kwasowa
wchodzac w reakcje z woda zakwaszala silnie podloze, w wyniku czego roSliny
gingly. W przypadku zastosowania w kuliurach wodnych weglanu amonu nastg-
powalo zbyt silne zalkalizowanie $rodowiska i roliny takze nie rozwijaly si¢
(Beyer 1867). Stosowane wowczas sole azotanowe w wigkszosci przypadkéw da-
waly lepszy efekt ze wzgledu na ich fizjologicznie zasadowy charakter. Wysnuto
wtedy wniosek, ze odpowiednicjszymi zwiazkami azotu s3 azotany, a sole
wiadomoéci Botaniczne t. V, Z. 4 20
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amonowe s3 dostgpne dla ro$lin dopiero po utlenieniu w procesie nitryfikacji.
W powyzszych badaniach nie brano pod uwage wplywu odczynu $rodowiska na
pobieranie soli amonowych. W 1898 r. Mazé przeprowadzil do$wiadczenia porow-
nawcze z azotanami i solami amonowymi z uwzglgdnieniem warunkéw zewngtrz-
nych i wykazal, ze jednym z czynnikéw decydujacych przy pobieraniu azotu amo-
nowego przez rosliny jest odczyn pozywki. Nastgpnie obszerne badania Pria-
nisznikowa (1951) wykazaly, ze obie formy azotu mineralnego moga by¢ réwno-
warto$ciowym pokarmem dla ro$liny, lecz natg¢zenie pobierania jonu azotanowego
lub jonu amonowego jest zjawiskiem zlozonym, zaleznym od szeregu czynnikow
zewngtrznych, Rowniez gatunek i stan rozwoju roéliny decyduje o tym, ktéra forma
zwigzku azotowego jest korzystniejsza dla niej (Gerlach i Vogel 1905, Treboux
1904, Kriiger 1905, Hutchinson i Miller 1909).

Przemiany azotowe w roSlinie

Pobrany przez rosling jon amonowy czy jon azotanowy zostaje zuzyty dla syn-
tezy bialka. Jon amonowy zostaje bezpos$rednio wykorzystany, poniewaz przy
syntezie bialka wyjSciowym zwigzkiem azotu jest amoniak. Natomiast pobrany
przez ro$ling jon azotanowy musi ulec uprzednio redukcji. Warunkiem intensyw-
nego wykorzystania jonéw amonowych jest zasobno$¢ rosliny w cukrowce. Kosz-
tem weglowodandéw odbywa si¢ synteza szkieletow bezazotowych, w ktore zostaje
wbudowany amoniak. Pod dzialaniem odpowiednich enzyméw zachodzi reakcja
aminowania gtéwnie miedzy kwasami ketoglutarowym i szczawiowooctowym
a amoniakiem. Istnieja dane przemawiajace za tym, ze réwniez kwas pirogronowy
moze przylaczaé amoniak. Kwas pirogronowy jest przejSciowym produktem tak
tlenowego (oddychanie tlenowe), jak i beztlenowego (fermentacja) spalania cukru.
Za$ kwasy szczawiowooctowy, jak i ketoglutarowy pows‘aja w toku dalszej prze-
miany kwasu pirogronowego w procesie tlenowego spalania cukru (cykl kwasow
dwu- i tréjkarboksylowych).

Ilo$¢ weglowodandéw u roélin jest zalezna od intensywno$ci i czasu trwa-
nia fotosyntezy oraz od spalania weglowodanéw w procesie oddychania.

W ciemnoséci u etiolowanych siewek ilo$¢ szkieletow ketokwasowych staje sig
ograniczona i nie wystarcza do wigzania jonéw amonowych, ktére wtedy nagro-
madzajg si¢ w ilo§ciach szkodliwych dla rodliny (Chibnal 1939, Vickery 1 wsp.
1940, Vladimirov 1945). W warunkach niedostatecznego os$wietlenia (np. w zi-
mie) i przy duzym stezeniu amoniaku w podlozu wystgpuja objawy toksycznosci
nawet u roélin o obfitym zapasie cukrowcoéw, natomiast objaw ten nie wystgpuje
w miesigcach letnich (Mevius i Engel 1928, 1930).

Jezeli w przemianie materii w roélinie chwilowo zabraknie kwaséw organicznych,
koniecznych do wigzania amoniaku, wtedy kwasy asparaginowy i glutaminowy
reaguja z amoniakiem i powstaja odpowiednie amidy — asparagina i glutamina.
Reakcje te, jak tez i synteza biatka, zachodza przy udziale wysokoenergetycznych
wigzani kwasu fosforowego — ATP lub ADP. Synteza tych amidéw zabezpiecza
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ro$ling przed trujacym dzialaniem nadmiaru amoniaku. W warunkach sprzyjaja-
cych, gdy roélina rozporzadza wigksza iloScia cukrowcoéw, amoniak zmagazyno-
wany w amidach moze by¢ wtérnie uwolniony podczas hydrolizy i nastgpnie wyko-
rzystany do syntezy aminokwaséw. Jednak przy catkowitym i dlugotrwalym braku
weglowodanéw dalsza przerdbka jonu amonowego na amidy zostaje zahamowana,
przy czym gromadzacy si¢ amoniak moze spowodowac zatrucie rosliny; nagroma-
dzenie azotandw jest znacznie mniej niebezpieczne.

Badania Sideris (1946) zgodnie z wynikami Prianisznikowa i Schulowa
(1910) wykazaly, ze niedostatek weglowodanéw w wegetatywnych organach roélin
ogranicza w wigkszej mierze syntez¢ biatka i wzrost roslin rosngcych na pozywce
amonowej niz rosngcych na pozywce azotanowej. Roéliny z kultur azotanowych
zawieraja duzo azotu azotanowego, malo azotu wolnych aminokwaséw i amidow,
natomiast duzo azotu peptydéw i polipeptydéw. Roéliny z kultur azotanowych
zawieraja takze wigcej kwasOw organicznych, szczegdlnie kwasu szczawiowego i cy-
trynowego w porownaniu do roslin hodowanych na solach amonowych (Pucher
i wsp. 1947). Za$ u ro§lin odznaczajacych si¢ kwasnym sokiem komorkowym,
rosnacych na pozywce amonowej gromadzi si¢ wigksza ilo$¢ soli amonowych
kwasu szczawiowego i jabtkowego (Ruhland i Wetzel 1926, 1927, 1929, Kult-
scher 1932).

W badaniach Hamnera (1940) zanotowano korelacj¢ migdzy intensywno$cia
oddychania a iloScia weglowodandow zapasowych. Im wigkszy byt zapas weglo-
wodandéw, tym wigksza byla intensywno$¢ oddychania. Autor ten pracowal nad
pomidorami i pszenica, ktore rosty w kulturach wodnych w warunkach sprzyja-
jacych znacznemu gromadzeniu si¢ weglowodanow. Okreslajac ilo§é wytworzonego
dwutlenku wegla po kazdorazowym dodaniu azotanu do roztworu, stwierdzal on
zawsze wzrost wydzielonego dwutlenku wegla. W pewnych przypadkach zaobser-
wowal on trzykrotne zwigkszenie si¢ szybkosci oddychania roslin, ktérym podano
azotany, w poréwnaniu z roslinami bez dodatku azotanow.

W komorkach Chlorella vulgaris hodowanych na azotanach i na solach amo-
nowych przy przyswajaniu obu form azotu stwierdzono wyrazne zwigkszenie sig
natezenia oddychania, przy czym na azotanach glon ten oddychat nieco silniej niz
na solach amonowych. Zawarto$¢ weglowodanéw w komorkach zmniejszala si¢
przy tym wybitnie przy odZywianiu amonowym (Syrett 1956).

Badania Guminskiego i wspotpracownikéw (1957) nad przemiana gazowa
korzeni wykazaly takze, ze w do$wiadczeniach krétkotrwalych kukurydza i pomi-
dory intensywniej oddychaja w obecnosci azotanéw anizeli w obecnosci soli amo-
nowych. Poza tym korzenie kukurydzy zasobne w weglowodany odznaczaja si¢
o wiele silniej wyrazona zdolnoscia do oddychania beztlenowego, anizeli korzenie
pomidoréw, ubogie w te zwiazki. Z chwila przeniesienia siewek pomidoréw do
pozywki pozbawionej tlenu i nie zawierajacej azotanéw, korzenie pomidoréw prze-
staja wydziela¢ dwutlenek wegla, natomiast w obecno$ci azotanéw wydzielanie
dwutlenku wegla nie zmniejsza si¢. Przeciwnie, korzenie kukurydzy nie ujawnity
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spadku intensywno$ci oddychania w warunkach silnego ograniczenia tlenu w roz-
tworze w ciagu trzech dni.

U roSlin wyzszych i glonéw redukcja azotanéw jest $ciSle zwiazana z oddycha-
niem i fotosynteza. Energia potrzebna do redukcji azotanéw wyzwala si¢ przy utle-
nianiu weglowodanéw podczas oddychania i w procesie fotolizy wody w czasie
fotosyntezy. Pobrany przez roéliny kwas azotowy ulega redukcji kosztem wodoru
weglowodanow, ktoére, oddajac wodér, same utleniaja si¢ do kwaséw organicznych ;
reakcje powyzsze maja zatem charakter reakcji oksydoredukcyjnych. Nastepuje
pewnego rodzaju przeladunek energii z weglowodandw, ktore, utleniajac si¢ przez
odwodorowanie do kwasow, traca cz¢$¢ energii na korzy$¢ kwasu azotowego, ktory
z kolei redukujac si¢ przyjetym wodorem przyjmuje ladunek energii. (Tolmach
1951, Vishniaci Ochoa 1951). Do redukcji azotandw moze takze shuzyé wodér
z fotolizy.

Wedlug S. H. Eckersona (1924) stopniowa redukcja w komorce przechodzi
od azotanéw przez azotyny i nastgpnie przez amoniak do azotu amonowego, ktéry
reaguje z ketokwasami wytworzonymi z weglowodanéw. Podobne przeksztatcenie
azotanow i zanik weglowodanéw stwierdzono w korzeniach i tkankach spichrzo-
wych narcyza. W toku dalszych badan zaobserwowano w procesie redukcji azotanéw
wystepowanie jeszcze dwoch dodatkowych etapéw posrednich (Chibnal 1939).
Redukacja przebiegalaby w nastgpujacej kolejnoéci: azotany — azotyny — kwas
podazotowy — hydroksylamina — amoniak.

Proces redukcji azotandw jest katalizowany przez mikroelement molibden. Do-
datek tego pierwiastka zwigksza intensywno$¢ przyswajania azotu przez kuku-
rydzg w kulturach azotanowych (Mulder 1948, Woolfe 1954, Stabrowska
1959). Z lisci soi wyizolowano aktywna reduktazg¢ azotanowa, w skiad ktérej wcho-
dzi molibden. Grupa prostetyczng tego enzymu jest dwunukleotyd flawinoadeni-
lowy. Reduktaza azotanowa jest zatem enzymem molibdeno-flawoproteinowym.
Aktywno$¢ jej jest hamowana przez cyjanek potasu, azydek sodu, tiomocznik
i etylo-ksantynian potasu (Evans i wsp. 1953, 1954).

Wyizolowanie czystej reduktazy azotanowej pozwolilo na wykazanie przebiegu
redukcji azotanéw do azotyndw w roslinach wyzszych i grzybach. W reakcji tej
jako donator wodoru bierze udziat zredukowany nukleotyd pirydynowy (DPNH
lub TPNH). Molibden spelnia rol¢ reduktora. Flawing i molibden wedlug Nicho-
lasa i Nasona (1954), jako tranzytoryczne przeno$niki elektronow mozna przed-
stawi¢ nastepujaco:

zredukowany NO
OPNH rap molibden+2H s
utleniony 3

DPN ADH. molibden NOy# Hy0

Tworzenie si¢ r6znych posrednich nieorganicznych zwiazkow, zawierajacych azot,
w zywych organizmach jest $cile zwigzane z wlasciwg asymilacja azotanéw. Ba-
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danie ich napotyka na bardzo duze trudnoSci. W normalnych warunkach wiele
posrednich produktéw asymilacji azotanéw nie wystepuje w duzych iloSciach.
Gromadzenie si¢ tych substancji w analitycznie uchwytnych ilo$ciach w komérkach
roélin lub w $§rodowisku kultury mikroorganizméw jest w duzym stopniu zalezne-
od gatunku organizmu i od warunkéw badan.

Pierwszym produktem redukcji azotanow sa azotyny. Jednak wykazanie obec-
nosci azotyndéw w ro$linie natrafia na ogromne trudnosci. Kwas azotawy jest bardzo
czynny nie tylko dlatego, ze bardzo szybko zostaje dalej zredukowany, ale tez i dla-
tego, ze nie jest trwaly w cytoplazmie, szczegélnie przy odczynie kwasnym. Nie
jest zatem prawdopodobne, aby azotyny mogly gromadzi¢ si¢ w wigkszej ilo$ci
w komorce. Najlatwiej mozna wykaza¢ azotyny w kulturach jednokomérkowych
organizméw, gdy posrednie produkty reakcji przechodza do pozywki, gdzie kwas
azotawy jest juz zwiagzkiem trwalym.

Badania Mothesa (1938) zgodnie z wcze$niejszymi analogicznymi badaniami
Kostyczewa i Tswetkowy (1920) wykazaly powstawanie azotynéw w procesie
asymilacji azotanéw przez Aspergillus i Mucor w warunkach beztlenowych i przy
braku weglowodanéw. Azotyny zbieraja si¢ wewnatrz grzybni i nie sa trwale.

U roélin wyzszych, bogatych w weglowodany, nie stwierdzono azotynow. Brak
cukrowcow w roSlinie przeszkadza dalszej asymilacji po$rednich produktéw re-
dukcji azotandéw i powoduje gromadzenie si¢ azotynéw. Na podstawie licznych
badan azotyny zostaly stwierdzone w etiolowanych liSciach bzu i wyki (Dittrich
1931) i u owsa w warunkach ograniczenia tlenu w podlozu (Pirschle 1931). Na-
gromadzenie si¢ duzych iloci azotynéw dziala toksycznie na ro$ling.

Kwas podazotowy jest produktem bardzo nietrwalym i praktycznie nie udalo
siec wykazaé jego obecnos$ci w roSlinie.

Dane o istnieniu hydroksylaminy i oksyméw odnosza si¢ przewaznie do mikro-
organizmow, poniewaz jest latwo przeprowadzi¢ rézne reakcjz dotyczace przemiany
materii wlasnie z pomoca tych jednokomdrkowych organizméw.

Co do wystgpowania hydroksylaminy zdania sa rézne, czgsto nawet sprzeczne.
Jedni badacze, do ktérych nalezy takze Blom (1926, 1928), wykazali powstawanie
hydroksylaminy i oksymu w surowych kulturach bakterii glebowych hodowanych
na azotanach. Wystgpowanie tego po$redniego produktu redukcji azotanéw zostalo
potwierdzone przez innych badaczy w czystych kulturach réznych bakterii, jak
E. coli, B. subtilis, B. vulgaris, B. ramosus (Lindsey i Rhines 1932) oraz Azoto-
bacter (Aso i wsp. 1939). Zanotowano takze gromadzenie si¢ hydroksylaminy
i oksyméw przy asymilacji azotanéw i azotynéw przez pewne mutanty Neurospora
(Silver i McElroy 1954).

Nie znaleziono za§ hydroksylaminy w kulturach réznych grzybéw (Kosty-
czew i Tswetkowa 1920), ani w komoérkach Chlorella. Glon ten asymiluje azot
azotanowy, azotynowy, purynowy, aminowy, lecz nie asymiluje hydroksylaminy
ani w $rodowisku alkalicznym, ani tez kwa$nym. Hydroksylamina dziata na glony
toksycznie (Ludwig 1938).
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Amoniak w mniejszej lub wigkszej iloéci znajduje si¢ w ro$linie bez dostarczenia
go z zewnatrz. Pochodzi on z dezaminacji aminokwasoéw (przez proteoliz¢). Jednak
Iwanowa (1934) wykazala, ze w korzeniach bawelny amoniak powstaje przy re-
dukcji azotanéw, ale tylko wtedy, gdy nie przebiega asymilacja dwutlenku wegla,
przy czym amoniak wydziela si¢ poprzez zdrowe korzenie, szczeg6lnie w §rodowisku
kwasnym. Natomiast Mevius i Engel (1928, 1929) uwazaja, ze wydzielanie si¢
amoniaku jest reakcja nekrobiotyczna lub powodowana przez bakterie.

Trudne do rozstrzygnigcia jest zagadnienie, gdzie odbywa si¢ redukcja i asy-
milacja azotandéw. Zdania s3 tu podzielone. Jedni przyjmuja, ze asymilacja azotanéw
odbywa si¢ tam, gdzie si¢ one gromadza, inni natomiast uwazaja, ze tam, gdzie
jest ich najmniej, wskazujac przy tym na liScie. Trudno jest dokladnie stwierdzié
miejsce asymilacji azotanéw, poniewaz moga one by¢ przenoszone, a wigc nieko-
niecznie miejsce gromadzenia musi by¢ miejscem asymilacji azotanow.

U drzew, z wyjatkiem grabu i bzu czarnego, roslin typowo gromadzacych azo-
tany, ilo§¢ azotandw jest najwicksza w korzeniach, a nastepnie maleje w pedzie
i najnizsza warto$¢ osiaga w lisciach. Wigksza ilo$¢ azotandéw w lisciach wystepuje
tylko po bardzo silnym nawozeniu azotanami. Podobne rozmieszczenie azotanow
znaleziono w ananasie.

Zgodnie z rozmieszczeniem azotandw dos$wiadczenia przeprowadzone przez
Nightingale (1937), Shive i Stahla (1927) wykazaly, ze u drzew asymilacja
azotan6w odbywa si¢ wylacznie w korzeniach, a cze¢$ci nadziemne, tacznie z lisémi,
zyja heterotroficznie pod wzgledem azotu. Nagromadzone zwiazki azotowe w ko-
rzeniach zostaja na wiosng z sokiem komérkowym odprowadzone do pozosta-
tych czeSci roslin,

U niektoérych roélin zielonych najwigcej azotandéw znajduje si¢ w lodydze
i ogonku liSciowym (np. w lodydze pomidoréw, szarfatu, w ogonku liSciowym
dyni, tytoniu, a u buraka w gléwnym nerwie licia). W pszenicy azotany sg roz-
mieszczone nierdwnomiernie; najwigcej moze wystepowaé albo w lodydze, albo
w lisciach lub w korzeniach, zaleznie od czynnikéw zewnetrznych. Zawarto$¢ azo-
tanéw w roflinie waha si¢ w bardzo szerokich granicach. Czasem ilo$¢ azotanow
wzrasta z wiekiem reéliny.

Niektorzy badacze przyjmuja, ze redukcja azotanéw odbywa si¢ na zewnatrz
korzenia, a dopiero produkt redukcji jest pobierany przez roéling. Poglad ten opiera
si¢ na badaniach Kostyczewa i Tswetkowy (1920), ktorzy stwierdzili, ze asy-
milacja azotanéw przez grzybnie Aspergillus odbywa si¢ wprost na powierzchni
strzgpek, nie w ich wnetrzu, a produkty redukcji azotanéw dostaja si¢ do podioza.
Stara pozywka czasem redukuje azotany przy odczynie alkalicznym. Wymiana
jonéw migdzy korzeniem a podlozem jest stabsza niz migdzy pozywka a grzybnig.
Fizjologicznie korzenie i grzybnia sa rownorzedne: pod wzgledem azotu sg auto-
troficzne, pod wzgledem wegla za$ heterotroficzne. Clark i Shive (1934), opierajac
si¢ na do$wiadczeniach z korzeniami pomidoréw, doszli do wniosku, Ze asymi-
lacja azotanéw odbywa si¢ w cytoplazmie blisko zewnetrznej powierzchni, mozli-



291

wie w bezpoérednim kontakcie ze §rodowiskiem; z tego powodu wplywaja na nig
czynniki zewnetrzne podloza.

Burstrom (1939, 1943) bardzo szczegélowo badal ilociowy rozklad asymi-
lacji azotan6w u pszenicy przez poréwnanie ich zuzycia w calej roSlinie, w liSciach
i korzeniach izolowanych. Rozdzielenie liSci i korzeni tylko bardzo nieznacznie
narusza asymilacj¢ azotandéw. Asymilacja azotandéw przez izolowane liScie byla mniej
wiecej rowna ilosci zasymilowanej przez korzenie i wynosita zwykle 40—50 9, ilosci
pobranych azotan6w. Autor ten zanotowat takze, ze szybkos$¢ przyswajania azo-
tanow zalezy w duzym stopniu od o$wietlenia. Im lepsze o§wietlenie, tym szybsza
asymilacja azotanOw. Przy miernym odZywianiu roéliny azotem azotanowym nie
nastepuje jego transport do lisci, co wskazuje na mozno$¢ catkowitej jego redukcji
juz w tkankach korzeni i nastgpnie syntezy pierwszych azotowych zwigzkéw orga-
nicznych juz w parenchymie korzeniowej. Dalsza synteza bialek, zardwno konsty-
tucyjnych jak i zapasowych, odbywa si¢ w poszczegdlnych komérkach innych tkanek
ro$liny. Dalsze wyniki badan Burstroma (1945) nad fotosynteza wskazuja na
powstawanie pierwszych polaczeni zwiazkéw biatka w liSciach juz przy pierwszych
etapach reakcji fotosyntezy.

Zalezno$¢ przyswajania azotu amonowego i azotanowego od
gatunku i fazy rozwoju rosliny

Rozne gatunki roélin réznig si¢ intensywnoscia asymilacji azotu azotanowego
czy azotu amonowego i zdolno$cia do optymalnego zuzytkowania obu tych zwiaz-
kéw. Trudno jest wyodrebni¢ roéliny przyswajajace wylacznie jon amonowy lub
jon azotanowy, poniewaz wiele roélin moze pobiera¢zaréwno azot azotanowy, jak
i azot amonowy, szczegblnie z podloza zawierajacego azotan amonu.

Jako kryterium, co dla rosliny jest korzystniejsze: czy sole amonowe, czy azo-
tany, czesto przyjmuje si¢ fakt gromadzenia ich w tkankach i nieszkodliwo$¢ ich
dla roéliny. Jednakze to, ze ro$lina pobiera i gromadzi wigcej azotandéw niz amo-
niaku nie §wiadczy jeszcze, ze azotan jest dla niej korzystniejszy, jak to wykazano
dla komosy bialej, dawniej zaliczanej do grupy roélin wybitnie azotanolubnych.
Okazalo sie, ze ro$lina ta tylko w bardzo stabym stopniu korzysta z azotanéw,
przedkladajac nad nie sole amonowe (H. Marthaler 1937). Pobrany amoniak
zwykle ulega dalszej przerobee i wehodzi w sklad zwigzkéw organicznych; nagro-
madzenie go jest szkodliwe dla roéliny, gdy tymczasem azotany moga by¢ groma-
dzone bez szkody dla roéliny i w liSciach wielu roélin mozna stwierdzi¢ ich obecno$¢.
Roéliny moga gromadzi¢ azotany z powodu stabej zdolnosci ich redukcji, i co za
tym idzie, i asymilacji.

Jednak caly szereg grzyb6éw, duzo gatunkéw drozdzy, nieco bakterii i bez-
barwne wiciowce rozwijaja si¢ dobrze na solach amonowych. Roéwniez niektdre
ro$liny wyzsze przyswajaja jon amonowy wyraznie lepiej niZ jon azotanowy, np.
brzoskwinia (Sideris i wsp. 1937), mlody ryz (Bonner 1946). Natomiast inne
roéliny absorbuja i przyswajaja azot azotanowy wybitnie intensywniej niz azot
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amonowy, np. ananas (Stewart i wsp. 1925), jeczmieri (Arnon 1937), owies
(Arenz 1941), zyto (Kappen i Weinhues 1942) i pszenica (Burstrom 1939,
1943).

Green i Wilson (1953), pracujac nad réznymi szczepami Azobacter, wyrdznili
szczepy przyswajajace azotany, szczepy gromadzace azotyny i szczepy niezdolne
do asymilacji azotanow.

Intensywno$é przyswajania azotandw zalezy od fazy rozwoju roSliny: zwykle
stabsza jest w mlodych siewkach i zwigksza si¢ w pdzniejszych okresach rozwoju.
Badania Sessiona i Shive (1933) oraz Stahla i Shive’a (1927, 1933) wykazaly,
ze intensywno$¢ pobierania azotandw u owsa jest najstabsza we wczesnym okresie
wzrostu, nastepnie zwigksza sig, osiagajac maksimum w czasie kwitnienia, i pdZniej
znowu spada. Przeciwnie — intensywno$¢ pobierania azotu amonowego jest naj-
wigksza we wczesnych okresach rozwoju i spada z wiekiem ro$liny. Takze mlode
pomidory (Clark i Shive (1934), jak réwniez mtoda kukurydza (Chandler 1952)
intensywniej pobieraja jon amonowy niz jon azotanowy, natomiast stare roSliny
zachowuja si¢ odwrotnie. Roéliny uprawiane na azotanie amonowym we wczesnym
okresie rozwoju pobieraja z podobna intensywnoécia jon amonowy co i jon azo-
tanowy, w pOzZniejszym za$§ okresie rozwoju pochlaniaja one szybciej azot azota-
nowy niz azot amonowy.

Prianisznikow (1951) polemizujac z wynikami prac Naftela (1931) oraz
Stahla i Shive’a (1933) uwaza, ze intensywno$¢ przyswajania jonéw amonowych
lub jondéw azotanowych przez roéliny mozna wyjasni¢ raczej poziomem soli w po-
zywee, szczegblnie soli azotanowych, niz przez etap rozwojowy roéliny. Wedhig
Prianisznikowa zmniejszona ilo§¢ jonéw wapnia i duza zawarto$¢ jonéw SO*
w pozywce byly przyczyna zmiany nateZenia pobierania azotu azotanowego i azotu
amonowego.

Badania Dittricha (1931) za$§ wykazaly, ze rézne rodliny i réine organy tej
samej roéliny moga réznié si¢ stopniem aktywno$ci reduktazy azotanowej. Wedtug
tego autora intensywno$¢ reduktazy azotanowej zalezy od okresu rozwoju organdéw
ro§liny. Mtode tkanki posiadaja najaktywniejsza reduktaze¢ azotanowa.

Zaleino$¢ przyswajania soli amonowych i azotanéw przez
roéliny od czynnikéw zewnetrznych

Sole amonowe i azotany w optymalnych warunkach sa mniej wigcej w jedna-
kowym stopniu przyswajalne przez roSliny. Jednak natezenie pobierania i przy-
swajania jonu amonowego czy jonu azotanowego w duzym stopniu zalezy od czyn-
nikéw zewnetrznych, takich jak np. odczyn pozywki, skiad jonowy pozywki, natle-
nienie pozywki i inne.

a) Odczyn pozywki.

Stwierdzono, ze odczyn pozywki moze mie¢ zasadniczy wplyw na mineralne
odzywianie sie roéliny. Odczyn pozywki wywiera duzy wplyw na przyswajanie
poszczegblnych zwigzkéw mineralnych, ktérych stopien rozpuszczalnoSci zalezy
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od okreslonych pH pozywki. Odczyny kwasne stymuluja pobieranie aniondéw, za-
sadowe natomiast — kationow. Intensywniejsze wykorzystanie formy amonowej
uwarunkowane zatem- jest odczynem podioza oboj¢tnym lub stabo kwasnym
(pH 6.0—7.0), przy odczynie kwasnym za§ (pH 4.0—5.0) pobierana jest raczej
forma azotanowa. Przy tym liczne badania wykazaly, ze rosliny korzystaja z azotu
azotanowego w $rodowisku o szerszym zasiegu pH pozywki niz z azotu amonowego
(Mevius 1928, 1930, Pirschle 1929, 1931). Wiaze si¢ to z ich charakterem fizjo-
logicznym. Sole azotanowe sa w wigkszosci przypadkow korzystniejsza forma
z uwagi na ich fizjologicznie zasadowy charakter. W normalnych warunkach wy-
jatek stanowi azotan amonu, z ktdrego roéliny moga pobiera¢ w réwnowaznych
ilosciach zaréwno jon amonowy, jak i jon azotanowy. W wyZszej temperaturze
wedtug Strebeyki (1932) fizjologiczna reakcja azotanu amonu staje si¢ bardziej
zasadowa i jon azotanowy zostaje szybciej pobierany w poréwnaniu do jonu amo-
nowego. Natomiast sole amonowe o reszcie kwasowej innych kwaséw dzialaja
z reguly kwasno ze wzgledu na intensywniejsze pobieranie jonu amonowego
(Nightingale 1937, Prianisznikow 195I).

Dla zapewnienia normalnego rozwoju korzeni hodowanych roslin wazne jest
utrzymanie kwasoty pozywki na poziomie optymalnym dla danego gatunku. Opty-
malne stezenie jonéw wodorowych pozywki badz z azotanami, badZ z solami amo-
nowymi bedzie osiagni¢cte wtedy, gdy jon amonowy lub jon azotanowy zostanie
nie tylko pobrany i zgromadzony w tkankach roslinnych, ale takze przyswojony
przez rosliny. Optymalny odczyn pozywki z azotanami i pozywki z solami amono-
wymi bywa przewaznie rézny. Wedlug Prianisznikowa (1951) np., aby uzyskac
najwyzszy plon buraka hodowanego na pozywkach z azotanami wzglednie z solami
amonowymi, nalezy w pierwszym przypadku utrzymaé pH pozywki na poziomie
5.0—5.5, a w drugim na poziomie obojetnym (pH 7.0). Tiedjens (1934) zauwazyl,
7e pomidory z pozywki z siarczanem amonu o pH 4.0—5.0 pobieraja jedynie jon
amonowy, jednak ‘go nie przyswajaja; w tkankach roélinnych nagromadza sig
amoniak, ktory dziata toksycznie i pomidory gina. Zalkalizowanie pozywki do
pH 7.0—8.0 wplywa korzystnie na wzrost pomidoréw. Arrington i Shive (1936)
zgodnie z wezeéniejszymi wynikami Clarka i Shive’a (1934) wykazali, ze mlode
pomidory pobieraja prawie trzykrotnie wigcej azotu amonowego przy pH 7.0 niz
przy pH 4.0. Nie stwierdzono natomiast tak duzych réznic w przypadku pobierania
azotu azotanowego. Pomidory starsze sa mniej wrazliwe na zmiang stgZenia jonow
wodorowych.

Arnon (1937) obserwowal zmiany wzrostowe jeczmienia na azotanach lub na
solach amonowych w zaleznoéci od odczynu pozywki i pory roku. Wzrost jeczmienia
przy pH 6.0 na solach amonowych byl znacznie lepszy na wiosng niz w jesieni.
Odwrotnie, roélina ta naazotanach, przy tym samym pH, rosta wybitnie lepiej w je-
sieni niz na wiosne. Bez wzgledu na por¢ roku i rodzaj pozywki jeczmien zawsze
stabo rést w $rodowisku silnie kwasnym (pH 4.0).

Pratt i Fong (1940) prowadzili obserwacje nad Chlorella dodajac do pozywki
azot azotanowy lub azot amonowy. Glony pobieraly szybciej jon amonowy niz
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jon azotanowy, jednakze wzrost ich byt bujniejszy na azotanach niz na solach amo-
nowych. Stabszy wzrost glonéw na solach amonowych jest spowodowany wystepu-
jaca przy zakwaszeniu podloza toksycznoscia jonéw wodorowych.

Wskutek nierownomiernego pobierania anionéw i kationow przez korzen od-
czyn pozywki moze ulec niepozadanym zmianom. Optymalng kwasot¢ przywraca
si¢ przez dodatek kwaséw lub zasad z punktu widzenia odzywczego obojetnych
(HCI lub NaOH). Mozna przynajmniej czg¢Sciowo zapobiec zmianom kwasowosci
przez zaopatrzenie podioza zar6wno w azot amonowy, jak i azot azotanowy
(S. F. Trelease i H. M. Trelease 1935). Zastosowanie stalego przeplywu po-
zywki pozwala uzyskaé najlepsza stabilizacj¢ stezenia jonéw wodorowych.

b). Sklad jonowy pozywki

Sktad i stezenie nieazotowych zwiazkow pozywki wplywaja na zdolnoS¢ rosliny
do absorpcji i asymilacji tak azotu amonowego, jak i azotu azotanowego. Sklad
pozywki azotanowej i amonowej powinien by¢ rézny.

Przy odzywianiu roélin jonem amonowym szczegdlnie duze znaczenie odgry-
waja jony wapnia. Zwigkszajac steZenie wapnia w poZywce amonowej mozna po-
lepszyé nie tylko wzrost roélin, lecz takze rozszerzy¢ zakres pH sprzyjajacy dobremu
WZrostowi.

Obszerne badania Prianisznikowa (1951) zgodnie z analogicznymi do$wiad-
czeniami Dikussara (1930) wykonane na kulturach wodnych buraka, kuku-
rydzy i owsa wykazaly, ze na lepsze pobieranie jonu amonowego z pozywki z siar-
czanem amonu wplywa obfitsza dawka wapnia. Z drugiej strony wyja-
$niono, Ze pobieranie azotandéw jest intensywniejsze w obecno$ci szybko pobiera-
nych kationéw, np. potasu (Nightingale 1948, McCalla i Woodford 1948).

Mangan jest réwniez niezbedny dla roslin rosnacych tak na pozywce amonowej,
jak i na pozywce azotanowej. D. J. Arnon (1937) stwierdzil wyrazna poprawe we
wzroécie siewek jeczmienia po dodaniu drobnych iloSci manganu i miedzi do po-
zywki amonowej nie przewietrzanej. Metalom tym autor przypisuje dzialanie ka-
talityczne w procesach oksydoredukcyjnych w roélinie. Badania Lundegardha
(1939) wykazaly, Zze mangan wywiera duzy wplyw na oddychanie roélin. Prowadzone
w tym samym czasie badania Burstrdma (1939) wyjasnity, ze mangan silnie wplywa
na asymilacj¢ azotanéw przez korzenie pszenicy, zelazo natomiast tego rodzaju
wplywu nie wykazalo. Autor przypuszcza, ze bezposrednim katalizatorem w pro-
cesie pochlaniania azotandéw jest mangan, a nie zelazo. Wedlug Szkolnika
i Abduraszitowa (1958) mangan zwigksza syntez¢ i przemieszczanie si¢ monoz
sacharozy oraz intensywno$¢ oddychania u kukurydzy w do$wiadczeniach polowych.
Badania Poskuty (1961) stwierdzily, ze mangan i miedZ zwigkszaja intensywno$¢
procesow oksydoredukcyjnych i powoduja wzrost zawarto$ci cukréw rozpuszczal-
nych w ro§linie. Poza tym wykazano, Ze mangan i miedZ stymuluja pobieranie azotu
amonowego przez rosliny w warunkach niedostatecznego natlenienia pozywki.
H. J. Hewitt i wspolpracownicy (1949) przypuszczaja, ze mangan jest potrzebny
przy syntezie aminokwasow.
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Przy niedostatku molibdenu na pozywce azotanowej obserwuje si¢ w kulturach
kukurydzy chloroz¢; objaw ten nie wystgpuje na pozywce amonowej. Dodatek
molibdenu usuwa objawy chlorozy, jak rowniez zwigksza intensywno$¢ pobierania
azotu przez kukurydz¢ w kulturach azotanowych (Johnson i wsp. 1952, Mulder
1948, Stabrowska 1959). Molibden wchodzi w sklad reduktazy azotanowej i jest
czynny w procesie redukcji azotanow (Woolfe 1954, Evans i Nason 1953).

Nightingale (1948) wykazal, ze pobieranie azotandéw jest uzaleznione od
poziomu fosforu w pozywce. Sideris i Young (1946) stwierdzili, ze wysoka za-
warto$é fosforu w pozywce wobec niskiej zawartosci azotanow spowodowala silng
obnizk¢ plonu ananasow.

Duze, lecz nie toksyczne stezenie chlorkdw w pozywce obniza pobieranie azo-
tandéw przez roéliny (Kretschmer i wsp. 1953). Zaobserwowano spadek zawar-
toéci azotu w tytoniu rosnacym na pozywce azotanowej o duzym stezeniu chlorkéw
(Hoagland i Arnon 1941). Z badafn Niklewskiego i Wojciechowskiego
(1938) wynika, ze zwiazki prochniczne wywieraja dodatni wplyw na pobieranie jo-
noéw amonowych.

c) Natlenienie pozywki

Dla zapewnienia oddychania niezbgdnego dla normalnego rozwoju i funkcjo-
nowania korzenia konieczne jest zaopatrzenie pozywki w tlen. Wietrzenie pozywki
wplywa takze na pobieranie i asymilacje tak jonéw amonowych, jak i jonéw azo-
tanowych.

Arnon (1937) przeprowadzil do$wiadczenie z jeczmieniem w kulturach wod-
nych przy statym i kontrolowanym pH 6.0 i stwierdzil wyrazna poprawg we wzroscie
siewek jeczmienia przy przewietrzaniu roztworéw zawierajacych sole amonowe.
Przewietrzanie pozywek azotanowych dalo mniejszy efekt. DoSwiadczenia Haasa
(1937) wykazaly, ze drzewa pomarafczowe, rosnace na stale nawadnianym czarno-
ziemie, zginely po 16 miesigcach, po nawozeniu duzymi dawkami siarczanu amonu,
natomiast drzewa rosnace w podobnych warunkach, lecz nawozone azotanem
wapnia, nie zgingly i dobrze rosty.

W literaturze wyniki odnoszace si¢ do wplywu tlenu na asymilacj¢ azotandéw
sa rozbiezne. Hamujace dzialanie tlenu na asymilacj¢ jonéw azotanowych zostato
stwierdzone u Escherichia coli (Stickland 1931) oraz u Chlorella (Warburg
i E. Negelein 1920). Wedtug Eckersona (1924) tlen stymuluje asymilacj¢ azotu
azotanowego tak w catych tkankach, jak i w wyciagu z tkanek ro$linnych. Nato-
miast Nance (1948,) zgodnie z wynikami Burstroma (1945) utrzymuje, ze tlen
wplywa korzystnie na asymilacje azotandéw tylko w macerowanych korzeniach
pszenicy. .

Istnieja dane zwracajace uwage na fakt, ze w warunkach stabego przewietrzania
azotany dzialaja lepiej niz sole amonowe, poniewaz tlen azotanéw moze czgSciowo
zlagodzi¢ niedobér tlenu w podiozu. Badanie Guminskiego i wspétpracownikoéw
(1957) nad przemiang gazowa korzeni wykazaly, ze w do$wiadczeniach krétko-
trwalych kukurydza, pszenica i pomidory intensywniej oddychaja w obecnosci
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azotan6éw anizeli w obecnosci soli amonowych. Wedtug tych badaczy korzenie
kukurydzy nie ujawnily spadku intensywnosci oddychania w warunkach silnego
ograniczenia tlenu w roztworze. Natomiast pomidory wykazaly w tych warunkach
silny spadek intensywno$ci oddychania, ale tylko wowczas, gdy azot podany byt
w formie amonowej; w wypadku zastosowania azotu w formie azotanowej spadek
intensywnoéci oddychania przy braku tlenu nie nastgpowal. Stabrowska (1959)
przeprowadzita badania nad wzrostem roélin na azotanach wzglednie na solach
amonowych w zaleznoéci od stopnia natlenienia podloza i wykazala, ze pomidory
sa o wiele wrazliwsze niz kukurydza na niedostatek tlenu, jak rowniez form¢ azotu.

Badania Poskuty (1960) potwierdzily wyniki doswiadczen Arnona (1937)
oraz Guminskiego i wspoélpracownikéw (1957) o mozliwosci kompensacji nie-
doboru tlenu przez azotany.

. Azotany moga kompensowaé niedostatek tlenu w podlozu w do$wiadczeniach
krétkotrwatych (Guminski i wsp. 1957), nie moga za§ w doswiadczeniach dhugo-
trwalych (Stabrowska 1959).

Dotychczasowe wyniki badan nasuwaja nastgpujace uog6lnienia:

Sole amonowe i azotany w ich optymalnych warunkach sa mniej wigcej w jedna- .
kowym stopniu przyswajane przez ro$liny. Niemniej jednak nalezy zaznaczy¢, ze
wplyw czynnikéw zewngtrznych i wewngtrznych znacznie silniej zaznacza si¢ przy
odzywianiu ro§lin solami amonowymi niZ azotanami.

Przewaznie roéliny korzystaja z azotu amonowego w Srodowisku o wezszym
zakresie pH pozywki niz z azotu azotanowego.

Niedostatek tlenu w podlozu o wicle silniej ogranicza przyswajanie jonu
amonowego niz jonu azotanowego.

Warunkiem intensywnego przyswajania jondw amonowych jest zasobno$¢ ro-
§liny w cukrowce. Przy braku weglowodanéw nagromadza si¢ amoniak w iloSciach
szkodliwych dla rosliny. Nagromadzenie azotanéw jest mniej szkodliwe.

Zaklad Fizjologii Roslin im. Emila Godlewskiego we Wroclawiu
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