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1. Uvod

Zem&délské  plodiny  ziskavaji svou  energii
ze sluneCniho zafeni v procesech spojenych s foto-

syntézou. Ziskana chemicka energie je vyuzivana ptede-
v§im pro asimilaci oxidu uhli¢itého, ktery vstupuje do
Calvinova cyklu. Timto zpisobem piedstavuje fotosyntéza
zaklad latkového i energetického metabolismu rostlin
a zabezpecuje zdroj energie 1 organickych latek pro vSech-
ny heterotrofni organismy (organismy neschopné fotosyn-
tézy). Produkty fotosyntézy jsou také zdrojem energie pro
pfijem mikro a makro elementl, vCetné riznych anorga-
nickych forem dusiku. Pfehledné schéma tvorby a vyuZiti
chemické energie v prubéhu syntézy sacharidii a amino-
kysellin v bunkach listd C; rostlin je ukdzano na obr. 1
(cit.).
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2. Obsah a formy dusiku v padé

Hlavnim zdrojem dusiku pro rostliny jsou amonné
a nitratové ionty obsazené v pidé. Obsah celkového dusi-
ku v ornici (svrchni vrstva pady 0-25 cm) je pomérné
staly (98-99 % organicky vazany dusik a 1-2 % anorga-
nicky vazany dusik), protoze je v rozhodujici mife zabudo-
vany do té€Zce biologicky i chemicky rozlozitelnych slou-
Cenin. Dusik je zde vadzédn na aromatickd jadra humi-
novych kyselin, fulvokyselin, huminti a dalsich slozitych
organickych sloucenin. Primérny obsah dusiku v ornici se
pohybuje v rozmezi 0,11-0,23 %. V zavislosti na pidnim
typu se za vegetacni obdobi z pidnich zasob (organicky
véazaného dusiku) zpfistupni mineralizaci 90-200 kg N na
hektar. Mineralizace (tvorba anorganického dusiku) probi-
ha aerobnim rozkladem pldni organické hmoty. Vzniklé
aniony NO;  se nachdzeji v pudnim roztoku a kationy
NH," jsou vyménnym zpiisobem vazany na pldni sorpéni
komplex nebo pevné fixovany do mezivrstvovych prostord
jilovych mineralti. Koncentrace anorganického dusiku
v pidnim roztoku je relativné nizka a napft. u dusi¢nanové-
ho dusiku se pohybuje od 0,1 do 1,0 mmol 1" (cit.?).

3. Vyznam dusiku pro rostliny

V rostlinach je dusik obsazen jak v anorganické, tak
hlavné v organické formé. Organické slouceniny dusiku
plni v rostlinach celou fadu funkei, napf. stavebni, metabo-
lickou, transportni i zasobni’. MnoZstvi dusiku v rostlinné
susiné se v pruméru pohybuje v rozmezi 1-3 % a ziidka
klesd pod 1 %. Nitrofilni rostliny na ruderalnich stanovis-
tich mohou obsahovat v susin€ az 6 % dusiku. Obsah dusi-
ku je v rostlinach regulovan riznymi zpasoby, pravdépo-
dobné i geneticky, a je v riznych astech rostliny odlisny*.
Vyznamné jsou i rozdily v obsahu dal$ich prvku (S, P, Mg,
K atd.) mezi jednotlivymi orgdny a pletivy rostliny. Ke
zménam v obsahu prvkll v ruznych rostlinnych castech
dochézi také v prib&hu ontogeneze. U obilnin v obdobi
odnoZovani je intenzita pifjmu Zzivin piiblizné na trovni
naristu jejich hmotnosti, zatimco pfi sloupkovani intenzita
pfijmu zivin (zejména u dusiku) zaostava za intenzitou
ristu, a v dobé od kvétu do zrani je piijem dusiku, fosforu
a hot¢iku zhruba opét na Urovni nartustu susiny. Celkové
mnozstvi pfijimaného prvku se béhem rustu rostliny zvy-
Suje, ale obsah vztazeny na jednotku hmotnosti suSiny
klesa. Tento jev je zplsoben zvySovanim mnozstvi celu-
losy, hemicelulos a ligninu v celkové hmotnosti suSiny
rostliny. Zmény obsahu zivin béhem ontogeneze maji po-
mérné pravidelny pribéh a fada autort je popsala i vhod-
nou matematickou funkci, napi. Justes a spol.”.
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Obr. 1. Schéma produkce energie a jejiho vyuZiti v pribéhu syntézy sacharidi a hlavnich aminokyselin v listovych buiikach rost-
lin C;; ALA — alanin, ASP — aspartat, ATP — adenosintrifosfat, FD — ferredoxin, FNR — ferredoxin-NADP-oxidoreduktasa, GLN — gluta-
min, GLU — glutamat, NAD — nikotinamidadenindinukleotid, NADP — nikotinamidadenindinukleotidfosfat, OOA — oxalacetat, 2-OG —
2-oxoglutarat, PEP — fosfoenolpyruvat, PGA — 3-fosfoglycerat, PSI — fotosystém I, PSII — fotosystém II, RuSP — ribulosa-5-fosfat,

RuBP - ribulosa-1,5-bisfosfat, TP —

triosafosfat

3.1. Pfijem a asimilace dusiku v zivych organismech je nezbytna jeji redukce na amonné
rostlinami ionty.
N, + 3H, > 2NH; AG =-32,6 kJ mol™

3.1.1. Prijem vzdusného dusiku

Kromé pidy mutze byt zdrojem dusiku pro rostliny
atmosféra (jeho molekularni forma N,). Molekula N, je
chemicky velmi stabilni a k jejimu zapojeni do obé&hu
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Redukce molekularniho dusiku probiha jen u nemno-
ha prokaryotnich organismt (napf. pidni bakterie rodl
Azotobacter a Clostridium, sinice rodu Nostoc). Nejefek-

Y

tivngjsi zdroj amoniaku pro vyssi rostliny jsou bakterie
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rodu Rhizobium, které ziji symbioticky v hlizkach na kofte-
novém systému bobovitych rostlin a jejich ¢innosti je fixo-
vano 10 a7 30 g dusiku na m” za rok. V kofenovych hliz-
kach se tésn€ spojuji bakteridlni buiiky, které degeneruji na
tzv. bakteroidy s bunkami hostitelské rostliny. Bakteroidy
produkuji enzym nitrogenasu (EC 1.18.6.1.) a specialni
hemoprotein leghemoglobin, jehoz strukturni gen je sou-
Casti genomu hostitele. Enzym nitrogenasa ma dvé slozky:
azoferredoxin se 4 atomy Fe a 4 sulfidovymi skupinami na
molekulu bilkoviny (M, = 6.10*) a molybdoferredoxin
(tetramer o,Py; My = 5,1.10%, Mg = 6.104), obsahujici
2 atomy Mo, 24 atomil Fe a 24 sulfidovych iontd na mole-
kulu®. Bylo zjidténo, Ze v bakteroidu probih4 redukce du-
siku na amoniak a v cytosolu burky se tvofi kyselina aspa-
ragova, asparagin a glutamin, které se potom uplatiuji
v metabolismu dusiku.

3.1.2. Prijem nitrati

Ptijem nitratd kotfeny rostlin a jejich nasledna redukce
a asimilace pfedstavuji hlavni zplisob, jimZ je anorganicky
dusik pfeménovan na organicky. V celém procesu vyuziti
dusiku se jevi jako limitujici redukce nitrati enzymem
nitratreduktasou’, ktera je regulovana ptedevdim mnoz-
stvim pfijatého nitratu. Nitrat je do bun€k transportovan
aktivnim transportnim systémem a po vstupu do rostliny je
NO;™ redukovan bud’ ihned v kofenech, nebo az v listech®.
Nitrat vstupujici do cytosolu miiZze byt: redukovan na
amonny iont, dodasn& preveden do vakuoly’, symplastem
transportovan do xylému nebo pasivné unikne z kofent
zpét do substratu. Redukce NO;~ probiha ve dvou stup-
nich. Nejprve je nitratreduktasou (EC 1.6.6.1) redukovén
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NO;™ za vzniku NO, ", ktery je pak enzymem nitritredukta-
sou (EC 1.7.7.1) dale redukovan na NH;:

NO; + 2e- + 2H* —= NO; + H,0
NO; + 6e” + 7H* — NH, + 2 H,0

Nitratreduktasa je lokalizovana v cytosolu, kde je
patrné asociovana s vnéj$i membranou plastidd, a vyuziva
elektrony predev§im z NADH. Jeji aktivita je Tfizena
zejména samotnymi nitraty a také svétlem'’. O regulaci
nitratreduktasy existuje velké mnozstvi praci, napt.'"'2.
Nitrity jsou pro buiiky Skodlivé, a proto jsou okamzité
redukovany nitritreduktasou lokalizovanou ve stromatu
plastida (obr. 1).

3.1.3. Prijem amonného dusiku

Zabudovani amoniaku do aminokyselin probiha dvé-
ma zpusoby. Pii vyssich koncentracich NHj je funkéni
enzym glutamatdehydrogenasa (EC 1.4.1.2), ktery kataly-
zuje reakci 2-oxoglutaratu:

2-oxoglutardt + NH, + NAD(P)H =——= glutamét +
+ NAD(P)* + H,0
Utinngjsi se viak jevi enzymovy systém GS/GOGAT
(GS = glutaminsyntetasa (EC 6.3.1.2), GOGAT = gluta-

matsynthasa (EC 1.4.1.13), ktery realizuje nasledujici sled
reakeci:

glutamét + ATP + NH, —S% > glutamin + ADP + P,

glutamin + 2-oxoglutarat —S9GAT o 3 olytamat

. glycin
Calviniv . ;
3-fosfoglycerat —— -serm
cyklus il cystein
tryptofan
fenylalanin
tyrosin
Glykolyza pyruvat alanin
_— valin
leucin
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ornitin— = arginin
Citratovy . .
cyklus prolin — hydroxyprolin

oxalacetat

——> aspartat
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lysin

Obr. 2. Biosyntéza aminokyselin z rozli¢nych intermediati Calvinova cyklu, glykolyzy a citratového cyklu
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Glutaminsyntethasa je oblasti styku metabolismu nou meérou podili na vzajemnych pfeménach amino-
uhliku a dusiku v chloroplastech a podili se také na zabu- kyselinls'16 a na mnohych syntetickych pochodech, napt.
dovani amoniaku do kyseliny 2-oxoglutarové i v peroxizo- na syntéze sekundarnich metabolitd. Uhlikaté skelety pro
mech a mitochondriich'>'*. Kli¢ovou ulohu pii syntéze riizné aminokyseliny jsou odvozeny prevazné z interme-
aminokyselin ma glutamat, ktery v rostlin¢ ptedstavuje diatd fotosyntézy, glykolyzy a citratového cyklu (obr. 1
pool a-aminodusiku. Skupina aminotransferas se vyznac- a 2). Rostliny jsou schopny pfijimat dusik i ve formé NH,"
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Obr. 3. (A) Schématické znazornéni vztahu mezi obsahem Zivin v rostliné a tvorbou susiny rostlin. Maji-li rostliny malou produkci susi-
ny (S)), tak i nevelky piijem zivin jim staci pro dosazeni obsahu zivin O (,,akumulacni efekt*). Pokud je dobre vyvazeny piijem dostatecného
mnozstvi zivin a jejich inkorporace béhem obdobi rychlého riistu, tak dochazi ke znaénému zvétSeni produkee susiny (z S; na S;), a to bez
potieby napadného zvysSeni obsahu zivin v rostlinném pletivu. Jestlize je piijem Zivin béhem obdobi rychlého rtistu pomalejsi nez piirGstek
susiny (z Sy na S;), pak obsah zivin v rostliné iméme klesa z O na Oy, (,,zfed’'ovaci efekt). Ptijimaji-li rostliny dale ziviny (,,luxusni vyzi-
va‘), potom se produkee rostlin jiz nezvySuje, a pfi zna¢ném nadbytku Zivin v rostlinidch dochazi k depresivnimu az toxickému t¢inku. (B)
Vliv stupiiovanych davek dusiku v DAM — 390 pred setim na riist rostlin jecmene jarniho (Hordeum vulgare L., cv. Zenit) béhem
vegetace pii jeho kultivaci v Mitscherlichovych nadobach (20 rostlin v nadobé) s 6 kg zeminy (71 mg kg ' fosforu, 143 mgkg ™" drasliku
a 55 mg kg™ hoitiku; postup stanoveni viz.**). Sedm dnii pred setim je¢mene bylo provedeno hnojeni zalivkou roztoky téchto mineralnich
hnojiv: superfosfat (8,3 % P ve formé Ca(H,PO,),; Agrofert) a DAM-390 (vodny roztok 42,2 % dusi¢nanu amonného a 32,7 % mocoviny;
Duslo Sala). 1. odbér rostlin byl v dob& odnozovani (po 32 dnech kultivace) — DC 25, cit.*’; II. odbér v dobé sloupkovani (po 42 dnech) — DC
30; III. odbér v dobé kveteni (po 70 dnech) — DC 61 a plné zralosti (po 100 dnech) — DC 91. Celkovy dusik byl stanoven destilacni metodou,
fosfor spektrofotometricky, vapnik a hot¢ik metodou atomové absorpcni spektrofotometrie, draslik a sodik atomovou emisni spektrofotomet-
1ii *°. (C) Obsah celkového dusiku v nadzemnich &astech rostlin je¢mene
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a nékterych aminokyselin za Ucasti celé skupiny enzy-
ma'*"". Podle novéjsich poznatkii mize byt na lokalitich
s nizkym obsahem zivin nebo s vysokym obsahem orga-
nickych latek piijiman dusik v organickych formach'®. Na
téchto stanovistich vylucuji kofeny rostlin zvySené mnoz-
stvi polyfenoli, které urychluji rozklad bilkovin na amino-
kyseliny. Ty jsou spolu s fenoly pfijimany rostlinami

a nasledné zaclendny do metabolismu'*".

3.1.4. Prijem dusiku z mocoviny

V piirozenych pidnich podminkach je pfijem celych
molekul mocoviny kofeny rostlin mélo pravdépodobny
vzhledem k jejimu rychlému enzymovému rozkladu®?.
Pomoci mikrobidlniho enzymu ureasy (EC 3.5.1.5.) se
mocovina hydrolyticky §tépi, vznika uhli¢itan amonny,
ktery se snadno rozklada a uvoliuje se amoniak™'.

Reakce probiha podle rovnice:

ureasa

CO(NH,), + H,0 2NH, + CO,

Amonny dusik vznikly rozkladem mocoviny je bud
pfimo zdrojem dusiku pro rostliny nebo za vhodnych pod-
minek je oxidovan nitrifikaénimi bakteriemi aZ na dusi¢na-
ny a ty jsou rostlinami pifijimany. Je dokdzano, Ze rostliny
mohou pfijimat i celé nerozlozené molekuly mocoviny
a vyuzit je bud’ pfimo zabudovanim do organickych latek
nebo az po enzymovém rozkladu. Asimilace moc¢oviny je
aktivni metabolicky proces, ktery je pro rostliny zdrojem
nejen dusiku, ale i uhliku. Potvrdily to prace se znacenou
mocovinou napf. u obilnin®%.

Zaclenéni mocoviny do metabolismu rostlin muiiZze
probihat podle nasledujiciho schématu:

CONH), —= karbamidova kyselina —— aminokyseliny

Ze zemédé€lskych plodin maji pomérné vysokou urea-
sovou aktivitu rostliny bobovit¢é a naopak k rostlindm
s nizkou ureasovou aktivitou patii obilniny. Ureasova akti-
vita byla zjiSténa v semenech, nadzemnich ¢éstech i kote-
nech rostlin. Pti vysoké koncentraci mocoviny v zivném
prostiedi rostlin s vyssi ureasovou aktivitou maze vznikat
v jejich pletivech nadmérné mnozstvi volného amoniaku,
ktery nejsou rostliny schopny detoxikovat zabudovanim do
organickych slouc¢enin. O amoniaku je zndmo, Zze vyskytu-
je-li se v rostlinnych bunkach ve vétsim mnozstvi nez je
jejich metabolicka potieba, pisobi jako prudky rostlinny
jed*. Vlastnosti moGoviny umoziuji jeji vyuziti i pro mi-
mokotenové ptihnojovani zemédeélskych plodin. Bylo zjis-
téno, ze dusik zmocoviny pfijimaji vSechny nadzemni
organy rostlin® 2,

3.

2. Vliv dusiku z kapalného

hnojiva DAM-390 na jecmen jarni

Podle mnozstvi mineralniho prvku v susiné byly po-
psany Ctyfi kategorie jeho vlivu na rlst a vyvoj rostliny:
deficit, optimum, nadbytek a toxicita® (obr. 3A). Deficit
prvku mize byt akutni (na rostlin¢ se objevuji viditelné
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symptomy deficience, napt. zloutnuti listd a riistova deprese)
a latentni (viditelné symptomy se neprojevuji, ale aplikace
nedostatkového prvku zvysi produkci biomasy). Pti optimal-
nim a luxusnim pfijmu mineralniho prvku nejsou pozorova-
telné¢ symptomy deficience a produkce biomasy se neméni
(obr. 3A). Toxicky obsah prvku se projevuje vznikem vidi-
telnych symptomi (nekr6zy, zména obsahu rostlinnych pig-
mentt, opad listll) a vyrazné se snizuje produkce biomasy
(Obr. 3A). Vyse popsany mechanismus je ukazan na naSem
experimentalnim modelu jeCmene jarniho (Hordeum vulgare
L., cv. Zenit) pii aplikaci rozdilné davky dusiku (N1 = 0,3;
N2 =0,6; N3 =1,20; N4 = 2,40 a N5 = 3,6 g dusiku na na-
dobu; dusik byl aplikovan ve formé kapalného hnojiva
DAM-390 (vodny roztok 42,2 % dusi¢nanu amonného
a 32,7 % mocoviny). Rozdily v rlstu jeémene vlivem stup-
novanych davek dusiku byly pozorovany jiz ve fazi odnozo-
véni rostlin (DC 25, cit.”®) a sloupkovani rostlin (DC 30)
(obr. 3B). Hmotnost nadzemnich ¢asti rostlin byla u variant
nadobu). Nejvyssi davka dusiku pouZitd u varianty N5 (3,6 g
N na nadobu) byla v oblasti toxicity. Hmotnost nadzemnich
Casti rostlin ve fazi DC 25 nebo DC 30 byla snizena o vice
jak 40 nebo 35 % a vyska rostlin byla sniZzena o 8 % ve
srovnani s variantou N1 (obr. 3B). Ziskany experimentalni
vysledek plné kopiruje prubéh kiivky ukazané na obr. 3A.
Obsah prvkid stanoveny v susiné rostlin s dobou kultivace
vyrazné klesal, jak je dobfe patrné z vysledkl analyz obsahu
dusiku v rostlinach odebranych v rustovych fazich DC 30
a v obdobi kveteni (DC 61) (obr. 3C). Zjistili jsme, Ze vyssi
obsahy dusiku byly v odnozich a nizsi v hlavnich stéblech
rostlin. PfestoZze se obsah dusiku v suSin¢ nadzemni Casti
rostliny béhem vegetace snizoval, jeho odbér nadzemni ¢asti
se naopak zvySoval. V obdobi DC 25 byl odbér dusiku nad-
zemni ¢asti jedné rostliny 9,6 mg, v obdobi DC 30 15,1 mg
a DC 61 25,5 mg. Pozorovand zména obsahu dusiku souvisi
s velmi vyraznym narGistem biomasy rostlin (svézi i suché
hmotnosti). Aplikovany dusik ovlivnil také vynos je¢mene.
Je znamo, ze vynos obilnin tvoii tyto prvky: pocet klasti na
plosnou jednotku (pocet rostlin a plodnych stébel), pocet zrm
v klasu (pocet klaski a plodnych kvitki) a hmotnost obilek.
Nejdiive se signifikantné zvySoval vynos az do aplikované
davky dusiku 1,2 g N na nadobu. Pfi vyssi davce dusiku
doslo k pozvolnému poklesu hmotnosti 1000 obilek je¢mene
(obr. 4A, B). V piipad¢ varianty s nejvyssi davkou N (3,6 g
na nadobu) vynos obilek naopak velmi vyrazné poklesl
v porovnani s variantou N1 (obr. 4B, C). U rostlin z varianty
N3 a N4 byl vynos zrna (hmotnost zrn ziskanych ze sklize-
nych rostlin) z odnozi vyssi nez z hlavnich stébel a podilel
se na celkovém vynosu zrna 58 % respektive 55 %. Pouze
nejvyssi davka NS zpusobila pokles vynosu zrna i slamy
(obr. 4B, C).

4. Regulace a transport
Rychlost piijmu mineralnich zivin rostlinami je regu-

lovana jejich obsahem v rostlinaich mechanismem zpétné
vazby®'**. Rychlost piijmu piislusného mineralniho prvku
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Obr. 4. Vliv aplikace stupiiovanych davek dusiku v DAM-390 pi‘ed setim (A) na pocet stébel, odnoZi a hmotnost 1000 obilek (B)
hmotnost zrna z jedné niadoby a (C) slamy; ostatni podrobnosti jsou popsany na obr. 3

se zvySuje pii poklesu jeho obsahu v rostliné a naopak. Na
této kontrole se vyznamnou mérou podileji i nadzemni
organy rostliny. Je-li v nadzemni casti rostliny zvySena
koncentrace nékterého mineralniho prvku, dochazi k je-
ho transportu do vodivych elementt floému. Floémem je
mineralni prvek transportovan do kofentl rostliny. Mineral-
ni prvek mize byt transportovan ve formé sloucenin
s organickymi kyselinami nebo sirnymi latkami. Sirné
slouceniny jsou zndmy svou schopnosti predevsim vazat
t&zké kovy v rostlinach™’. Vytvotené komplexy jsou
transportovany do vakuoly, nebo na mista, kde je jejich
toxicita vyrazné omezena®. V kofenech se zvysuje obsah
mineralniho prvku a jsou pravdépodobné aktivovany dalsi
ochranné mechanismy, které nasledné omezuji piijem
mineradlnitho prvku z vnéjsiho prostfedi. Pfitom nejsou
dostatecné znamy procesy, které reguluji transport z xylé-
mu do bun€k mezofylu, ani procesy zabezpecujici vstup
iontt do floému v listech®. Rostliny vyuzivaji celou skupi-
nu signalnich molekul a transportérd, jako je napf. kyseli-
na salicylové a nebo oxid dusnaty*'. Lze piedpokladat, ze
zmény v koncentraci mineralniho prvku vyrazné ovlivni
tyto signalni molekuly a selektivni bun&éné transportéry ™.

Dusik v cévnim systému rostlin je piemistovany
zejména ve formé aminokyselin a dusi¢nand. Mladé listy
musi byt zasobeny aminokyselinami az do dosaZeni uplné
zralosti*. Intenzita metabolismu dusiku a zejména rychlost
biosyntézy bilkovin rozhoduje o sméru pfemistovani dusi-
katych sloucenin do rtiznych ¢asti rostlin. Pti nedostatku
dusiku v rostliné nastava proteolyza ve starSich Castech
rostliny a dusik je z nich transportovany do mladsich listd
a na tvorbu semen®. Proteolyza zptisobuje zmengeni chlo-
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roplastdl a snizovani obsahu chlorofylu. Proto prvnim pfi-
znakem nedostatku dusiku je Zloutnuti starych listl. Pfi
silném nedostatku dusiku list odumie a n&kdy i opadne™.
Kromé vizuélnich ptiznakt se d4 nedostatek dusiku objek-
tivnéji a hlavné diive zjistit chemickym rozborem rostlin.

Prace na této publikaci byla financovana z Narodniho

vyzkumného centra LNO0AOSI, grantu 525/04/P132 od
GA CR a IGA MZLU 3/2004.
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J. Zehnilek, V. Adam, R. Kizek (Department
of Chemistry and Biochemistry, Mendel University of Ag-
riculture and Forestry, Brno): Assimilation of Nitrate,
Ammonium and Amide Nitrogen by Agricultural
Crops

Nitrogen, carbon, oxygen and hydrogen are basic
elements in organisms, forming an essential part of living
matter. The main source of nitrogen for plants are ammo-
nium and nitrate ions contained in soil. According to the
amount of an individual mineral nutrient in plant dry mat-
ter, four categories of its influence on plant growth and
evolution are described: deficiency, optimum, luxury and
toxicity. In this work the influence of different doses of
nitrogen (0.3-3.6 g per cultivation pot) on growth of
spring barley (Hordeum vulgare L.) is studied. In addition,
different ways of assimilation of atmospheric, nitrate and
amide nitrogen are described. Attention is also paid to
possible regulation of transport and nitrogen amount in
plants.



