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При увеличении концентрации питательного раствора (с 20 до 100 ммолей) 
усиливается интенсивность поглощения ионов NО3

― и К+ корнями кукурузы 
в первые часы эксперимента. В последующем ответная реакция растений изме
няется в противоположную сторону. К концу экспериментального периода по
глотительная активность корней сильно тормозится. Трехдневная адаптация 
растений к условиям питания приводит к снижению суммарного поглощения 
ионов NO3

― и К+ и усилению поглощения кальция. При этом происходит ста
билизация процесса поглощения ионов во времени и возрастает влияние свето
вого фактора и pH на поглотительную функцию корней. Поглощение калия и 
кальция находится в противофазе, т. е. усиление поглощения одного из катионов 

приводит к снижению поглощения другого.

При изменении концентрации солей в корнеобитаемой среде, как 
правило, меняется поглотительная функция корневой системы интактных 
растений [5, 10]. Изучение этого явления представляет интерес как с 
точки зрения выяснения изменения поглотительной функции корней при 
корневых подкормках растений, так и для познания явления биологи
ческой саморегуляции процессов.

Исследования поглощения NH4
+, NO3

+ , К+ других ионов убедитель
но показали, что при возрастании концентрации ионов в среде интенсив
ность их поглощения растениями усиливается [4, 5, 14]. Если варьиро
вание концентрации не выходит за определенные пределы, эта взаимо
связь носит прямолинейный характер, причем эти пределы в известной 
мере определяются биологическим объектом и его возрастом [4, 5, 7, 23]. 
При дальнейшем повышении концентрации ионов в среде положительная

95



связь поглощения с этим фактором ослабляется, а на определенном эта
пе кривая, отражающая этот процесс, выходит на плато [17, 19, 23]. Сле
довательно, изменение концентрации раствора приводит к быстрой ре
акции поглотительной системы растений, направленной на регулирова
ние поглощения ионов в новых условиях питания. Проявление саморегу
лирующей функции корневой системы интактного растения выражается 
и в том, что со временем влияние высоких концентраций ионов в среде 
на поглотительную деятельность корней ослабляется [4, 9].

Вместе с тем некоторые исследователи считают, что при чрезмерно 
высоких концентрациях наружного раствора может произойти повреж
дение избирательной проницаемости мембран, что создает условия для 
пассивного поступления ионов за счет массового тока [13].

Существенное влияние на поглощение элементов питания оказывает 
интенсивность освещения, с увеличением которой усиливается поглоще
ние ионов NO3

―. NH4
+ K+ [12, 22]. Усиление поглощения NО3

― часто 
приводит к стимуляции активности нитратредуктазы. Последняя по прин
ципу обратной связи увеличивает поглощение NО3

― растением [15, 21]. 
Вместе с тем высокие концентрации нитрата в тканях могут ингибиро
вать активность нитратредуктазы [20, 24], что, в свою очередь, вероятно, 
повлечет за собой торможение поглощения NO3

―, а следовательно, и 
других элементов питания. Иными словами, в данном случае будет иметь 
место светозависимая регуляция поглотительной деятельности корней 
растений.

Целью наших исследований явилось изучение реакции поглотитель
ной системы корней кукурузы на концентрацию азотнокислых солей в 
питательном растворе в зависимости от его pH, освещения и предвари
тельного выдерживания растений на опытных растворах.

Методика

Кукуруза (Zea mays) гибрид Буковин- 
ский 3-ТВ выращивалась в контролируе
мых условиях Лаборатории физиологии рас
тений Тимирязевской академии. В экспери
менте использовали 30-дневные растения, 
предварительно выращенные на питатель
ной смеси Арнона — Хогланда при интен
сивности света 15 и 25 клк (в дальнейшем 
будем называть соответственно низкой и 
высокой интенсивностью света). Выращива
ние проводили в водной культуре с исполь
зованием ламп ДКсТС-10 000 при 16-часо
вом фотопериоде. Температура воздуха 20° 
поддерживалась круглосуточно. Понижен
ную освещенность создавали с помощью 
марлевого экрана. При проведении экспе
римента использовали питательную смесь 
Арнона — Хогланда, в которой варьи
ровали концентрацию нитрата (20, 50,
100 ммолей) и pH (5,6 и 7,2). Соответ
ствующие концентрации создавали с по
мощью солей KNО3, Ca(NО3)2, Mg(NО3)2, 
которые вносили в раствор в том же соот
ношении, что и в питательной смеси.

Одни растения помещали на опытные 
растворы за 3 сут до начала определения 
интенсивности поглощения ими ионов нит
рата, калия и кальция, другие — непосред
ственно перед определением. Начало экс
позиции — 6 ч утра (время включения све
та), продолжительность — 24 ч. Смену 
опытных растворов проводили через каж
дые 8 ч, что давало возможность просле
дить кинетику изучаемого процесса и вы
явить возможные изменения его суточно
го ритма.

Поглощение ионов определяли по умень
шению их содержания в растворах. Био
логическая повторность 4-кратная.

Реакцию растений, выращиваемых при 
разной интенсивности света, на изучаемые 
условия корневого питания определяли в 
одну и ту же фазу развития (9 листьев), 
которая наступала на несколько дней поз
же при пониженной облученности. Нитрат
ный азот в растворах определяли колори
метрическим методом [18], калий — на пла
менном фотометре, кальций — на атомно
абсорбционном анализаторе.

Результаты

Поскольку растения, выращиваемые при высокой интенсивности 
света, несколько опережали в развитии те, которые росли при понижен
ной освещенности, а исследования поглощения элементов минерально
го питания мы проводили в одну и ту же фазу развития растений (раз
вертывание 9-го листа), то посчитали необходимым привести сравнитель
ную характеристику опытных растений. Сопоставление биометрических 
показателей, характеризующих рост опытных растений при разных све-
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товых условиях, показало лишь незначительные различия по вариантам. 
Высота растений при интенсивности света 25 клк составляла 63,2±1,9 см, 
15 клк — 60,7±1,4 см; сырая масса корней соответственно 15,1±0,5 и 
14,5±0,4 г в расчете на 2 растения, сырая масса надземных органов — 
137,0±3,1 и 132,9±2,6 г на 2 растения.

При анализе поглотительной деятельности корневых систем в усло
виях высокой концентрации питательного раствора принимали во внима
ние, что при длительных экспозициях (от нескольких часов до несколь
ких суток) возможно проявление эндогенных ритмов поглощения ио
нов [3].

При минимальной концентрации нитрата в растворе (20 ммолей), 
которая наиболее близка к его концентрации до эксперимента, интенсив
ность поглощения растениями ионов нитрата и калия возрастала до 
второй половины светового периода, а затем ослабевала в ночные часы 
(табл. 1). Освещение и pH раствора оказывали влияние на интенсив
ность поглощения ионов, однако кинетика этого процесса не менялась.

Т а б л и ц а  1

Поглощение NО3 в зависимости от факторов среды и условий 
предварительного выращивания (ммоль•10―2 на 2 растения)

П р и м е ч а н и е .  Здесь и в последующих таблицах в числителе pH питательного раствора 
равнялось 5,6, в знаменателе —7,2.

В первые сутки после повышения концентрации азотнокислых солей 
до 50 и тем более до 100 ммолей (по NО ) увеличивалось суммарное (за 
24 ч) поглощение всех изучаемых ионов. Вместе с тем существенно меня
лась и кинетика процесса (табл. 1—3). У растений этих вариантов мак
симум поглощения ионов нитрата и калия отмечался в первые часы экс
позиции, затем интенсивность этого процесса снижалась, особенно в тем- 
новой период, когда поглощение указанных ионов было даже ниже, чем 
при минимальной концентрации азотнокислых солей в растворе 
(табл. 1, 2).

Следует остановиться еще на одном любопытном факте. Кинетика 
поглощения ионов нитрата и калия была сходной, а катионов кальция 
и калия находилась в противофазе. А именно: усиление поглощения од
ного из катионов сопровождалось угнетением поглощения другого 
(табл. 2, 3). Следовательно, в эксперименте нашло подтверждение по
ложение о том, что калий и кальций являются наиболее конкурентными 
катионами при их поглощении [6, 11]. Суммарное поглощение кальция 
увеличивалось с увеличением концентрации раствора, при повышении 
pH и снижении интенсивности света. Общий же уровень поглощения
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Т а б л и ц а  2
Поглощение К+ в зависимости от факторов среды 

и условий предварительного выращивания (ммоль•10―2 на 2 растения)

кальция был значительно ниже, чем калия, что, по-видимому, обусловли
валось разной метаболической потребностью растений в этих элементах.

При концентрации азотнокислых солей 20 ммолей (по NO3
―) погло

щение изучаемых ионов в значительной степени зависело от pH раствора 
и интенсивности света. Так, суммарное суточное поглощение нитратов 
при низкой интенсивности света и pH 5,6 составило 89,5, при pH 7,2— 
85,2 % к их поглощению при высокой интенсивности света. Увеличение 
pH питательного раствора привело к снижению поглощения NO3

― при 
обоих уровнях интенсивности света. Однако, если при высокой интен
сивности света суммарное поглощение при pH 5,6 было на 8 % выше, чем 
при pH 7,2, то при низкой — на 14 % выше (табл. 1).

Т а б л и ц а  3
Поглощение Са2+ в зависимости от факторов среды 

и условий предварительного выращивания (ммоль•10―2 на 2 растения)
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При концентрации азотнокислых солей в растворе 50 и особенно 
100 ммолей (по NO3

―) влияние pH и освещения на поглощение ионов 
NО3

― и К+ снижалось, в то время как кинетика поглощения кальция в 
значительной мере определялась действием этих факторов.

 Следовательно, увеличение влияния одного из изучаемых факторов 
(световых условий, pH, концентрации питательного раствора) на погло
щение ионов NО3

― и К+ имело место лишь в случае снижения действия 
другого фактора.

Учитывая то обстоятельство, что концентрация нитратов, используе
мая в эксперименте, значительно выше тех, на которых растения выра
щивались до эксперимента, мы пришли к выводу о необходимости ис
следования адаптивной реакции поглотительной системы корней куку
рузы. С этой целью растения за 3 дня до проведения опыта были поме-
щены на экспериментальные раство
ры с ежедневной заменой питатель
ного раствора на новый с соответ
ствующим значением pH.

Несмотря на то что концентра
ция нитратов (20 ммолей) в опыт
ном растворе была близка к кон
центрации, при которой растения 
выращивались до эксперимента 
(16 ммолей), трехдневная адаптация 
растений приводила к снижению 
поглощения ионов нитрата и калия 
(табл. 1, 2), хотя кинетика процес
са поглощения этих элементов со
хранялась прежней.

После трехдневной адаптации 
растений к высоким концентрациям

Т а б л и ц а  4
Отношение 

суммарного суточного поглощения калия 
к сумме поглощенного кальция

нитратного азота (50 и 100 ммолей) и повышению pH питательного 
раствора интенсивность поглощения указанных ионов снижалась еще 
более значительно, чем при концентрации 20 ммолей. Кроме того, ход 
этого процесса после адаптационного периода был равномернее.

Следовательно, поглотительная система кукурузы в процессе адап
тации стремится к саморегуляции, направленной на более благоприят
ное распределение поглощения ионов во времени. Кроме того, одним из 
проявлений саморегуляции в питании интактных растений является и тот 
факт, что со временем происходит ослабление влияния повышенной кон
центрации питательного раствора на поглотительную деятельность кор
ней кукурузы (табл. 1, 2 и 3). Подобные явления отмечали и другие ис
следователи [4, 3]. Вместе с тем снижение влияния концентрации рас
твора на поглощение ионов сопровождалось усилением влияния других 
факторов. В частности, в постадаптационный период усилилось влияние 
pH раствора на поглощение ионов NО3

― Причем при низкой интенсив
ности света суммарное поглощение NО3

― при pH 5,6 в сравнении с pH 
7,2 увеличивалось сильнее, чем в условиях высокой интенсивности света.

Поглощение калия, как и нитрата, происходило более интенсивно из 
растворов с низкими значениями pH. Это можно объяснить тем, что с 
увеличением интенсивности поглощения ионов нитрата в этих условиях 
возрастает потребность растений в калии, ибо полная метаболизация 
NО3

―. невозможна без достаточного обеспечения растений калием [25}
Поглощение кальция, как и в случае с неадаптированными к усло

виям питания растениями, находилось в противофазе с поглощением ка
лия (табл. 2, 3). Вместе с тем необходимо отметить и тот факт, что сум
марное суточное поглощение кальция после адаптационного периода на 
фоне снижения поглощения NО3

― и К+ существенно увеличивалось. Сле
довательно, можно предположить, что одним из элементов адаптации
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поглотительной системы растений кукурузы к повышенной концентрации 
раствора является усиление поглощения кальция.

Представляется небезынтересным проследить за характером изме
нения отношения К : Са, поглощенных корнями растений, поскольку эти 
катионы играют регулярную роль в ряде физиологических процессов [3, 
8]. Наши опыты показали, что с увеличением концентрации растворов, а 
также при увеличении их pH как у адаптированных, так и у не адапти
рованных к условиям питания растений это отношение снижалось. После 
предварительной адаптации растений к соответствующим концентраци
ям растворов отношение К : Са изменялось в пользу последнего (табл. 4). 
Снижение уровня освещенности растений приводило к аналогичному 
сдвигу указанного отношения.

Таким образом, при увеличении pH раствора, снижении уровня ос
вещенности растений, а также предварительном выдерживании растений 
кукурузы на экспериментальных растворах меняется отношение погло
щенных ионов К : Са. Следовательно, по изменению этого отношения 
можно судить о реакции растений на изменение внешних условий.

Обсуждение

Полученные результаты позволяют сделать вывод о наличии зако
номерного изменения поглотительной деятельности корневой системы 
кукурузы в ответ на воздействие высокой концентрации растворов и в 
случае предварительного выдерживания их на соответствующих раство
рах с целью адаптации. Причем эти изменения носят как количественный 
(с точки зрения поглощения ионов), так и временной характер.

При оптимальной концентрации азотнокислых солей в растворе 
(20 ммолей по NO3) проявление саморегуляции поглотительной системы 
корней выражалось в наличии ритмичности поглощения ионов нитрата и 
калия с максимумом во второй половине светового периода. При повы
шении концентрации азотнокислых солей до 50 и 100 ммолей (по NО3) 
в первые часы эксперимента отмечается усиление поглощения ионов 
NО3 и К, степень которого зависит от концентрации азотнокислых солей 
в растворе. Далее знак ответной реакции поглотительной системы ин- 
тактных растений меняется на противоположный и имеет место тормо
жение поглотительной активности корней, т. е. характер корреляционной 
связи между поглощением и концентрацией ионов в питательном раство
ре становится иным. При этом чем больше стимуляция поглощения 
ионов в начальный период, тем сильнее оно подавляется к концу экспери
мента. Данная закономерность является отражением общебиологическо
го закона начальной величины, предполагающей зависимость ответной   
реакции системы от начальной величины функции [26]. Указанную за
кономерность поглощения ионов можно также рассмотреть с точки зре
ния повреждающего воздействия высоких концентраций солей в пита
тельном растворе на мембранную проницаемость клеток корней. В этом 
случае кинетику поглощения ионов можно объяснить следующим обра
зом: в начальный период эксперимента имеет место повреждение изби
рательной проницаемости мембран и идет пассивное поступление ионов 
в клетку [13]. В последующем, по мере заполнения запасного и метабо
лического пулов, поступление ионов замедляется. Однако эта посылка 
вряд ли приемлема, поскольку поглощение ионов К+ и Са2+ находится в 
противофазе, т. е. этот процесс регулируется, чего не было бы при по
врежденных мембранах. Да и последующая кинетика постадаптацион- 
ного поглощения ионов говорит не в пользу предположения о пассив
ном поступлении ионов.

После трехсуточной адаптации опытных растений к условиям пита
ния общая интенсивность поглощения ионов NО3

― и К+ существенно сни
жается. Кроме того, происходит стабилизация этого процесса во време
ни. Иными словами, адаптация осуществляется по принципу саморегули
рующихся систем и физиологическая функция, относящаяся к таким си
стемам, после отклонения от нормы под влиянием внешнего воздействия
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возвращается к прежнему или новому стационарному состоянию. В этом 
случае возрастает и роль световых условий.

Пожалуй, следует еще раз обратиться к регуляции катионного ба
ланса между калием и кальцием, предполагающей активное функциони
рование поглотительной системы корней кукурузы в условиях высокой 
концентрации солей в питательном растворе. Как у адаптированных, так 
и у неадаптированных растений усиление поглощения одного из катио
нов сопровождалось снижением поглощения другого. Следовательно, в 
обоих случаях можно отметить, с одной стороны, наличие конкурентных 
взаимоотношений между К+ и Са2+ при их поглощении [6], с другой — 
констатировать наличие регуляторной функции поглотительной системы 
интактного растения в обеспечении внутриклеточного ионного баланса. 
В противном случае образовался бы скачок электрохимического потен
циала между клеткой и средой, что весьма нежелательно [2]. Усиление 
же поглощения кальция в постадаптационный период имеет биологиче
скую основу, поскольку кальций является элементом, поддерживающим 
структурную организацию клеток и обеспечивающим избирательную 
проницаемость мембран [1, 16]. А это немаловажно для осуществления 
регуляторной функции поглотительной системы корней в условиях вы
соких концентраций солей в питательном растворе, доказательством че
му являются снижение интенсивности поглощения ионов NO3

― и К+ и 
регуляция этого процесса во времени.
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SUMMARY

Absorptive function of adapted and non-adapted plants at different concentration 
of nitrogen acid salts (20, 50, 100 mmol as to NО3

― in Arnon-Hogland nutrient 
solution was studied. The experiment was conducted under light intensity 15 and 25 klx 
and two pH values 5.6 and 7.2. With the increase in nitrate concentration in the solu
tion up to 50 and 100 mmol the kinetics of ion absorption changes. In the first hours 
of the experiment the stimulating effect of nitrates on NО3

― and K+ ions absorption 
is observed. Later on the response of corn root absorptive system became different, 
and the process was slowed down. When plants got adapted to nutritional conditions, 
the intensity of absorption of NО3

― and K+ ions was reduced, this process was 
stabilized as to time, and the role of lighting increased. The absorption of K+ ions and 
Ca2+ ions was in antiphase, that is when absorption of one of them became more in
tensive, that of another was reduced. In the post-adaptation period absorption of Ca2+ 
increased.
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