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Предложена новая концепция регуляции обмена нитрата посредством поликомпартментации

аниона в корне. На проростках пшеницы, выращенных при 25 и 12°С в зоне корней,'

исследованы поглощение нитрата, компартментация и восстановление в корнях и транслокация

в побеги. Показано, что нитрат корня компартментирован в нескольких функциональных

пулах: запасном, метаболическом и подвижном, предназначенном для персмещения в надземные

органы. Нетто-поступление, отношение вход/выход (в/из корней), размер подвижного пула и

транслокация изменяются в зввисимости от температуры выращивания. Выявлены колебания "
скорости нетто-потлощения и концентрации нитрата в тканях, а также изменения этих

колебаний под действием температуры, Эмпирическая модель регуляции базируется на том,

что нетто-поступление посредством изменения соотношения вход/выход контролируется нит

ратом подвижного пула, размер которого зависит от оттока аниона в побеги. Математическая

модель представляет собой систему линейных дифференциальных уравнений и после упрощения

8 соответствии с иерархией констант скоростей отдельных процессов сводится к системе двух

дифференциальных уравнений, которая имеет на фазовой плоскости предельный цикл в

определенной области значений параметров. Модель обосновывает регуляцию по принципу

положительной обратной связи процесса транспорта нитрата из вновь поглощенного пула в

транслокационный пул и его формирования в клетках коры корня. Модель воспроизводит

явления, наблюдаемые экспериментально.

Ключевые слова: пулы нитрата, поглощение нитрата, колебания. компартментальная регуляция.

математическая модель.

Нитрат - основной источник азота для рас

тений. Процессы поглощения нитрата и его

усвоения зависят от внешних факторов среды

и находятся под метаболическим и генным кон

тролем [1-4]. Математические модели играют

важную роль как ИНСТрумент анализа механиз

мов регуляции биологических процессов. При

изучении нитратного обмена растений усилия

математиков и биологов были сфокусированы,

главным образом, на исследовании регуляции

транспорта нитрата через плазмаллемуклеток

корня [5-9]. Использование короткоживущего

изотопа азота 13N позволило предложить мо

дель, количественно описывающую изменение

двух составляющих поглощения NОз - вхо-

Сокращения: нР - нитратредуктаза, МП - метаболиче

ский пул, ЗП - запасной пул, ПП - подвижный пул, НП 
новологлощенный пул, ТП - транслокационный пул, эр 
эндоплазматический ретикулум.

да/выхода в зависимости от путей метаболизма

нитрата в тканях корня [6]. Другая модель

воспроизводит динамику потоков нитрата через

мембрану симпласта корней и регуляцию входа

и выхода эндогенной концентрацией нитрата

и некоторыми аминокислотами [9].

Детальное исследование поглощения и ус

воения нитрата на интактных растениях пше

ницы в стационарном состоянии позволило вы

явИ1Ъ околочасовые колебания скорости погло

щения нитрата и колебания концентрации нит

рата в тканях корня, которые происходят в

противофазе [7,10,11]. Предполагается, что об

наруженные колебания связаны с компартмен

тациейнитрата в тканях корня и отражают

особенности механизма регуляции поглощения

NO) у растений в стационарном состоянии.

Результаты многолетних исследований по

глощения и обмена нитрата у проростков пше-

5~2
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пул (МП) - присутствует в цитозоле [2,4,14] и

служит субстратом для нитратредуктазы (ИР)

и для последующего усвоения N-NОз. Но двух-

компартментная схема (МП и ЗП) не отражает

реального распределения NОз в тканях корня,

так как не учитывает нитрат, предназначенный

для перемещения из корней в надземные opraныI

[2,3,15,16]. Мы предложили понятие «подвиж

ный пул» (ПП), чтобы выделить нитрат, ради

ально транспортируемый в ксилему и далее

транслоцируемый в листья [3,12,16].

Размер ЗП не менялея в зависимости от
температурных условий, так же как и очень

небольшой размер МП, который оценивали на

основе определения активности ИР in vivo или

по восстановлению 15NОз in situ (таблица). В

корнях при пониженной температуре только

ПП значительно увеличивается (таблица), и,

следовательно, общее накопление нитрата в

корнях при температуре 12°С связано с этим

пулом [3,11]. Большая часть поглощенного рас

тениями пшеницы нитрата перемещается из

корней в листья [1,3]. При температуре, равной

Рве, 1. Колебания скорости нетто-поглощения и
эндогенной концентрации нитрата у корней пше

ницы, растущей при температуре 25
0С

(а) и )20С
(6) в зоне корней [7,)О]. 1 - концентрация в тканях;

2 - нетго-поглощение.

ЭКСПЕРИМЕНТАЛЬНЫЕ ДАННЫЕ И

ЭМПИРИЧЕСКАЯ МОДЕЛЬ РЕГУЛЯЦИИ

МЕТАБОЛИЗМА НИТРАТА В КОРНЯХ

ницы, обобщенные в схеме, позволили разра

ботать принципиалъно новую кинетическую ма

тематическую модель регуляции поступления

ниграта, демонстрирующую возможность ос

цилляции скорости поглощения и эндогенной

концентрации [12]. Данная работа посвящена

развитию предложенной модели и более глу

бокому анализу ее соответствия результатам

физиологического исследования.

Основные параметры, характеризующие ис

пользование нитрата растениями, представлены

в таблице и на рис. 1. Исследование поглоще

ния, восстановления, компартменгации и транс

локации нитрата [3,7,10,11,13] выполнено на

проростках пшеницы, выращенных на растворе

питательной смеси при значениях температуры:

25125
0С

или 25/12°С в зонах «надземные орга

ны/корни». При проведении экспериментов со

блюдались все условия (концентрация ионов в

растворе, рН, температура, освещенность), ко

торые были в период выращивания, и манипу

ляции с проростками были максимально ща

дящими. Таким образом, объектом изучения

служили steady-state растения, в которых про

цессы обмена и их регуляция протекали в ста

ционарном режиме.

При пониженной температуре поглощение

нитрата уменьшается (таблица), что часто объ

ясняют усилением выхода NОз вследствие его

накопления в тканях корня [2,5,9,11]. Оказалось,
что у проростков, росших при 12

0С

в зоне

корней, меняются оба потока: снижается вход

и увеличивается выход (таблица). Впервые вы

явлено, что скорость поглощения NОз ритми-

чески меняется (рис. 1) и при температуре,

равной 25
0С,

амплитуда колебаний (разница

между минимальными и максимальными вели

чинами) больше, чем при температуре. 12
0

С

(7,10,11]. Содержание нитрата в корнях при

температуре 12
0

С возрастает, хотя его погло

щение уменьшается (таблица). Определение

концентрации нитрата в тканях параллельно с

измерением скорости поглощения позволило

обнаружить колебания эндогенной концентра

ции NОз, которые происходят в противофазе

со скоростью поглощения (рис. 1, [7,10]). На

копление нитрата в растении связано с ком

партменraцией аниона в клетках и тканях. Ос

новная часть :клеточного нитрата локализована

в вакуоли и рассматривается как запасной пул

(ЗП). Меньшая доля нитрата - метаболический

БИОФИЗИКА том 45 вып.З 2000
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Показетели обмена нитрата в корнях пшеницы, рас

тущей при двух температурных режимах (нетто-по

пющение, вход, выход, транслокация В побеги:

мкмолъ NОзlг сырой массы-ч; эндогенная концен

трация и размеры пулов: мкмоль NОз/г сырой мас

сы)

Вариант выращива-
Литера-

Полученные по- ния (tOC в зоне кор-
турный ис-

казатели ней)
точник

25 12

Нетго-поглоще- 3,81 1,93 [7,10,11]
ние

Вход· 5,65 4,36 [3,7]

Выход 1,84 2,43 [7]

Концентрациях 48,9 62,4 [3,10,11]
ВТК8НЯХ

Запасной пул 21,6 21,6 [3,Щ

Подвижной пул 26,0 40,0 [3,11]

мп« АНР··· 1,1 0,8 [3,11,13]

15NO) 0,9 0,9 [3,13]
редукция

Трвнслокация В 4,12 2,53 [3,ll,l3]- .
• Эти процессы бьши исследованы одновременно.

•• Метаболический пул.

••• .Arrивность нитратредуктвзы.

12
0С,

скоростьтранслокациинитрата снижается

(таблица)так, что уменьшениепритока нитрата

из корней в листья в середине дня становится

фактором, ограничивающим усвоение нитрата

в листьях [13]. Ингибирование оттока нитрата

из корней приводит к его накоплению в тканях,

точнее, в ПП корней, В итоге у проростков

DIJleНИЦbI при пониженной температуре умень

шаетсянетто-поглошение (таблица) и меняется

характер'жьлебательных процессов (рис. 1).

Результаты исследования (таблица, рис. 1)
и сведения, полученные другими авторами

[2,14,15,17,18], позволили разработать ориги

нальную эмпирическую схему регуляции усвое

НИJI нитрата, связывающую процессы поглоще

НИJI и процессы распределения нитрата между

функциональными и пространственнымиком

партментами корней steady-state растений (рис.

2а). Транспорт нитрата в корни контролируется

через соотношение потоков вход/выход. Дос

тупность нитрата и сопутствующие катионы

(К+, NН/) принято считать основными внеш

ними регуляторами потоков, а концентрацию

нитратов в тканях, HP и некоторые аминокис

лоты - главными эндогенными регуляторами

поступления [1,2,5,8-10,15,18]. Предлагаемая

комnapтментальная схема регуляции поступле

ния и обмена нитрата '(рис. 2) базируется на

одноклеточной модели корня [3,4,19,20] и свя

зывает температурозависимые изменения погло

щения с ПП и рассматривает транслокацию

нитрата из корней в побеги как этап, лимити

рующий поглощение нитрата из среды [1,3].
Нитрат ЗП и МП не включен в регуляцию

нетто-поглощения, поскольку размеры пулов не

меняются в зависимости от температуры среды

(таблица). Кроме того, нитрат в ЗП обновляется

очень медленно [14,16,18], а размер МП очень

мал. Очевидно, что у пшеницы, адаптированной

к росту при разных температурных условиях,

для регуляции входа и выхода NОз и поступ

ления в целом имеют значение изменения раз

мера ПП (таблица). Накопление или убыль
нитрата в ПП являются следствием изменений

в транслокации, и отсюда размер ПП опреде

ляется процессами радиального иксилемного

транспорта. К сожалению, механизмы дальнего

транспорта ионов из корней в побеги и загрузки

ксилемы еще не получили окончательного объ

яснения [4,17,20-22].

Схема регуляции (рис. 2а), базирующаяся

на одноклеточной модели корня [4,19,20] и сис

теме распределения нитрата между тремя функ

циональными пулами (МП, ЗП и ПП) [3,12],
является упрощением реальной ситуации. По

казано, что' активность иона нитрата, связан

ного с цитозольным компартментом, выше в

эпидермальных клетках корней ячменя, но кон

центрация нитрата выше в кортикальных клет

ках за счет накопления в вакуолях [23]. В ци

тозоле нитрат распределен между разными про

странственными компартментами МП и ПП.

Обосновывается, что эндоплазматичсский рети

кулум (ЭР) может представлять структуру, где

находится нитрат, предназначенный для транс

порта в надземные органы [15,17,19]. ЭР сосед

них клеток связан через десмотрубочки плаз

модесм клеточной стенки в единую сеть, кото

рая может служить удобной магистралью для

радиального переноса растворенных веществ.

Кроме того, отдельные порции нитрата ПП

помимо симпласта локализованы в апопласте

(преимущественно в сосудах ксилемы.. частично

в кажущемся свободном пространстве коры и

стели) [3,15,18,22]. В симпласте наряду с нит

ратом транслокационного пула, перемещаю

щимся радиально от поверхности корня до КСИ

лемы по системе ЭР [15], должен существовать

пул, .обеспечивающий выход нитрата из корня

БИОФИЗИКА том 45 ВЬШ.3 2000
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(а)

Опок

в листья

ПП-ТП

(У')

Запасание

в вакуоли

ЗП(Z)

ПП -ТП (у)

Радиальный транспорт За узка

В килему

Восстановление

МП(R)

~И. 1

(6)

R~~
V. k+2Y
- Х .У
k_l

рве. 1. ЭмПИрИЧеа<8Я (а) и кинетическая (6) схемы регуляции поглощения нитрата, включающие поликомпар

тментацию и механизмы, контролирующие транспорт и транслокацию. Функциональные пулы на схеме (а)

обозначены: мl1 ( R) - метаболический; ЗП (Z) - запасной; ПП, разделенный на новопоглощенный НП (х)
и транслоцируемый ТП (У). С - места контроля; стрелки указывают направление потоков. Обозначения на

схеме (6): Х (НП) - пул новопоглощенного нитрата, переносимого из среды через плазмалемму; У (ТП) - пул

нитрата, транслоцируемый из корней в побеги; Z (ЗП) - пул нитрата, запасенного в вакуоли; R (Мl1) - пул

нитрата, воестанавливаемого нитратредуктазой (ИР); F - переносчик. формирующий комплекс W с нитратом

ТП и высвобождающий нитрат У' в ксилему; V - конеганта скорости входа; k+i, k-i - константы скоростей

ооотвeтcrвующих стаций трансформации нитрата.

в окружающую среду. Вероятно, выход нитрата

в среду происходит из цитозоля эпидермальных

клеток [15,18], из пула новопоглощенного нит

рата (нп). Нитрат из НП поступает также в

МП и используется для пополнения и оБНОВ

пения ЗП. Поэтому в предложенной модели

(рис. 2а) ПП распределен между двумя функ

циональными компартментами. ТП и НП. При

изменении концентрации нитрата в ПП моди

фицируются потоки входа и выхода через плаз

малемму, и динамическое взаимодействие ком

поненгов системы проявляется через колебания

СКОрос1И нетто-поглощения и концентрации

нитрата в тканях (рис. 1).

Система регуляции потлощения нитрата у

проростков пшеницы, адаптированных к тем

пературным условиям, может быть представле

на как последовательность взаимосвязанных со

бьП'ИЙ, включающих поликомпартментацию и

комплексную систему транспортных процессов,

обеспечивающих транслокацию аниона в над

земные органы (рис. 2а). Лимитирующим эта

пом в этой системе является перемещение ниг

рата из корней в надземные органы [3,11,13).
Обычно считается, что транслокация ионов из

корней в побег регулируется на участке высво

бождения ионов из симпласта в сосуды ксилеиы

[19,21,22]. Мы полагаем, что транспорт нитрата
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через мембрану ЭР и формирование ТП в клет

ках коры может быть еще одним этапом, оп

ределяющим скорость транслокации (рис. 2а).

Подобная локализация контролирующего ме

ханизма позволяет интегрировать потоки на

плазмалемме, транслокацию и компартмента

ЦИIO в единую систему регуляции поступления.

dW/dt =k+sYF-k_sW -k+(,W;

dR/dt =k+4(Ro- R)X,

(lв)

(Ir)

(Iд)

МАТЕМАТИЧЕСКАЯМОДЕЛЬ

Чтобы понять механизмрегуляциипроцесса

утилизации нитрата, включающий систему по

ликомпартментации,была разработанаматема

тическая модель на базе схемы рис. 2а. В модели

переменные Х, У. Z. R соответствуют концен

трациям нитрата в НП, ТП, ЗП и МП соот

ветственно (рис. 2а,б). Пул Х обеспечивает вы

ход нитрата из корня и обмен с МП и ЗП, а

пул У определяет взаимодействие с нитратом

ИП и скорость транслокации NОз в надземные

органы.

Кинетическая схема регуляции поглощения

нитрата построена, исходя из данных исследо

вания (таблица, рис. 1) и некоторых допущений,

которые сводятся к следующему. 1. Скорость
входа V в корни при данной температуре имеет

постоянную константу, что соответствует усло

виям эксперимента, когда концентрация NОз
практически не меняется вследствие поглоще

ния, 2. Выход из корней пропорционален кон

центрации нитрата в Х и имеет константу ско

рости k_l • 3. Обмен нитрата между Х и Z
пропорционален величине Х, поскольку в со

ответствии с данными эксперимента цитозоль

ный пул Х намного меньше вакуолярного Z.
Справедливость этого допущения подтвержда

ется фактом медленного обмена нитрата в ЗП

[14,18]. 4. Транспорт нитрата из симпласта В

ксилему осуществляется переносчиком F соглас

но механизму Михаэлиса-Ментен [21]. 5. Пере

мещение нитрата Х в У регулируется по прин

ципу положительной обратной связи. Такой

тип автокаталитической регуляции с участием

продукта реакции хорошо известен для неко

торых метаболических процессов [25, 26].

В соответствии с изложенным выше можно

записать следующую систему обыкновенных

дифференциальных уравнений:

dX/dt = V - k_1X - k+зХ+ (1а)

+ k_зZ - k+4X(Ro .; R) - k+2XY,

(1е)

где R - концентрация нитрата в МП; Ro 
потенциальное количество нитрата, которое мо

жет быть восстановлено ИР; Fo - общая кон

центрация переносчика.

В системе протекают процессы трех времен

ных масштабов: медленный обмен нитрата в

Z (tl/2 ~ 20 ч для нитрата ЗП) [14], быстрые
реакции восстановления нитрата и обмена в R
(tl/2 ~ 17 мин [14] или 7,5 мин [18] для нитрата

в МП) и процессы промежуточного временного

диапазона, такие как колебания содержания и

скорости поглощения нитрата в ПП (с перио

дом ~ 1-2 ч) (рис. 2).

Перейдем к безразмерным переменным:

Х=Х/КМ,У= У/КМ'

где КМ = (k_s + k+()/k+s'

r=R/Ro, W= W/Fo' f=F/Fo' Z=ZКз/Км'

(2)

Величина константы Михаэлиса-Ментен КМ
имеет тот же порядок, что и концентрация

нитрата Х и У. Величины k_зКм и Fok+6 пред

ставляют собой скорости оттока нитрата из

вакуоли и его потока в ксилему, Эксперимен

тально установленное соотношение k_з КМ «
Fo k+6 позволяет ввести малый параметр 61 =
k_зКм/(Fok+J. Концентрация переносчика пред

ставляет собой величину, значительно меньшую

концентрации субстрата: Fo << Км. что позво

ляет. ввести еще один малый параметр 62 =
FoIKM ·

С учетом иерархии времен система безраз

мерных переменных примет вид:

dx/dt =V/(Fok-+6) - k_I/(Fok+(,)x-

- k+зКм/(Fоk-+6)(Х - z) - k+4ROKM/(Fok+6)x(1 -r) -

- k+2KMKM/(Fok+(,)xy, (3а)
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dy/dt =k+2KMKM/(Fo1'+{)xy

- k+sKM/k+{)Yf+ k_s/k+{)w,
"(36)

(3в)

(3г)

(3д)

4р. Бифуркационная диаграмма системы (5)
представлена на рис. 3; условия существования

устойчивого предельного цикла выполнены в

области 1. Для сопоставления результатов вы

числительных экспериментов (система уравне

ний (5» с экспериментальными данными вер

немся к размерным величинам, используя со

отношение (4). Приходим к следущей системе:

dX/dt = уо - koX - k+2XY,

Стационарные концентрации для системы

(5)

(7)

Поскольку экспериментальные данные опи

сывают колебанияскорости нетто-потлощения

и эндогенной концентрации нитрата В тканях

корня (рис. 1), рассмотрим следующие перемен

ные: уо - koX, которая соответствует нетто-по

глощению нитрата и Х + У, соответствующую

содержанию нитрата в ПП.

Результаты численного анализа системы

дифференциальных уравнений (7) представлены
на рис. 4. Проводя численные расчеты, мы

подбирали параметры модели таким образом,

чтобы получить качественное соответствие с

экспериментальными кривыми (рис. 1), а имен

но уменьшение амплитуды колебаний при по

нижении температуры, которое сопровождается

увеличением (Х+ у) и уменьшением уровня (у

koX). Содержание нитрата оценивали по поло

жению стационарной точки системы (7).

С процессами, исследуемыми в эксперименте

при двух температурных режимах, в модели (7)
могут быть сопоставлены два набора парамет

ров для уо ' ko' k+ 2, Ух' КМ . Колебания скорости

поступления нитрата (уо .: koX) и эндогенной /
концентрации нитрата (Х + У) происходят поч

ти в противофазе (рис. 4а,б). Кривые 1 СООТ-

Схема

где уо =V + k_зZс - общая константа скорости

поступления нитрата из среды и вакуоли в Х;

ko = к., + k+з - константа скорости выхода

нитрата из НП в среду и транспорта в вакуоль;

ух =k+6 Fo - максимальная возможная скорость

потока в ксилему; КМ = (k_s + k+Jlk+s - ка

жущаяся константа Михаэлиса - Ментен.

В соответствии с этим исходную схему рис.

2б можно представить в виде редуцированной

схемы потока нитрата из внешней среды в

корень и далее в ксилему

(5)

(6)

(3е)

хс =(v - 1)/(k - т),

ус =(v - k/т)/(1 - v).

dy/dt =mxу- y/(l + у).

f + w = 1.

Уравнение (3в) содержит малый параметр

61 в правой части, в то время как уравнения

(3г) и (3д) - малый параметр 62 в левой части.

это означает, что уравнение (3в) описывает

наиболее медленные процессы, а уравнения (Зг),

(3д) - наиболее быстрые процессы в системе.

При 61 ~ О, получим уравнение dzldt = О для

медленной переменной z. Это означает, что z =
Zc = const. Совершив предельный переход в

соответствии с теоремой Тихонова (при 61 ~ О),

получим алгебраические уравнения для быст

рых переменных системы.

Введем безразмерные параметры:

v =(У+ k+зКмzс)/(F01'+6)'

k =(k_IKM +k+зКм)/(F01'+6)' (4)

т =k+2KM/(F01'+6)'

Учитывая сделанные допущения и предель

ные переходы для быстрых и медленных пере

менных, получим редуцированную систему диф

ференциальных уравнений для переменных с

«промежуточными» характерными временами.

dx/d't =v - kx - тху,

для удобства аналитического исследования

системы (5) введем параметр Р=
-./(1 - v)2(v - k/т)/(т(l- k/т)З). Условие неус
ТОЙЧИВОC'IИ стационарного решения (6): v < р2 •
Условием возникновения колебательного режи

ма является выполнение неравенства: (v + р)2 <
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V

v = -р(Р-l)

р

рис. 3. Бифуркационная диarpамма для модели (5). Указаны границы областей с определенным типом поведения:

1 - предельный цикл; 11 - устойчивый фокус; III - неустойчивый фокус; IV - устойчивый узел; V - неустойчнвый

узел. По оси абсцисс - параметр р (р = (1 - v)/(1 - k/m)-v(v - k/m)/(т - k»; по оси ординат - v (см. 4) Такой
выбор координатных осей дает наиболее простое представление для границ областей бифуркационной диаграммы.

ветствуют экспериментальным данным, наблю

даемым при температуре 25
0

С, и описывают

колебания с большей амплитудой. При темпе

ратуре 12°С амплигуда колебаний уменьшается

(кривые 2). При этой температуре по сравнению

с температурой, равной 25°С, происходит из

менение положения предельного цикла на фа

зовой плоскости (рис. 4в). Предельный цикл 2
смещен в сторону меньших значений величины

УО - koJ( (скорость нетто-поглощения нитрата

в эксперименте) и в сторону больших значений

величины Х+ У (нитрат ПП).

Модели процесса поглощения нитрата кор

нями, тем более те, где учитывается компар

тментация нитрата, немногочислены [6,18,21].
Они базируются в основном на эксперимен

тальной оценке и расчете потоков нитрата и

регуляции входа/выхода нитратом среды и тка

ней, или эндогенными аминокислотами. Эти

модели представлены системой линейных диф

ференциальных уравнений. Их анализ даетэкс

поненциальную форму кривой насыщения нит

ратом тканей корня.

Раэрабстввная нами математическая модель

позволяет объяснить следующие основные эф

фекты, установленные в эксперименте: измене-

ние скорости нетто-поглощения нитрата, его

эндогенной концентрации и размера пулов в

зависимости от температурных условий; нали

чие колебаний скорости поглощения и концен

трации нитрата в тканях; варьирование ампли

туды колебаний в зависимости от температуры

среды; изменения процесса транслокации нит

рата из корней в надземные органы. Мы ис

ходили также из косвенных свидетельств

[2,3,15,18,23] обоснованности нашего вывода,

что нитрат ПП компартментирован в двух про

странственных пулах - Х (НП) и У (ТП) (рис.

2а,6). Если радиальное перемещение нитрата

происходит по ЭР [15,17,19], то барьером, раз

деляющим цитозольный ПП на два функцио

нально разных пула, будет мембрана ЭР, а

объектом регуляции распределения нитрата ме

жду этими компартментами - система транс

порта ЭР мембраны. Поглощенный нитрат пе

реносится в ЭР клеток коры и, вероятно, ос

новная часть аниона оказывается в ЭР уже в

клетках эпидермиса [15,23]. Х9ТЯ механизм

транспорта нитрата через мембрану ЭР неиз

вестен, очевидно, что этот перенос, как и транс

порт нитрата через плазмалемму и тонопласт,

требует затрат энергии, т.е. является активным

БИОФИЗИКА том 45 ВЬШ.3 2000



РЕГУЛЯЦИЯ МЕТАБОЛИЗМА НИТРАТА 539

(а)

V-kХ

(6)

V-kХ

1

2
Х+ у (В)

Х+Уи контролируемым. Кроме того, есть основания

полагать, что N<>з транспортер мембраны ЭР

(как" и в тонопласте) сопряжен с АТФазой и

регулируется нитратом цигозоля [2,4,27].

Анализ модели (рис. 2а,б, схема) показыва

ет, что колебания скорости поглощения и эн

догеиного нитрата, как и ИХ изменения при 25
и 120С (рис. 1, 4а,6), могут быть адекватно

математически описаны только, если транспорт

через мембрану ЭР представить в виде системы

нелинейныx уравнений. Так как изменения ос

НОВНЫХ переменных во времени являются пе

риодическими, все потоки (нетто-поглощение,

выход в среду и поток в ксилему) также ме

няются периодически. Такой тип описания под

разумевает регуляцию системы по принципу

положительной обратной связи [24-26], которая
приводит к осцилляциям И в ДРУГИХ метаболи

ческих системах. Так, на начальных стадиях

гликолиза колебания скорости реакции фосфо

рилирования субстрата обусловлены аденилат

ным контролем активности фосфофруктокина

зы по принципу положительной обратной связи

[24]. Другой пример осцилляций - высвобож

дение кальция из внутриклеточных структур.

Выход запускается возрастанием его цитозоль

ной концентрации [25].

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Организация метаболизма в пространстве и

во времени основана на компартментации про

цессов, метаболических путей и соединений и

перемещении метаболитов и веществ. Система

управления посредством компартментации и из

менения скоростей и направлений потоков дей

ствует наряду с другими известными типами

регуляции (метаболической, генной, гормональ

ной) [2,4,12,18].

Поликомпартментальная модель (рис. 2) ре
гуляции обмена нитрата в корнях растений

пшеницы, адаптированной к разным темпера,

турным режимам, базируется на следующем:

1 - наличии в тканях корня подвижного пула

(ПП) и распределении его частей между раз

ными структурами корня; 2 - тесной взаимо

связи между ПП и потлощением нитрата, что

отражается в противофазности колебаний ско

рости поглощения и эндогенной концентрации

нитрата; 3 - значительном изменении трансло

кации . N<>з из корней в побег в зависимости

от температуры среды; 4 - регуляции погло-

't

Рис. 4. Численное решение модельной системы (7),
соответствующее двум температурным pcDIНМaM.

Кривые J соответствуют 'tCМпературе 25"С; пара

метры модели: УО = 38; ko = 0,5; k+2 = 0,7; УХ =
63; ХМ =3,8. Кривые 2 соответствуют температуре

120С; параметры модели: УО = 50; ko = 0,8; k+2 =
0,43; Vx = 157; ХМ = 12. (а) - Фазовый пoptpeJ'.

По оси абсцисс - скорость herro-поглощенНJlЩ:Q'-~,,,
рата (Vo - ko Х); по оси ординат - общая кои~;;,1,,,
трация поглощенноro нитрата (Х + У). (6) - Мо

дельные кривые кинетики нетто-поглощения уо -
"ОХ. (в) - Модельные кривые КИНетики общей кон

центрации эндогенного нитрата (Х + У).

щения нитрата в сопряжении с системой транс

локации.

По результатам исследований, обобщенным

в модели (рис. 2), а также по дополнительным

сведениям [2,3,12,15,16,18,23] можно предполо-
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жить, что в корнях существует система функ

циональных, пространственно разделенных пу

лов нитрата: в симпласте - запасного, метабо

лического, новопоглощенного и транслокаци

QННОГО, и в апопласте - транслокационного.

тп апопласта представлен нитратом ксилем

ного сока и, очевидно, пулом свободного про

странства клеток коры. Математическая модель

подгверждает существование двух пулов: НП

и Ш, вместе составляющих ПП, и их участие

в регуляции поглощения NОз. Имеется доста-

точно оснований полагать, что формирование

симпластного ТП происходит в клетках коры,

где вновь поглощенный нитрат перемещается

в эндоплазматический ретикулум [15,19,23]. Мо
дель демонстрирует, как с участием механизма

регуляции по принципу положигельной обрат

ной связи возникают колебания концентрации

ниrpата в тканях корня и скорости поглощения

и происходят изменения амплитуды колебаний

в зависимости от температуры (рис. 1, рис.

4а,б). Обратная связь между двумя частями

циroзольного ПП ответственна за повышение

содержания эндогенного нитрата и увеличение

его выхода в среду при низкой температуре

(таблица).

Колебательный характер реакций и процес

сов обеспечивает корреляцию во времени между

разными этапами, протекающими с разной ско

ростью одного процесса или между разными

процессами. Колебания в таких системах, как

рост копеоптиля кукурузы и секреция ионов

кальция из колеопгиля [27], гликолитическая

СТаДИЯ дыхания [24], выход вторичного мес
сенджера (СаН) в цитозоль [25], наконец, по

глощение нитрата и изменение его концентра

ции в тканях корня (рис. 1) [7,10,11], иллюст

рируют общность фундаментальных принципов

регуляции в биологических .системах.

Работа выполнена при финансовой под

держке Российского фонда фундаментальных

с ований, грант Х2 97-04-49477.
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