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Физиология растений
1 Предмет и задачи физиологии растений.
Физиология растений — это наука, изучающая жизненные явления или функции растительного организма в связи со структурами растения и условиями окружающей среды (наука о процессах, происходящих в растительном организме). 
Физиология растений делится на две большие ветви: общая физиология и прикладная. Первая изучает общие закономерности жизни растения или общие законы протекания физиологических процессов. Для подобных исследований выбираются наиболее подходящие объекты — такие, где изучаемый процесс можно наблюдать в чистом виде. В общей физиологии таким объектом могут быть низшие растения (одноклеточные водоросли), а при изучении высших растений исследование ведется на низших уровнях организации живой материи (молекулярном, субклеточном, клеточном, тканевом). Полученные при этом результаты обычно являются теоретической основой для частной физиологии.
Прикладная, физиология изучает жизненные функции определенных видов растений в конкретных экологических условиях. Выбор объекта здесь обусловлен практическими целями, а полученные результаты используются непосредственно в агрономии или в селекции. Исследования ведутся обычно на высоких уровнях организации живой материи — органе, целом организме — растении, фитоценозе. Эта ветвь физиологии растений выступает теоретической базой для агрономических наук.
Задачами ф.р. являются: изучение развития растительного организма (для выращивания высокопродуктивных сельскохозяйственных растений и защиты их от неблагоприятных экологических факторов). А также в изучении ж/д растения (механизмы питания, роста, движения, размножения и др). 
Ф. р. соприкасается с науками: 
1) ботаника — анатомия и морфология растений, которые дают представление об объекте;
2) математика, физика, химия, которые дают начало разработке физиологических методов анализа. 
Ф. р. служит основой целого ряда агрономических наук: 
Агрохимии — наука о почвенном питании раст. и применении удобрений. 
Растениеводстве — наука о возделывании отдельных культурных растений. Селекции — наука о выведении новых высокопродуктивных сортов. 
Фитопатологии — наука об инфекционных болезнях растений.
Практическое значение: Ф.р. имеет большое практическое значение в агрономии. Например, указывает пути повышения урожаев, предлагает принципиально новые агротехнические приемы (внесение мин. удобрений). Благодаря ф.р. были предложены приемы светокультуры растений и досвечивания рассады, а также использование фитогормонов и синтетических регуляторов роста. Ауксины стимулируют корнеобразование при вегетативном размножении древесных растений, предохраняют завязи томатов от опаде-ния и усиливают рост плодов. 
Гиббереллины стимулируют рост стебля у прядильных растений, увеличивают урожай плодов бессемянного винограда.
Цитокинины оказывают антистрессовое действие, защищают растения от неблагоприятных факторов (низких t° и засухи).
Многие регуляторы роста благодаря широкому спектру действия могут быть использованы на разных культурах и с различными целями. Так, хлор-холинхлорид (препарат ССС, или ТУР) применяется для повышения зимо-стойкости озимых, засухоустойчивости яровой пшеницы, холодоустойчиво-сти проса и огурцов. Аминная соль 2,4-дихлорфеноксиуксусной кислоты (2,4-Д) при высоких концентрациях применяется как гербицид, а при более низких концентрациях это вещество ауксиновой природы способно стимулировать рост.

2 Растительная клетка как основа ж/д организма.
Клетка — основная структурная и функциональная единица растительного организма, в которой протекают все процессы жизнедеятельности. Как известно, у растений нет систем органов, есть только ткани и клетки, которым свойственны различные функции, другие же функции (например дыхание) выполняются всеми клетками без исключения, т. е. внутриклеточно. Растительная клетка имеет твердую наружную оболочку, пластиды, вакуоли. 
Функциональная связь основана на различиях между клетками, т. е. на дифференциации клеток. Сущность этой связи заключается в том, что каждая клетка выполняет не все жизненные функции, а только немногие. Так, клетки столбчатой паренхимы листа осуществляют фотосинтез; клетки корневых волосков поглощают воду и мин. элементы; клетки проводящих тканей доставляют те и другие вещества из одного органа растения в другой. Т.о., клетки тканей не могут нормально существовать без взаимодействия с клетками других тканей. В этом и заключается их функциональное взаимодействие, основанное на дифференциации.
Цитоплазма живой нормально функционирующей клетки содержит: воды — 85 %, сухих веществ — 15 %; органических веществ: белков — 10%; нуклеиновых кислот — 1 % , липидов — 2 %.
В раст. клетке осн. св-ва обусловлены ее содержимым— протопластом. Для взрослой клетки характерно наличие вакуоли — полости, заполненной клеточным соком. Протопласт состоит из цитоплазмы и включенных в нее крупных органелл, видимых под световым микроскопом: ядра, пластид и митохондрий. Кроме того, цитоплазма содержит многочисленные субмикроскопические структуры, такие, как аппарат Гольджи, ЭПС, рибосомы и др., которые погружены в матрикс цитоплазмы — гиалоплазму.
Оболочка клетки: придает тканям растений механическую прочность. Служит противоинфекционным барьером. Состав: целлюлоза, гемицеллюлоза, пектиновые вещества, липиды и небольшое количество белков. Тонкие волокна целлюлозы переплетаются и составляют сетчатую структуру клеточной оболочки, которая погружена в аморфную желеобразную массу — матрикс. Матрикс состоит из гемицеллюлоз, пектиновых веществ, незначительного количества белка. Сетчатая структура клеточной оболочки придает ей эластичность и прочность, а матрикс обеспечивает пластические свойства — способность к растяжению. Толщина клеточной стенки колеблется от десятых долей до 10 мкм. При формировании вторичной оболочки утрачивается пластичность и клетка становится неспособной к росту. Клеточная оболочка находится в набухшем состоянии. Она обладает низким сопротивлением, поэтому легко пропускает воду и растворенные в ней вещества. В клеточных оболочках имеются поры, через которые проходят тяжи цитоплазмы — плазмодесмы. Плазмодесмы одной клетки связаны с плазмодесмами другой. В стареющих клетках оболочка пропитывается лигнином и суберином, теряя эластичность и проницаемость.
Цитоплазма — это основная часть протопласта, в которой размещены все органеллы клетки. Она содержит в среднем 80 % воды и 20 % сухих веществ. Молекула воды представляет собой ярко выраженный диполь (Н+— ОН"), который ориентируется вокруг заряженных частиц, образуя осмотически связанную воду (с ионами и молекулами) и коллоидно связанную (с мицеллами). Это приводит к возникновению коллоидной структуры цитоплазмы. Сухое в-во цитоплазмы: белки, РНК и липиды (преим. в мембранах). Основой цитоплазмы являются белки, молекулы которых большей частью настолько крупные, что не растворяются в воде (кроме альбуминов) и образуют коллоидные растворы. Предпосылкой этого служит большое число заряженных частиц в белковой молекуле, особенно в ее боковых цепях, вокруг которых ориентируются диполи воды, образуя гидратационные оболочки. Так складывается сложная коллоидная система — золь, которая устойчива до тех пор, пока мицеллы белка несут на себе заряды и гидратированы. При изменении рН раствора, происходит частичная потеря гидратационной воды и сближение заряженных частиц. При этом коллоид разделяется на две фазы (явление коацервации-обратимо). При полной потере гидратационных оболочек вследствие сильных воздействий (кипячение, соли тяжелых металлов) происходит выпадение белка в осадок — коагуляция, которая бывает необратимой и вызывает гибель цитоплазмы. Т.о., белки представляют собой коллоидную структуру, составляющую основную массу цитоплазмы — ее матрикс, в который погружены органеллы клетки. 
Мембраны клетки можно рассматривать как структурные образования цитоплазмы. Различают два типа мембран — цитоплазматические и внутриклеточные. Цитоплазматические ограничивают цитоплазму со стороны оболочки (п л а з м а л е м м а) и со стороны вакуоли (тонопласт). Внутриклеточные — мембраны различных органелл. Мембраны состоят из двух слоев липидов, где много фосфолипидов. В билипидный слой в отдельных местах встроены глобулы белков, выполняющие различные функции, которые и определяют функции мембран. Мембраны имеют мелкие поры, через которые пассивно могут проходить низкомолекулярные вещества. Вещества с крупными молекулами и ионы проходят через мембраны только путем активного переноса. Функции цитоплазматических мембран: Структурная - создание поверхностей раздела двух частей клетки, что необходимо для раздельного размещения ферментов и упорядочения протекания ферментативных реакций обмена веществ. Транспортная - поглощение и выделение веществ (полупроницаемость или избирательная проницаемость) и регуляция пассивного и активного транспорта через мембрану. Осмотическая - поддержание осмотических свойств клетки. Энергетическая - аккумуляция и трансформация энергии, прежде всего световой, и создание электрохимических потенциалов. Рецепторно-регуляторная — восприятие внешних сигналов-раздражителей и передача ответных сигналов клетки как реакции на раздражение.
Ядро — это основная органелла клетки, в которой сосредоточена большая часть наследственной информации. В молодой клетке ядро расположено ближе к центру, в выросшей оно смещается к оболочке вместе с цитоплазмой. Диаметр от 5 до 20 мкм. Ядерная оболочка состоит из двух мембран — наружной и внутренней, которые разделены между собой пространством, заполненным полужидкой стромой. На внешней мембране расположено большое число рибосом. Ядерная оболочка имеет поры, с помощью которых происходит обмен между ядром и цитоплазмой. Нуклеоплазма (внутреннее содержимое ядра) включает белки, нуклеиновые кислоты, липиды, углеводы, минеральные соли и другие вещества. В ядре находятся хромосомы (сост. ДНК, белка, неб. кол-ва РНК и липидов). В ядре имеются одно или несколько ядрышек, в которых содержатся белки, РНК и неб. кол-во ДНК. В ядрышко входят рибосомы, в которых синтезируются ядерные белки. При его разрушении ядро перестает делиться. Функции: передача наследственной информации (репликация), хранение информации (интерфаза).
Митохондрии обычно имеют удлиненную форму длиной 1 — 5 мкм. Число митохондрий в клетке может быть от нескольких десятков до двух тысяч. Они окружены двойной мембраной. Внутренняя образует выросты, называемые кристами. Пространство, ограниченное внутренней митохондриальной мембраной, наз-ся матриксом. Сухое вещество митохондрий состоит в основном из белков и липидов. В их состав входят РНК, ДНК и рибосомы, а также вся система синтеза белка. Митохондрии — центры окислительных процессов, в них осуществляется большая часть реакций дыхания. Окисление субстрата в процессе дыхания происходит на наружной мембране, которая характеризуется высокой проницаемостью для низкомолекулярных соединений. Процесс фосфорилирования, т. е. накопления освобождающейся при дыхании энергии с образованием АТФ, связан с кристами и матриксом. Освобождающаяся при дыхании энергия аккумулируется в молекулах АТФ и служит основным источником для физиологической деятельности клетки.
Пластиды могут быть трех типов — лейкопласты, хромопласты и хлоропласты. Размеры пластид от 3 до 20 мкм. Пластиды зрелых клеток, сохранившие структуру пропластид, называются лейкопластами. Они окружены двойной мембраной, наружная — гладкая, внутренняя имеет небольшие впячивания. Внутри лейкопластов нах. матрикс. В них накапливаются запасные вещества. Хлоропласты имеют овальную форму, окружены двойной мембраной. Внутри хлоропласта содержится жидкое вещество — строма, в которой находятся длинные вытянутые мембранные пластинки — ламеллы — или мембранные шаровидные образования — граны. Граны окрашены, так как в них содержатся пигменты — хлорофиллы и каротиноиды. Основная функция — фотосинтез. Хромопласты, имеют желтую, красную или коричневую окраску. Хромопласты встречаются в клетках в надземных и подземных органов, они придают окраску плодам и стареющим листьям.
Пластиды различных типов обладают способностью взаимно переходить друг в друга. Так, лейкопласты на свету превращаются в хлоропласты. Хромопласты могут образовываться из хлоропластов при разрушении в них хлорофилла.
Рибосомы — это субмикроскопические частицы, различимые в электронный микроскоп, представляющие собой компактные рибонуклеопротеидные частицы, лишенные мембран. Они состоят из двух субъединиц — большой (15 нм), и малой (9 нм). Составные части рибосом образуются в ядрышке, а их самосборка осуществляется в цитоплазме. Хим. состав — 50 % рРНК и 50 % белка. Располагаются: свободно в цитоплазме, на мембранах ЭПС, на оболочке ядра, в ядре, митохондриях и в пластидах. Рибосомы могут образовывать цепочки — составлять комплекс полисом, состоящий из нескольких частиц. Основная функция рибосом — синтез белка.
ЭПС: вся цитоплазма клетки пронизана каналами ЭПС, которые имеют расширения — цистерны. Эти каналы и цистерны образованы мембранами и могут увеличиваться до более крупных полостей. Мембраны ЭПС связаны с мембраной ядра, пронизывают всю клетку и выходят через плазмодесмы в соседние клетки. К мембранам ЭПС прикрепляются рибосомы, поэтому у ЭПС бывают шероховатые участки. Каналы и цистерны заполнены жидкостью, в которой содержатся различные растворимые соединения. Мембраны разделяют клетку на отдельные отсеки, поэтому не происходит случайного взаимодействия веществ. По каналам ЭПС осуществляется перемещение веществ и связываются отдельные клетки. В развитой раст. клетке в результате слияния полостей ЭПС образуется вакуоль.
Аппарат Гольджи представляет собой группы трубочек (цистерн, имеющих мембраны) и сферических пузырьков, которые формируются на одном из концов трубочек и отделяются на другом. Его элементы принимают участие в формировании плазмалеммы и клеточной оболочки. В то же время цистерны служат для удаления (секреции) некоторых выработанных клеткой веществ.
Вакуоль заполнена клеточным соком и окружена мембраной — тоноплас т о м. В клеточном соке растворены органич. кислоты, сахара, мин. в-ва и другие соед-ия, к-ые являются запасными пит. в-ми. Размеры — от 1 до 1000 мкм. Мелкие вакуоли трудно отличимы от пузырьков и везикул, крупные (в мякоти плода лимона, арбуза) видны невооруженным глазом. Вакуоль может образовываться из мембран ап-та Гольджи, ЭПС, везикул цитоплазмы. Функции вакуоли заключаются в отделении воды от цитоплазмы, создании осмотического потенциала клетки, поддержании состояния тургора. Кроме того, она служит резервуаром запасных пит. в-в и ненужных продуктов обмена.

3 Цитоплазма, ее хим. состав и структура. Клеточные мембраны.
Цитоплазма — это основная часть протопласта, в которой размещены все органеллы клетки. Она содержит в среднем 80 % воды и 20 % сухих веществ. Высокое содержание воды в цитоплазме не является случайным, оно указывает на значительную роль этого вещества, в жизнедеятельности клетки. Молекула воды представляет собой ярко выраженный диполь (Н+ — ОН"), который ориентируется вокруг заряженных частиц, образуя связанную воду: осмотически связанную — с ионами и молекулами и коллоидно связанную — с мицеллами. Это приводит к возникновению коллоидной структуры цитоплазмы. Сухое вещество цитоплазмы представлено различными классами веществ. Из основных конституционных веществ здесь присутствуют белки (главным образом), рибонуклеиновые кислоты (в небольшом количестве) и липиды (преимущественно в мембранах). Основой цитоплазмы являются белки, молекулы которых большей частью настолько крупные, что не растворяются в воде (кроме альбуминов) и образуют коллоидные растворы. Предпосылкой этого служит большое число заряженных частиц в белковой молекуле, особенно в ее боковых цепях, вокруг которых ориентируются диполи воды, образуя гидратационные оболочки. Так складывается сложная коллоидная система — золь, которая устойчива до тех пор, пока мицеллы белка несут на себе заряды и гидратированы. При частичной потере молекул воды, что бывает при изменении рН раствора, происходит частичная потеря гидратационной воды и сближение заряженных частиц. При этом коллоид разделяется на две фазы (явление коацервации, которое может быть обратимым). При полной потере гидратационных оболочек вследствие сильных воздействий (кипячение, соли тяжелых металлов) происходит полное слипание частиц и выпадение белка в осадок — коагуляция, которая бывает необратимой и вызывает гибель цитоплазмы. Таким образом, коллоиды цитоплазмы — белки — представляют собой не беспорядочную смесь веществ, а коллоидную структуру, составляющую основную массу цитоплазмы — ее матрикс, в который погружены органеллы клетки.
Мембраны клетки можно рассматривать как структурные образования цитоплазмы. Различают два типа мембран — цитоплазматические и внутриклеточные. Цитоплазматические ограничивают цитоплазму со стороны оболочки (п л а з м а л е м м а) и со стороны вакуоли (тонопласт). Внутриклеточные — это мембраны различных органелл, которые отделяют внутреннюю часть органеллы от цитоплазмы. Мембраны состоят из двух слоев липидов, среди которых много фосфолипидов, повернутых друг к другу своими гидрофобными концами. В билипидный слой встроены глобулы белков, выполняющие функции мембран. Мембраны имеют мелкие поры, через которые по градиенту концентрации могут проходить низкомолекулярные вещества. Вещества с крупными молекулами, а также ионы против градиента проходят через мембраны только путем, активного переноса.
Функции цитоплазматических мембран (особ. плазмалеммы): Структурная - создание поверхностей раздела двух частей клетки, что необходимо для раздельного размещения ферментов и упорядочения протекания ферментативных реакций обмена веществ. Транспортная — поглощение и выделение веществ (полупроницаемосгь или избирательная проницаемость) и регуляция пассивного и активного транспорта через мембрану. Осмотическая — поддержание осмотических свойств клетки. Энергетическая — аккумуляция и трансформация энергии, прежде всего световой, и создание электрохимических потенциалов. Рецепторно-регуляторная — восприятие внешних сигналов-раздражителей и передача ответных сигналов клетки как реакции на раздражение.

4 Коллоидно-химические свойства цитоплазмы
Разнообразие веществ и коллоидная структура обусловливают особые свойства, придающие цитоплазме характер жидкости и тв. тела одновременно — коллоидно-химические. Вязкость — способность сопротивляться перемещению частиц. Она обусловлена внутренним трением молекул и присуща только жидким телам. Поэтому наличие вязкости сближает цитоплазму с жидкостями и придает ей свойства жидкости. Цитоплазма имеет высокую вязкость — в 20 раз выше вязкости воды. Величина вязкости зависит от структурных особенностей цитоплазмы и ее физиологического состояния, поэтому она неодинакова в разных тканях и изменяется в зависимости от вида и возраста растения, а также от условий произрастания. Вязкость цитоплазмы реагирует на колебания температуры среды. Эластичность — способность противостоять механическим воздействиям (растяжению, сжатию) и возвращаться в первоначальное состояние после их окончания. Это свойство сближает цитоплазму с твердым телом и указывает на существование внутренних структур. Эластичность также изменчива и зависит от внутренних физиологических причин и внешних факторов. Особенно сильно уменьшается она при обезвоживании клетки, что может вызывать разрывы цитоплазмы при засухе и повреждение или гибель клетки. Изоэлектрическая точка (ИЭТ) — такая реакция среды клетки (значение рН), при которой число положительных и отрицательных зарядов белков уравнивается. Вследствие этого белок оказывается практически незаряженным и очень неустойчивым, так что незначительное вмешательство может привести его к коагуляции. ИЭТ чаще всего бывает в слабокислом интервале рН. Это положение нестабильно, оно зависит от состава белков и нуклеиновых кислот и от их состояния. Среда обитания действует на эти вещества, изменяя их, и через них влияет на величину ИЭТ. Движение цитоплазмы постоянно происходит в нормально функционирующей клетке. Определяют его обычно по передвижению органелл, например хлоропластов. Различают три типа движения: 1) колебательно-скользящее — движение частиц вперед и обратно; 2) циркуляционное от центра к периферии и от периферии к центру; 3) ротационное — внутри клетки по периферии. Движение цитоплазмы имеет важное значение для внутриклеточного транспорта веществ. Оно обусловлено активными процессами ж/д идущими с затратой энергии. Об этом можно судить по ускорению движения при внесении в клетку АТФ и замедлению при действии на нее дыхательными ядами (цианидом, фторидом и др.).

5 Проницаемость мембран. Теории поступ. и выдел. в-в. Ионные насосы. 
Растение — непрерывно поглощает извне разные вещества, необходимые для его ж/д, а также постоянно выделяет вещества во вн. среду. Это указывает на то, что мембраны растения проницаемы, т. е. способны пропускать через себя поглощаемые и выделяемые вещества. Но клеточные мембраны пропускают через себя не все вещества, а лишь некоторые. Т. о., они обладают избирательной проницаемостью. Факты подтверждающие то, что в-ва в кл. поступают не только пассивно, но и активно:
1. Вещества проникают в клетку не только по градиенту концентраций (от высокой к более низкой) - пассивно, но и против градиента, когда в клетке накапливается веществ больше, чем в окружающей среде. Например концентрация йода, брома в талломах водорослей, растущих в морской воде.
2. В клетку могут поступать и из нее выделяться не только низкомолекулярные соединения, но и вещества с крупными молекулами.
3. При нахождении в растворе какой-либо соли, ионы, составляющие ее молекулу, будут проникать в клетку не равномерно, а в различных соотношениях (разное количество катионов или анионов).
Во-первых, проницаемость мембран цитоплазмы сильно варьирует в течение жизни раст. Она зависит от t°, света, содержания влаги и действия ядовитых в-в. Во-вторых, проницаемость связана с дыханием, что можно наблюдать при действии веществ, стимулирующих и ослабляющих этот процесс. Так, при действии макроэнергетического АТФ увеличивается поступление веществ в корни, а клеточные яды (цианид, фторид и др.) подавляют этот процесс. Известно несколько теорий, пытающихся объяснить проницаемость активными процессами. Основная - Теория переносчиков. Сущность: предполагается, что само вещество (А), не может проникать через мембрану. Тогда оно соединяется с особым переносчиком (X), который транспортирует его; затем переносимое вещество освобождается и остается внутри клетки, а переносчик с другим веществом (В) выходит наружу и снова становится способным к переносу. Схематически перенос вещества в клетку можно изобразить следующим образом: A + X =AX ->> AX =A + X.
Обратный перенос: В + X =ВХ ->> ВХ =В + X.
Предполагается, что переносчики — орг. в-ва белковой природы; один для переноса катионов, др. для переноса анионов. В основе их действия лежит процесс обменной адсорбции, когда поглощаемые и переносимые ионы обмениваются на другие, которых в клетке избыток. Катионы, как правило, обмениваются на Н+ и Na+, Анионы — на ОН и НСО3. У бактерий они представлены Ant (типа грамицидина и валина). У высших растений их роль выполняют мембранные АТФ-азы и ионные насосы.
Ионные насосы — особые образования, встроенные в клеточные мембраны. Это глобулы, состоящие из 3-х субъединиц. Две из них представляют собой белковый канал по которому движутся ионы, третья — фермент АТФ-аза, при участии которой происходит распад АТФ с освобождением остатка фосфорной кислоты и некоторого количества энергии. К+, Na+-нacoc, который выводит из клетки натрий и закачивает калий; протонный, или водородный, выносящий Н+ и закачивающий другие вещества. Действие ионных насосов: в наружной среде (например в почве) всегда много ионов натрия. Вследствие высокой концентрации он движется по градиенту и пассивно проникает в клетки. Но растению такое большое кол-во натрия не нужно, поэтому в клетках быстро создается его избыток, который за счёт освобождающейся энергии АТФ выбрасывается из них. Калий напротив, необходим растению в больших количествах, чем натрий, однако в почве его мало, и сам по градиенту он поступать не может. Тогда одновременно с выбросом натрия происходит принудительное закачивание калия. Транспорт многих других веществ — минеральных и органических — у растений осуществляет Н-насос, который и служит главным переносчиком. Протонный насос участвует при загрузке флоэмы сахарами, образующимися при фотосинтезе.

6 Компартментация в клетке и ткани.
Комп-ия означает разделение кл. или ткани на отдельные замкнутые пространства и явл-ся основой пространственной орг-ии кл. Она обеспечивается цитоплазматическими и внутриклеточными мембранами. Есть два вида комп-ии: 1. Комп-ия внутри клетки создается внутриклеточными мембранами ЭПС и др. органеллами кл. (пластиды, митохондрии). Она может иметь несколько порядков, т. к. любая мембрана способна создать компартмент. Например, внутри хлоропластов можно выделить компартменты хлоропластов, гран и тилакоидов. 2. Комп-ия целой ткани создается цитоплазматическими мембранами — плазмалеммой и тонопластом. В зависимости от расположения по отношению к этим мембранам выделяют, следующие компартменты. Свободное пространство — промежуток между плазмалеммами соседних клеток. Сюда входят оболочки клеток и межклетники. Этому компартменту свойственна высокая подвижность в-в. Метаболическое пространство — промежуток между плазмалеммой и тонопластом. Сюда входит цитоплазма с органеллами. Характеризуется средней подвижностью в-в. Запасающее пространство — вакуоль, хар-ся малой подвижностью в-в.
Соотношение всех этих компартментов неодинаково в различных тканях. В тканях с высокой физиологической активностью (напр. в выделительной) свободное пространство занимает относительно большую часть, а в тканях с малой активностью (запасающей паренхиме) сильнее выражено запасающее пространство. Физиологическое значение: создает разделение запасов различных веществ, которые могут находиться в различных компартментах и вследствие этого не смешиваются. Также комп-ия создает возможности для одновременного протекания большого числа метаболических р-ий. Кроме того, существует временная организация, которая заключается в разделении всех процессов во времени и в различной скорости разных реакций. Основой этой организации выступает согласованность процессов во времени, в результате чего образуются определенные ритмы процессов и реакций. 

7 Раздражимость цитоплазмы. Электрогенез и биопотенциалы.
Раздражимость - способность клетки, органа или целого организма реагировать на внешние воздействия. Первым, кто описал это явление, был биолог Ч. Дарвин. В организме скорость передвижения ионов через мембраны неодинакова. Вследствие этого соотношение катионов и анионов по обе стороны мембраны неравномерно, возникает разность конц-ий, к-ая обусловливает появление электрического поля. Это состояние называется потенциал покоя. Он образуется в основном за счет накопления ионов Cl- внутри кл. При внешнем раздражении происходит повышение проницаемости мембран цитоплазмы и Ca+ в больших количествах поступает в кл., где его ионы нейтрализуют отриц. заряды ионов Cl-. При этом появляется потенциал действия, и возникает эл. ток. В этом процессе могут участвовать и др. ионы (напр. К). После некоторого латентного периода возникший эл. ток распространяется по растению. Распространение происходит по сосудисто-волокнистой проводящей системе, в их ксилемной и флоэмной части, в особых паренхимных клетках, представляющих возбудимые эл-ты, по к-ым и происходит передвижение возникших токов действия. Скорость эл. тока, неодинакова у различных растений. У мимозы, росянки она достигает 4 см/с. У остальных растений - 0,08 — 0,5 см/с. Значение раздражимости в жизни растений чрезвычайно велико, ибо она связывает организм с вн. средой.  У двигающихся раст. раздражимость вызывает движение отдельных частей, защищающих раст. от механического повреждения (дождем, ветром). У не двигающихся раст. раздражимость сигнализирует о возможном действии повреждающих факторов растение получает возможность заблаговременно подготовиться к возможным нарушениям своей ж/д. Раздражимость имеет важное регуляторное значение в процессах размножения. Она оказывает действие на раскрытие рыльца, прорастание пыльцы на нем и на сам процесс оплодотворения.

8 Уровни и системы регуляции у растений.
Регуляторные системы растений - системы восприятия и передачи внутренних и внешних сигналов. На внутриклеточном уровне это метаболическая, генетическая и мембранная системы регуляции, на межклеточном - трофическая, гормональная и электрофизиологическая системы. Уровни регуляции: организменный, тканевый, клеточный. Регуляция обеспечивает гомеостаз организма, то есть сохранение постоянства параметров внутренней среды; она необходима также для его развития и адаптации к изменяющимся условиям внешней среды. На всех уровнях организации гомеостаз обеспечивается обратными связями. Например, интенсивная транспирация, приводящая к дефициту воды в тканях листа, вызывает сужение устьичных отверстий, что снижает испарение и восстанавливает оптимальный водный режим растения.

ВНУТРИКЛЕТОЧНЫЕ СИСТЕМЫ РЕГУЛЯЦИИ
Относятся: метаболическая, генетическая и мембранная системы регуляции. Все эти системы тесно связаны между собой. Во всех случаях белковая молекула (фермент, рецептор, регуляторный белок) "узнает" специфический для нее фактор и, взаимодействуя с ним, изменяет свою конфигурацию. 
Метаболическая система регуляции основана на изменении функциональной активности ферментов. В живых клетках существуют несколько способов влиять на ферментативную активность - регуляция путем воздействия на ферменты ионной силой, рН, t°, P и др. Способы регуляции ферментов: аллостерическая, изостерическая, модификация структуры ферментов. У многих ферментов активация или инактивация зависит от их фосфорилирования с участием протеинкиназ или дефосфорилирования под действием протеинфосфатаз. Потенциально активные ферменты могут не функционировать из-за их компартментации (то есть расположения в специальных "отсеках" клетки), например в лизосомах. Инактивация ферментов может происходить благодаря их связыванию со специфическими ингибиторами белковой природы, а также путем их тотального разрушения протеиназами. Генетическая регуляция осуществляется в ходе синтеза новых белков, в том числе и ферментов, на уровне транскрипции, трансляции и процессинга. Молекулярные механизмы регуляции здесь те же (рН, ионы, модификация молекул, белки-регуляторы), однако сложность регуляторных систем возрастает. Роль генов состоит в хранении и передаче генетической информации. Дифференциальная активность генов зависит от действия различных факторов. Например, ауксин и цитокинины необходимы для индукции деления растительных клеток. Избыток ауксина в этой паре фитогормонов включает генетическую программу корнеобразования, а избыток цитокинина - программу развития побега. Для реализации генетической информации, хранящейся в ДНК хромосом, в клетке существует сложная система регуляции. Мембранная регуляция осуществляется благодаря изменениям в мембранном транспорте, связыванию или освобождению ферментов и регуляторных белков и путем изменения активности мембранных ферментов. Все функции мембран - барьерная, транспортная, осмотическая, энергетическая, рецепторно-регуляторная и др. - одновременно являются и различными сторонами механизма регуляции внутриклеточного обмена веществ. Причем особое значение во всех этих механизмах имеет система мембранных хемо-, фото- и механорецепторов, позволяющих клетке оценивать качественные и количественные изменения во внешней и внутренней среде и в соответствии с этим изменять функциональную активность клетки.
МЕЖКЛЕТОЧНЫЕ СИСТЕМЫ РЕГУЛЯЦИИ
Включают в себя трофическую, гормональную и электрофизиологическую системы. Такие взаимодействия сразу обнаруживаются при попытках культивировать те или иные части и органы растений в изолированном виде. Во всех случаях для поддержания жизни изолированных частей в инкубационную среду необходимо добавлять трофические и гормональные факторы, в норме поступающие из других органов целого растения. Трофическая регуляция - взаимодействие с помощью питательных веществ - наиболее простой способ связи между клетками, тканями и органами. У растений корни и другие гетеротрофные органы зависят от поступления ассимилятов - продуктов, образующихся в листьях в процессе фотосинтеза. В свою очередь, надземные части нуждаются в мин. в-ах и воде, поглощаемых корнями из почвы. Корни используют ассимиляты, поступающие из побега, на собственные нужды, а часть трансформированных орг. в-в движется в обратном направлении. Очевидно, витамины поступают в корни из побегов. Однако трофическая регуляция носит скорее количественный, чем качественный, характер. При ограниченном питании у растений, как правило, развитие продолжается в соответствии с внутренними закономерностями, но у них формируются органы уменьшенного размера и сокращается количество листьев, плодов и семян. Интересно, что при этом конечная величина сформировавшихся семян (даже если это одно семя) мало отличается от нормы. Все это указывает, что наряду с трофическими взаимодействиями в растительном мире функционируют более совершенные системы регуляции, обеспечивающие взаимодействие всех его частей. Гормональная система - важнейший фактор регуляции и управления у растений. Фитогормоны - ауксин (ИУК), цитокинины (зеатин), гиббереллины, АБК, этилен - сравнительно низкомолекулярные орг. в-ва с высокой физиологической активностью, присутствующие в тканях в очень низких концентрациях, с помощью которых клетки, ткани и органы взаимодействуют между собой. Как правило, фитогормоны вырабатываются в одних тканях, а действуют в других, однако в некоторых случаях они функционируют в тех же клетках, где образуются. Характерной особенностью фитогормонов, отличающей их от других физиологически активных веществ (витаминов, микроэлементов), является то, что они включают физиологические и морфогенетические программы - корнеобразование, созревание плодов и т.д. Активные формы фитогормонов действуют только на компетентные к этим фитогормонам клетки, то есть на клетки, в мембранах и цитоплазме которых присутствуют рецепторы специфические для этих фитогормонов. Взаимодействие фитогормона со своим рецептором запускает цепь реакций преобразования гормонального сигнала в функциональные ответы клетки. Эти ответы могут быть разными в зависимости от типа рецепторов, концентрации фитогормона и соотношения этой концентрации с уровнем других фитогормонов, а также от взаимосвязи рецептора с теми или другими молекулярными комплексами, участвующими в трансдукции гормонального сигнала. Электрофизиологич. система у раст. включает в себя возникновение градиентов биоэлектропотенциалов (БЭП) между разными частями растения и генерацию распространяющихся потенциалов (потенциала действия). Градиенты БЭП возникают благодаря различию величин мембранного потенциала (МП) в клетках разных тканей и органов растит. организма. Эти градиенты не остаются постоянными, а совершают медленные периодические колебания, обусловленные изменениями условий внутренней и внешней среды. Распространяющиеся потенциалы индуцируются, как правило, при резких и сильных воздействиях на клетки факторов внешней и внутренней среды. Как распространяющиеся потенциалы, так и градиенты БЭП у растений, выполняют информационные функции. Примером сигнальной функции электрических импульсов служит двигательная реакция у Mimosa (складывание листочков, опускание черешков и веток), которая запускается ПД. Наложение извне разности потенциалов на части растения оказывает влияние на интенсивность их роста.
Все системы регуляции тесно взаимосвязаны. Фитогормоны оказывают влияние на функциональную активность мембран и транспорт трофических факторов. Электрическая сигнализация действует на транспорт ионов, метаболитов, в том числе фитогормонов и т.д. Важно подчеркнуть, что межклеточные системы регуляции на клеточном уровне действуют только через внутриклеточные системы регуляции, то есть через метаболическую, генетическую и мембранную системы. Т. о. осуществляется принцип иерархии систем регуляции в целом растительном организме.

9 Осмотические процессы в клетке и их роль в жизни растений.
Диффузия — свободное движение веществ в жидкой или газообразной среде по градиенту концентрации — от высокой к низкой (краска в сосуде с водой).
Осмос — движение веществ в жидкой или газообразной среде, происходящее через мембрану. Для наблюдения за осмосом необходим осмометр Дютроше — представляет собой мешочек из полупроницаемой пленки (коллодия или целлофана), наполненный раствором сахара или соли и погруженный в сосуд с водой. Через некоторое время мешочек увеличивается в размерах (растягивается), а жидкость поднимается по прикрепленной вверху трубке на определенную высоту. Т.к. мембрана, имеет поры, через которые проходят молекулы воды и растворенные в ней вещества. Практически устанавливается односторонний ток воды (в мешочек) вследствие того, что ее мелкие молекулы легче проходят через мембрану. Объем мешочка увеличивается, так как при его растяжении внутреннее содержимое будет давить на стенки с определенной силой, которая называется осмотическим давлением. Величина осмотического давления обусловлена концентрацией раствора.
Однако, достигнув определенной степени растяжения, мембрана далее растягиваться не будет. Т.к. она развивает противодавление, равное осмотическому, но направленное в противоположную сторону. Такое противодавление носит название тургорного напряжения.
В соответствии с этими законами осмотическое давление может быть вычислено по формуле: Р = R • Т • С • i (Мпа), где R — 8,314; Т — К (273 + t °С); С —моль/л; i — изотонический коэффициент.
Тургор и плазмолиз
Кл. является осмотической системой, в который происходят осмос и изменение объема при помещении ее в различные среды. При помещении в гипотоническую среду (воду), имеющую осмотическое Р ниже, чем клетка; вода будет входить в нее до полного насыщения. Вакуоль растянется до такого состояния, насколько это позволит оболочка, и вся кл. увеличится в объеме. Такое состояние полного ее насыщения водой наз-ся тургором. Если кл. поместить в гипертоническую среду, имеющую более высокое осмотическое Р, вода будет выходить из кл., вакуоль уменьшится в объеме и оттянет цитоплазму от оболочки. Такое состояние наз. плазмолизом. Плазмолиз имеет несколько форм: уголковый; вогнутый; выпуклый. Плазмолиз можно наблюдать только в живой кл. При помещении клетки снова в гипотоническую среду происходит деплазмолиз — переход клетки в состояние тургора. Значение: тургор обеспечивает ориентацию мягких частей (листовых пластинок, черешков) в пространстве, что необходимо для лучшего освещения раст. Плазмолиз же защищает цитоплазму кл. от возможных разрывов при засухе.
Сосущая сила клетки
Способность клетки всасывать воду. Если растительная клетка не полностью насыщена водой и способна к дополнительному ее поглощению, в ней разбивается сосущая сила. Она определяет поступление воды и передвижение ее по органам.
Сосущая сила зависит от величины осмотического Р и тургорного напряжения клетки и определяется следующими соотнош. Если клетка находится в состоянии тургора, то ее осмотическое Р равно тургорному напряжению Т, т. е. Р = Т. В таком случае кл. не будет всасывать воду и ее сосущая сила S будет равна нулю (S = 0). При некоторой потере воды кл. осмотическое Р будет больше тургорного напряжения (Р > Т). Величина сосущей силы S = Р - Т, т. е. разности между осмотическим Р и тургорным напряжением. Т. о., сосущая сила прямо пропорциональна осмотическому давлению клетки и обратно пропорциональна ее тургорному напряжению.

10 Содержание и состояние воды в раст. Физиологическая роль воды.
Для нормальной физиологической деят-ти клетка растения должна быть полностью насыщена водой (или близка к насыщению). В жизни клетки вода имеет значение для поддержания структуры цитоплазмы путем гидратации ее коллоидов и тургорного состояния. Кроме этого, вода необходима как среда для протекания обмена веществ, так как биохимические реакции возможны только между веществами, находящимися в растворенном состоянии. Вода является средой для переноса веществ, т.к. он происходит также только в растворенном состоянии. Вода служит регулятором t° тела раст., т. е. защищает его от быстрого охлаждения или перегревания. Растения относятся к пойкилотермным организмам, не имеющим постоянной t° тела, которая значительно зависит от t° среды, но в некоторой степени она может регулироваться водой. Этому способствуют такие, свойства воды, как теплоемкость и теплота парообразования. Теплоемкость воды, в сравнении со многими веществами, особенно металлами, очень высока. При нагревании она поглощает много тепла, а при охлаждении выделяет большое его количество. Это приводит к смягчению колебания t° тела растения при изменении t°  среды. Также очень высока у воды теплота парообразования. Это приводит к тому, что при ее испарении затрачивается много тепла, которое выделяется органами растения, что вызывает значительное понижение их t°.
Содержание и состояние воды в растении
Содержание воды в растении подвержено постоянным и значительным колебаниям, которые обусловлены как внутренними, так и внешними причинами. Cодержания воды в разных растениях и их отдельных органах: водоросли — 96 — 98%, листья травянистых растений — 83 — 86, листья древесных растений — 79 — 82, стволы деревьев — 40 — 55, зерновки злаков 12 —14. Уровень воды значительно выше там, где активно идут процессы ж/д (листья), и ниже в органах со слабым обменом веществ (стволы деревьев, покоящиеся семена).
По состоянию в растении принято различать следующие формы воды:
Свободная вода легко передвигается по растению и испаряется. Она находится в основном в межклетниках, т. е. в свободном пространстве. Связанная вода испаряется и передвигается с трудом. Она находится преимущественно внутри клетки — в цитоплазме и вакуоли. Разделяется на осмотически и коллоидно связанную. Первая соединена с растворенными в ней веществами и находится в вакуоли. Эта связь не очень прочная, и осмотически связанная вода может выходить из клетки, например, при плазмолизе. Свойства коллоидно связанной воды обусловлены наличием белков — коллоидов цитоплазмы, где она и находится. Такая связь большей частью очень прочная, и коллоидно связанная вода выходит из клетки только при очень сильном обезвоживании (продол. засухе).

11 Состояние воды в почве. Доступная и недоступная для раст. вода.
Растение поглощает воду в основном из почвы, причем здесь действуют водоудерживающие силы, которые препятствуют этому процессу. Среди них можно назвать следующие: Силы осмотического характера. Вода в почве находится в виде раствора, который имеет осмотическое давление. Для того чтобы растения могли поглотить ее, они должны развивать сосущие силы, превышающие это давление.
Силы адсорбционного характера. Почва состоит из твердых частиц различных размеров — от коллоидных до крупных. Между частицами почвы находятся промежутки, заполненные водой или воздухом, которые также имеют различную величину. Сочетание величины почвенных частиц и промежутков между ними обуславливает характер адсорбционных сил, т. е. сил молекулярного притяжения воды к частицам почвы. В свою очередь это определяет разнообразие форм воды.
Гравитационная вода, находящаяся в крупных порах почвы, подчиняется силам гравитации (земного притяжения) и легко стекает вниз, поэтому в почве она появляется только во время и после сильных дождей или полива. Такая вода хорошо доступна растениям, но не имеет большого значения в их водоснабжении, так как в почве бывает сравнительно редко. Капиллярная вода, располагающаяся в узких капиллярных порах, движется по капиллярам во всех направлениях и хорошо удерживается в них. Эта вода легко усваивается растением и занимает значительное место в его водоснабжении. Пленочная вода, обволакивающая частицы почвы в несколько слоев. Подвижность ее ограничена, она передвигается только от одной частицы к другой, обводненной меньше. Пленочная вода ограниченно усваивается растением — тем труднее, чем ближе располагаются ее молекулы к частице почвы. 
Коллоидно - связанная вода гидратирует мин. и орг-ие коллоиды и усваивается раст. с большим трудом. След-но, в почве всегда есть часть воды, которую растения не могут использовать. Эта вода носит название мертвого запаса, а влажность почвы, содержащей неусвояемую воду, называется коэффициентом завядания. Легкие, бедные гумусом почвы имеют низкий коэффициент завядания, а тяжелые, богатые гумусом — высокий. В состоянии полного насыщения различные почвы поглощают и удерживают неодинаковое кол-во воды. Влажность почвы в состоянии ее полного насыщения носит название наименьшей влагоемкости. Для нормальной жизни раст. в почве должно быть опред. соотношение между водой и воздухом, поэтому она не должна быть полностью насыщена влагой. Оптимальной считается влажность в пределах 60 — 80 % от полной влагоемкости. При этом 20 — 40 %  почвенных пор занято в-ом. Влажность почвы в пределах 30 — 60 % от полной влагоемкости уже недостаточна, а ниже 30 % означает сильную засуху и вредна для растений.





12 Поглощ. воды раст. Всасывание и нагнетание воды корневой сист.
Большая часть воды усваивается корнями. Поэтому корневую сист. (растущую часть корня с корневыми волосками) считают органом поглощения воды, которое может осуществляться 2 способами: Всасывание — пассивный осмотический пр-сс, который осуществляется за счет сосущих сил клеток корня. Для этого необходимо, чтобы поглощенная вода передвигалась по растению. Поэтому всасывание происходит при недостатке воды в растении. Хотя процесс и считается пассивным, растение может в некоторых пределах увеличивать всасывание. Это достигается повышением осмотического потенциала и сосущих сил кл. корня за счет активного закачивания ионов натрия. Нагнетание воды — активный процесс поглощения, который происходит при достаточном или высоком содержании воды в растении. Основой нагнетания служит корневое давление, т. е. активное выдавливание воды корнем в направлении от периферии к центру. Наличие корневого давления подтверждают следующие явления: Плач растений — вытекание жидкости из перерезанного у корневой шейки стебля. Если на пенек растения надеть трубку, то вытекающая из среза жидкость — поднимется на определенную высоту, которая обусловлена величиной корневого давления; в среднем 1,5 атм. Гуттация — выделение воды, которое наблюдается на листьях обычно утром во влажную погоду при хорошем водоснабжении и слабом испарении. В виде капель выделяется вода, которая активно нагнетается растением, но не успевает испаряться. Гуттация прекращается при обработке растений дыхательными ядами — 2,4-динитрофенолом, хлороформом. До опред. конц. эти в-ва не приводят раст. к гибели, но подавляют многие жизненные процессы, в том числе и нагнетание воды.
Механизм корневого давления
Принято различать два компонента — осмотический и неосмотический (метаболический). Осмотический компонент объясняют гипотезой Пристли — Сабинина, смысл которой заключается в том, что сами всасывающие клетки, насыщены водой, сосущих сил не имеют и воду всасывать не могут. Клетки листа постоянно испаряют воду, в них образуются сосущие силы, передающиеся в сосуды стебля. Раствор в сосудах сосет воду с силой осмотического давления. Развивающиеся сосущие силы передаются в клетки корня, в которые поступает вода. Т. о., клетки корня пассивно профильтровывают через себя воду, а сосет ее раствор в сосудах. Для работы этого механизма не должно быть боковой диффузии воды. Действительно, для этого существует препятствие в виде эндодермы, которая пропускает воду только в определенных местах через пропускные клетки. Неосмотический метаболический компонент корневого Р энергозависим, т.к. участие его в нагнетании воды увеличивается при введении в растение АТФ и уменьшается при введении -2,4-ДНФ. Неосмотический компонент слагается из нескольких элементов. Одним из них выступает неодинаковая проницаемость цитоплазмы по отношению к воде в различных частях кл.. Она увелич-ся от периферийной к центральной части корня, вследствие чего вода устремляется по направлению к его центру, переходит через мембрану в соседнюю клетку и в том же направлении движется внутри нее дальше. Вторым эл-ом, являются сократительные актомиозиноподобные белки. Производя импульсивные сокращения и расслабления подобно мышечным белкам, они сокращают и расслабляют паренхимные клетки корня, которые проталкивают воду. Третий элемент — эндодермальный скачок водного потенциала, приводящий к уменьшению сосущих сил в центральном цилиндре корня после прохождения эндодермы.
13 Влияние внешних факторов на поглощение воды растением.
Как и всякий физиологический процесс, поглощение воды корнями зависит от тех условий, в которых находится корневая система. Очень важное значение для этого процесса имеет обеспечение корней О2. Анаэробизис - недостаток О2, подавляет поглощение воды вследствие снижения дыхания корней, образования ими АТФ и за счет угнетения неосмотического компонента корневого давления. Поэтому при выращивании растений всегда следует заботиться, чтобы среда корнеобитания была снабжена О2. Для этого почву необходимо поддерживать в рыхлом состоянии.
На поглощение воды корнями влияет и t° почвы. В узких физиологических пределах поглощение изменяется пропорционально колебаниям t°. Однако не все растения одинаково чувствительны к понижению t°. Холодоустойчивые (северные злаки, горох) могут достаточно хорошо поглощать воду и при низкой t°  почвы, они не испытывают нарушений водного режима при похолоданиях. Теплолюбивые растения (кукуруза, просо) при низкой t°  почвы замедляют поглощение воды вследствие снижения метаболизма корня. Поэтому в теплые дни, но при холодной почве у них могут быть нарушения водного обмена, и они будут страдать от недостатка воды, даже при высоком содержании ее в почве.

14 Транспирация, ее регуляция и значение в жизни растений.
Самая пышная и быстрорастущая растительность существует в условиях постоянно флажного тропического леса, где транспирация низкая. Однако в большинстве случаев она идет интенсивно, и растение не в силах ее ограничить и уменьшить. Причиной этого являются сложные отношения водного режима и фотосинтеза. Дело в том, что вода испаряется — выходит из листа, а субстрат фотосинтеза — двуокись углерода — входит в лист через одни и те же устьичные отверстия. Таким образом, защищаясь от излишнего испарения закрыванием устьиц, растение обрекает себя на голод; открывая устьица для нормального питания — фотосинтеза, оно обезвоживается. Значение: Во-первых, транспирация создает в раст. непрерывный водный ток и тем самым облегчает передвижение мин. веществ в органах. Во-вторых, транспирация регулирует t° тела раст., так как она непостоянна и зависит от состояния среды. Испарение воды требует значительной затраты тепловой энергии, поэтому испаряющее тело всегда охлаждается. Охлаждение тканей растения при сильной транспирации может достигать 5 — 7 °С относительно t° среды, что очень существенно для жизни растения в условиях жаркого климата.

15 Завис. транспирации от вн. и внут. факторов. Дневной ход трансп.
Как любой физиологический, процесс, транспирация подвержена действию внешних и внутренних факторов, которые могут значительно ее изменять. Солнечная радиация. Один из важных факторов, который активирует процесс транспирации. В определенных пределах транспирация пропорциональна солнечной радиации. Световые и тепловые лучи приводят к раскрытию устьиц и, следовательно, к ускорению испарения воды листом. Влажность воздуха также влияет на этот процесс. Транспирация, как и всякое испарение, обратно пропорциональна влажности среды и прямо пропорциональна дефициту насыщения. Т.о., при повышенной влажности воздуха интенсивность транспирации будет низкой, так как диффузия паров воды через устьица и их удаление от листа будут затруднены.
Движение воздуха — ветер. Он усиливает транспирацию, т.к. относит от листа пары воды, создавая этим не насыщенное водными парами пространство. На транспирацию влияют и некоторые внутренние факторы. Необходимо отметить зависимость транспир. от ярусности листьев: она увеличивается от нижних листьев к верхним, испаряющих самое большое количество воды. Трансп. зависит от соотношения форм воды (свободной и связанной) в растении. При увеличении содержания свободной воды она повышается, в противном случае падает.
Дневной ход транспирации
При правильном ходе метеорологических факторов и в случае, если они не очень напряжены (ясная, умеренно теплая погода с небольшим ветром, без дождя, но и без засухи), транспирация начинается утром с восходом солнца, постепенно усиливается до полудня, затем также постепенно понижается и прекращается вечером, когда солнце заходит. В том случае, когда ход метеорологических факторов также правилен, но они несколько напряжены (жарко), максимум транспирации смещается на более ранние предполуденные часы, в остальном сохраняется тот же характер. При очень сильном напряжении метеорологических факторов (очень жарко, сухо) возможно понижение транспирации в полуденные часы и вторичное повышение в предвечерние. Это указывает на неблагоприятные для существования растений условия. При неправильном ходе метеорологических факторов, когда погода в течение дня непостоянна — ход транспирации будет также неправильным, так как он отражает изменчивость метеорологических факторов.

16 Водный баланс и водный дефицит раст. Завядание растений.
Растение постоянно поглощает воду и так же постоянно ее расходует. Соотношение поглощения и расходования воды называется водным балансом. Он имеет различные формы: Уравновешенным водным балансом называется состояние, когда приход и расход воды количественно близки, а содержание ее в растении постоянно. Он создается при благоприятных для растения условиях — в умеренно влажные и теплые дни при влажной почве. Неуравновешенный водный баланс характеризуется состоянием, когда приход и расход воды не равны. Обычно преобладает расход влаги и содержание воды изменяется в сторону уменьшения. Это наблюдается при неблагоприятных для растения условиях — в жаркую сухую погоду и при сухой почве, когда в растениях образуется недостаток воды, или водный дефицит. Водный баланс растения имеет внешнюю и внутреннюю регулировку. Внешняя — это изменение условий увлажнения. При достаточном количестве воды в среде обитания (в почве) водный баланс будет уравновешенным, а при недостаточном — неуравновешенным. Внутренняя физиологическая регулировка заключается в изменении содержания воды при перемене физиол. состояния растения. Примером этого может служить колебание тургора сочленений листа и выброс воды у мимозы при раздражении, что является результатом деятельности сократительных белков.
Водный дефицит и завядание растений
При нормальном водоснабжении утром растения находятся в состоянии полного насыщения водой, или полного тургора. По мере усиления транспирации вода даже при влажной почве не успевает поступать в растение, и содержание ее падает. Возникает водный дефицит, т. е. недостаток воды в растении. В предвечернее время, когда транспирация уменьшается, содержание воды в растении вновь увеличивается и водный дефицит исчезает. Такой водный дефицит, продолжающийся в растении в течение нескольких дневных часов, называется полуденным. Он не оказывает вреда, если не превышает 20 %. Если же погода очень жаркая, а транспирация сильная, водный дефицит может возрасти до 30 - 50 %, что для растений уже вредно. При таком водном дефиците останавливается рост, замедляется фотосинтез и накопление орг. в-в в урожае не происходит. При недостатке воды в почве (почвенная засуха) ее содержание в растении к следующему утру не восстанавливается, так как растению ее негде взять. Уже через сутки в растении обнаруживается некоторый водный дефицит, к-ый может увеличиваться день ото дня и наблюдается до тех пор, пока в почву не поступит вода. Такой дефицит называют остаточным. Он часто приводит растение к повреждению или гибели. При недостатке воды клетки растения могут перейти в состояние плазмолиза. Это явление носит название за-вядания. Завядание бывает временным — при очень сильном полуденном водном дефиците, когда оно продолжается несколько часов и затем проходит. Но при остаточном водном дефиците отмечается длительное завядание, которое продолжается в течение нескольких дней. Степень завядания зависит от величины водного дефицита. У светолюбивых растений завядание происходит при водном дефиците, равном 30 %, а тенелюбивые завядают уже при потере воды в 3 %. Основной причиной этих различий служат особенности анатомического строения тех и других растений. Так, светолюбивые имеют мелкие клетки с толстыми оболочками; у них хорошо развиты механические ткани. Эти особенности позволяют поддерживать расположение в пространстве даже при значительной потере воды. У тенелюбивых растений противоположные черты анатомического строения, поэтому при незначительной потере воды их органы завядают.

17 Передвиж. воды по раст. Концевые двигатели водного тока..
Т. к. вода поглощается в осн. корневой системой, возникает необходимость ее передвижения по растению. Этот процесс составляет т. н. восходящий ток. Следует отметить, что это название отражает характер передвижения и его локализацию в растении. Он проходит по мертвым тканям стебля или черешка — сосудам у покрытосеменных и трахеидам у голосеменных. Однако эта локализация не абсолютна: вода способна перемещаться и по флоэмной системе. Передвижение по сосудам идет с большей скоростью (20 см/ч), чем по трахеидам (только 5 см/ч).
Если принять во внимание всю протяженность пути восходящего тока, то его можно будет разбить на 2 не равных по длине участка: Мертвые гистологические элементы в середине проводящего пути — сосуды или трахеиды. Протяженность значительна, но вода проходит по нему сравнительно легко, так как двигается пассивно по мертвым элементам, не испытывая с их стороны значительного сопротивления. Живые клетки корня и листа, находящиеся в начале и в конце пути передвижения. Этот путь пространственно короток, но преодолевается он с большим трудом, так как клеточные мембраны препятствуют передвижению воды. Этот ток снабжает водой все органы и ткани, приводя их в состояние тургора. Восходящий ток воды захватывает мин. ионы, поглощенные корнем, переносит их и тем самым облегчает распределение (но не поглощение!) по растению.
Концевые двигатели водного тока
Для того чтобы вода двигалась по растению (и не просто двигалась, а поднималась вверх), необходимы затраты энергии, точки приложения которой располагаются по концам тока, вследствие чего они получили название концевых двигателей.
Нижний концевой двигатель, или корневое давление. Его роль проявляется в основном при активном поглощении — нагнетании воды. При участии актомиозиноподобных сократительных белков он не только подает воду в корневую систему, но и проталкивает ее дальше в сосуды корня и вверх по стеблю. Нагнетание воды — активный энергозависимый процесс, который сильнее всего выражен в коре корня. Сила, развиваемая концевым двигателем, невелика, она может обеспечить подъем воды на высоту не более 1 м., т. е. достаточна для травянистых растений и небольших кустарников. Верхний концевой двигатель, или присасывающая сила транспирации. При постоянном испарении воды в листьях растений разбивается сосущая сила, отсасывающая воду от ближайших клеток и передающаяся др. кл., по к-ым передвигается вода, вплоть до сосудов. В сосудах нет цитоплазмы, поэтому нет и осмотического давления, и всасывание жидкости происходит при участии всей величины сосущей силы. Она позволяет поднять воду на несколько метров. Этой силы дост. для обеспечения водой кустарников и небольших деревьев.
Поднятие воды по стволу 
Многие древесные раст. имеют большую протяженность ствола. У таких растений на помощь приходят силы сцепления между молекулами воды, которые очень велики и могут достигать 30 — 35 МПа. Этой силы достаточно для того, чтобы поднять воду на 1 — 2 км, что значительно превышает высоту любого дерева. Силы сцепления молекул воды действуют только при определенных условиях: водные струи в сосудах должны идти непрерывно, без пузырьков воздуха. Если же в них попадает в-х, передвижение воды прерывается. Непрерывность водных струй в сосудах достигается их сильным натяжением и плотным прилеганием к стенкам сосудов. Водные струи оказываются как бы висящими, они удерживаются в подвешенном состоянии сосущей силой трансп. и снизу поддерживаются силой корневого Р. При сильном натяжении водных струй пр-ит натяжение и самих сосудов, при этом у последних наблюдается увелич. длины и уменьшение поперечного сечения (подобно эластичной резине). Это создает предпосылки к смыканию стенок сосудов, что привело бы к их закрыванию и прекращению водного тока. Однако этого не пр-ит, т. к. сосуды имеют внутренние утолщения стенок — кольчатые, спиральные, лестничные, к-ые наподобие каркаса растягивают их и предохр. от смыкания.
Величина его незначительна — всего 20 см воды на 1 см2  площади сосудов. Однако и этого достаточно при условии не очень сильного напряжения атмосферных факторов.

18 Физиологическое значение макроэлементов в жизни растений.
Содержание - от неск. десятков до 0,01%. Сюда входят все органогены (С, N, О, Н), а также элементы, образующие анионы (Si, Р, S) и катионы (К, Na, Mg, Са, Fe).
Из макроэл., образующих анионы, важное физиологическое значений имеют азот, фосфор и сера. Фосфор. Растение поглощает из почвы анион ортофосфорной кислоты РО4. Примерно 80 % фосфора раст. усваивает из мин. фосфатов и 20 % — из орг-их. В поглощении Р очень важную роль играют выделения корневых систем растений — органические кислоты и фермент фосфатаза. Первые способствуют растворению труднорастворимых фосфорсодержащих минералов. Фосфатаза же катализирует отщепление мин. фосфора от орг-их соед. Наиболее высоко содерж. Р в клетках меристемы и в зародышах плодов. В клетке большое количество Р сосредоточено в ядрах, где его содержание составляет 1,3%. Основная физиологическая роль фосфора — участие в энергетических процессах. Переходя в связанную форму, Р принимает участие в образовании макроэргической связи. Отщепление Р означает ее разрыв и освобождение значительного количества энергии. Следовательно, Р участвует в процессе трансформации энергии в кл., присоединяя остаток фосфорной кислоты к аденозиндифосфату (АДФ) с образованием АТФ. Р входит в состав нуклеотидов, н/к и нуклеопротеидов, далее — коферментные системы, принимающие участие в окислительных пр-ах — НАД, ФАД, НАДФ. К ним относятся ацил- и енолфосфаты, оказывающие влияние на дыхание и фотосинтез. Сюда входит также рибулозо-1,5-дифосфат, необходимый для фотосинтеза. Наконец, это фосфорные эфиры сахаров, играющие важную роль при загрузке и разгрузке флоэмы. Р может откладываться в качестве зап. пит. в-ва (фитин и полифосфаты). Т.о., без участия Р не может обходиться ни один из важнейших обменных процессов. Сера поглощается в окисленной форме в виде аниона SО4, но в растении восст-ся до сульфгидрильной группы SH- и в таком виде входит в орг. соед. Раст. содержат до 1,0% серы. Главная физиол. роль серы — образование о/в систем типа цистин - цистеин, в которых одно соединение переходит в другое, восстанавливая или окисляя субстрат. Сера входит в состав многих орг. в-в. Она образует серосодержащие аминокислоты (метионин, цистеин, глутатион) и серосодержащие белки, гликозиды, горькие эфирные масла. Сера входит также в состав важнейших биологически активных соединений — коэнзима А и витаминов (тиамина, биотина, липоевой кислоты). Из других функций серы необходимо отметить ее участие в созданий третичной структуры белка. Кремний обнаружен у всех растений, в некоторых из них его содержится много, особенно в хвощах, злаках и осоках. Кремний пропитывает оболочки клеток и придает им твердость и прочность — в этом, видимо, главное его значение для растений. Из элементов, образующих катионы, важнейшим является Калий. Он поглощается растением в виде иона К+, в той же форме передвигается и остается в растении. Содержание его в растении составляет 1,2 %, что 1000 раз превышает его уровень в почве. К концентрируется в молодых частях растения и выполняет в растении различные регуляторные функции. Калий повышает водоудерживающую способность коллоидов цитоплазмы и способствует их высокой гидратации. При этом он понижает вязкость цитоплазмы и увеличивает проницаемость ее мембран. Он стимулирует активный мембранный транспорт, принимая участие в передвижении воды и ассимилятов. К приводит к открытию устьица на свету и увеличению транспирации. Он регулирует фотосинтез и обр-е углеводов, белков, АТФ. Противоположность калию элемент той же группы — Натрий (поглощается в форме иона Na) — находится в больших кол-ах в почве, конц. его в растении также высока. Однако он не считается необходимым для всех организмов и попадает в них пассивно, по градиенту. Из культурных растений он важен для различных форм свеклы.  Катионы предст. Кальцием и Магнием. Содерж. Са в раст. может быть высоким и достигает 3 %. Он малоподвижен и находится в старых органах. Са, соединяясь с пектиновыми веществами, дает пектаты кальция, которые являются составной частью клеточных оболочек. Избыточный Са часто собирается в вакуолях, откладываясь в виде нераст.солей щавелевой, лимонной и др. к-т. Физиол. роль кальция велика. Он, подобно калию влияет на коллоидно-химические свойства цитоплазмы, но действие его противоположно: он способствует обезвоживанию коллоидов, увеличивает вязкость цитоплазмы и понижает проницаемость ее мембран. Са принимает участие в ростовых процессах, регулируя стадии роста клетки — деление и растяжение. Особенно большое значение он имеет для роста корня. Са в большом кол-ве необходим для бобовых раст., что связано с особенностями их азотного пит. Сод. магния в раст. -  от 0,02 до 3,1 %. Он содержится в зеленых листьях, в узлах кущения у злаков, в зародышах семян. Внутри кл. он локализован большей частью в митохондриях и пластидах. Основная масса магния входит в состав хлорофилла (в ядро) — этим обусловлена его основная физиол. роль. Кроме того, он необходим для обмена веществ: активирует процесс фосфорилирования, приним. участие в регуляции формирования рибосом, синтезе белков и н/к.
Железо поглощается раст. в виде иона Fe3. Среднее содержание железа в раст. составляет 0,02 - 0,08 %. Оно входит в составе кофермента в различные окислительные ферментные системы: цитохромы, цитохромоксидазу, каталазу, пероксидазу, ферредоксин. Входя в ферментные системы, железо катализирует процессы окисления и восстановления. Важное значение железа заключается в том, что оно катализирует образование хлорофилла, который без железа или при его недостатке не образуется. В таком случае развивается болезнь— хлороз, который хар-ся потерей зеленой окраски молодыми листьями.

19 Физиологическое значение микроэлементов в жизни растений.
Присутствуют в тканях в конц. 0,001 — 0,00001 %. К ним относится большое число элементов, среди которых Мn, В, Сu, Zn, Mo, Со и др. Микроэлементы относятся к группе веществ, обладающих различными физиологическими свойствами. Их объединяет и то, что они или входят в различные ферментные системы, или действуют на них, оказывая влияние на обмен веществ и физиол. сост. раст. Марганец необходим всем растениям; накапливается в листьях. Марганец оказывает каталитическое действие на многие ферменты и реакции, в частности на ферментные системы, восстанавливающие НАДФ. Поэтому диапазон его действия очень широк: он регулирует фотосинтез, углеводный и азотный обмен, окислит. процессы, рост.
Молибден поступает в раст. в виде аниона МоО4. Содержится в молодых, растущих органах, большей частью в листьях. Он влияет на многие процессы, например, активирует ферменты цикла Кребса, регулирует поступление кальция в растение, водный и азотный обмен. Молибден принимает участие в деятельности нитратредуктазы, которая является ключевым ферментом в восст. нитратов. В связи с этим он имеет важное значение для бобовых раст., находящихся в симбиозе с клубеньковыми бакт. Он необходим для биосинтеза леггемоглобина — белка-переносчика О2 в клубеньках бобовых. Еще в большей степени бобовые нуждаются в Кобальте, который необходим при фиксации азота атмосферы теми же бакт. Медь содержится в семенах и молодых растущих частях раст. Очень много меди в хлоропластах, где она связана с медьсодержащим белком пластоцианином, принимающим участие в процессе фотосинтеза. Кроме того, в качестве кофактора медь входит в некоторые окислительные ферменты (полифенолоксидазу). Цинк оказывает многостороннее действие на обмен веществ. Он содержится больше в листьях, органах плодоношения и в конусах нарастания. Цинк активирует фермент карбоангидразу, которая катализирует реакцию распада угольной кислоты: Н2СО3 + Н2О + СО2. Высвобождение СО2 имеет значение для ускорения фотосинтеза. Цинк принимает участие также в деятельности ферментов гликолиза, активирует синтез аминокислоты триптофана и из нее — фитогормона ауксина (индолил-3-уксусной кислоты). Бор находится в конусах нарастания и в меристеме, где идет деление клеток. Без бора эти части растения отмирают. Он содержится в цветках, особенно в пыльце и пестике. Главная физиол. роль бора — участие в фенольном обмене. Посредством этого он воздействует на многие физиологические процессы — обмен углеводов, белков, о/в пр-сы. По органам это в-во не передвигается, следовательно, питание растения бором должно осуществляться в течение всей его жизни.

20 Взаимодействие ионов в растении. Уравновешенные растворы.
В клетках растения — в цитоплазме и вакуолях — находится большое число свободных ионов. Это взаимодействие может быть двух типов: 1) противоположным, антагонистическим; 2) направленным в одну сторону, т. е. синергическим. Взаимодействие ионов в общей форме можно наблюдать на примере развития яиц морских ежей. Они прекрасно развиваются в соленой морской воде, содержащей различные ионы, но стоит поместить их в раствор чистого хлористого натрия в такой же концентрации, как и в морской воде, яйца тотчас погибнут, так как им будет недоставать присутствия других ионов. Подобное явление наблюдается при выращивании растений в водной культуре: проростки пшеницы погибают на чистых растворах хлористого кальция или натрия, но прекрасно растут на смеси этих растворов. Особенно часто антагонизм ионов обнаруживается между катионами первой и второй гр. — Na и K, с одной стороны, и Ca и Mg — с др. Это проявляется при сравнении их влияния на некоторые физиол. процессы, на коллоидно-хим. св-ва цитоплазмы. Если K и Na способствуют гидратации цитоплазмы, ее обводнению и разжижению, увеличению проницаемости мембран и снижению вязкости, то действие Ca и Mg противоположно: они дегидратируют, обезвоживают цитоплазму, повышают ее вязкость и снижают проницаемость клеточных мембран. Возможен антагонизм и между анионами. Cинергизм, или одностороннее действие ионов. Известно, например, что совместно внесенные азотные и фосфорные удобрения могут оказывать более эффективное воздействие, чем при раздельном внесении (на хлопчатнике). На картофеле молибден и Mn при низком уровне фосфорного пит. усиливают действие др. др., а при высоких дозах P ведут себя как антагонисты. Т.о., для роста и развития любого живого орг-ма самой благоприятной будет среда, содерж. различные ионы в опред. соотнош. Такая среда наз. уравновешенным р-ом. В природе известно два уравновешенных р-ра — это морская вода и плазма крови жив-х. Они стали таковыми в процессе длительной эволюции и приспособления организмов к среде обитания. Ионный состав этих двух сред очень близок. Для зеленого раст., растущего в почве, уравновешенным раствором должен быть почвенный раствор. В естественных условиях произрастания он практически всегда сбалансирован, так как содержит различные ионы. Однако при внесении высоких доз одних и тех же удобрений и при длительном выносе одних и тех же пит. в-в в условиях монокультуры его баланс может быть изменен. 

21 Физиол. знач. азота. Его формы, поглощаемые раст. Превращение.
Азот составляет 1,5 — 3 % сухой массы раст. Однако физиол. роль его огромна и опред. значением тех макромолекул, в состав которых он входит. Без него невозможно построение аминокислот, белков, н/к, нуклеопротеидов, т. е. соед., сост. протопласт живой клетки. Азот содержит фосфолипиды — составную часть мембран клетки. Он входит в состав соединений группы порфиринов, к-ые лежат в основе хлорофилла, цитохрома и ферментов, в том числе НАД и НАДФ, а также многих витаминов. Азот принимает участие во всех жизненно важных процессах, происход. в раст. В силу этого вопрос об источниках азота и азотного питания растений является очень важным.
Формы азота, используемые высшим растением
В атмосфере имеются громадные запасы молекулярного азота (79,8 %). Но было доказано, что свободный азот воздуха недоступен раст. В почве азот содержится в виде мин. и орг. соед. Минеральный — это производные аммиака; азотной и азотистой к-т. Органический — аминокислоты, амиды, белки, гумусовые кислоты и др. соед. Он минерализуется в почве под действием м/о. Чем богаче почва орг. в-ми (гумусом), тем больше содержится в ней азота. В черноземных почвах его содержится 0,4 — 0,5 %. Мин. формы азота вследствие хорошей растворимости легко вымываются осадками. Орг. азот при разложении легко переходит в газообр. Поэтому почва постоянно теряет связанный азот. Эти формы азота в неодинаковой степени усваиваются раст. Большая роль в исслед. азотного питания раст. принадлежит Д. Н. Прянишникову. В 1945 г. вышла его книга "Азот в жизни растений и земледелии СССР", По данным, приведенным в книге, раст. усваивает след. формы азота: Аммиачный азот. Аммиак очень хорошо усваивается растением, особенно молодым. Для его успешного поглощения необходимы рН 7,0 и большое кол-во Са. Сам аммиак ядовит для раст., поэтому он должен быстро вступить в метаболизм, соединяясь с безазотными в-ми, для чего необходимо высокое содержание углеводов. Нитритный азот представлен азотистой к-ой и ее солями. Значительной роли в питании не имеет в силу низкого содержания в почве. Для раст. ядовит и поэтому восстанавливается до аммиака. Хорошо усваивается. Нитратный азот ядовит для теплокровных жив-ых и человека, так как легко образует канцерогенные нитрозосоединения. Вследствие этого при выращивании кормовых и пищевых культур следует не допускать избытка нитратного азота в почве. Органический азот включает в себя различные соед. гумуса, из которых поглощаются только простейшие аминок-ты, амиды — аспаргин и глутамин, мочевина, но их усвоение идет медленно. Органические вещества, имеющие более крупные молекулы, не усваиваются; некоторые из них (амины) для растения ядовиты.
Превращения поглощенных соединений азота в растении
Большинство орг. азотистых соед. содержат азот в восстановленной форме — аминогруппу —NH2. Поэтому все поглощенные соед. азота должны восст. до аммиака. Первую ступень восст. катализирует фермент нитратредуктаза, а все последующие — нитритредуктаза. Донорами электронов для этого процесса восстановления являются НАД • Н2 или НАДФ • Н2 и восст. ферредоксин. Получившийся аммиак вступает в различные реакции: Первичное аминирование. Аммиак реагирует с кетокислотами, образуя первичные аминокислоты: R—СО—СООН + NH3  R—CHNH2—СООН + НАДФ • Н2 + Н2О + НАДФ. Так могут синтезироваться немногие простейшие аминокислоты из кетокислот: а-кетоглутаровой, ПВК, фумаровой, ЩУК. Они образуются при дыхании — во время гликолиза или цикла Кребса. Переаминирование: Перенос аминогруппы с первичных аминокислот на другие кетокислоты дает все разнообразие аминокислот. При этом получаются более сложные аминокислоты. Процесс идет по следующей схеме: R1—CHNH2—СООН + R2—СО—СООН >> R1— СО—СООН + R2—CHNH2—СООН. Образование амидов. При избытке аммиака и недостатке углеводов он присоед. к аминок-ам, образуя конц. по азоту в-а — амиды. Так обезвреживается аммиак и получается амид аспаргиновой к-ты — аспарагин:
СООН—СН2—CHNH2—СООН + NH3 --- Н2О + CONH2-CH2-CHNH2-COOH.
Амиды возникают на пути синтеза белка при усвоении аммиака из почвы и гидролиза при распаде белков во время прорастания семян. Особенно часто в раст. накапливаются аспаргин и глутамин. Обр-е солей аммония. Аммиак может образ.соли с карбоновыми к-ми: R—СООН + NH3 --- Н2О + R—CO—HN2. Этот путь связ. аммиака наблюд. редко— только у раст. с повышенной кислотностью клет. сока.

22 Биологическая фиксация азота.
Запасы связанного азота очень ограничены и были бы исчерпаны если бы постоянно не пополнялись. В природе существуют бактерии - азотфиксаторы к-ые способны усваивать газообразный азот почвы. Существует два типа таких бактерий: Свободноживущие азотфиксаторы были открыты м/б С. Н. Виноградским в 1893 г. - Clostridium pasteurianum, это облигатный анаэроб. А в 1901г. М. Бейеринк открыл др. вид — Azotobacter chroococcum, аэробная. Эти бакт. — сапрофиты, пит. орг. в-ми почвы. Окисляя их они используют С и Н для построения своего тела, а часть освобожденной при окислении энергии затрачивают на восст. газообр. азота по схеме: С6Н12О6 + N2--- СО2 + NH3. Восст. до аммиака азот используется для построения белков бакт. После отмирания их клеток он остаётся в почве, минерализуется, и может усваиваться раст. Для нормальной деят-ти этих бактерий необходимо обеспечение их орг. в-ми, а также фосфором, кальцием и микроэлементами. Уровень фиксации азота при их участии невелик. Известны цианобактерии (синезеленые водоросли). Например Nostoc, имеют важное практическое значение для с/х (на рисовых полях). Клубеньковые бакт., образуют клубеньки на корнях растений, были открыты на корнях бобовых немецким ученым Гельригелем в 1886 г. Все клубеньковые бактерии относятся одному роду Rhizobium. Симбиоз начинается с внедрения бактерий в корневые волоски. При этом бактерии образуют тяж бактероид, который достигает центральной части корня. Раст. реагирует на внедрение постороннего тела разрастанием паренхимы, так обр-ся клубенек - опухоль. В клубеньке бакт. выраб. белок — леггемоглобин, к-ый является переносчиком О2. Все время бактерия полностью живет за счет растения-хозяина. Но при образовании клубеньков роли меняются: растение-хозяин уже использует азот, накопл. бактериями, и строит из него свои белки. Накопленный ими азот также остается в почве, минерализуется и исп-ся раст. как обычный азот почвы. Уровень фиксации азота у этих бакт. гораздо выше. Бакт. накапливают азота в среднем 200 — 300 кг/га, иногда до 500 — 600 кг/га, поэтому бобовые культуры наз. азотособирателями. Установлено, что азотфиксирующие симбиотрофные бактерии живут на корнях не только бобовых, но и других семейств. 

23 Корневая сист. раст. как орган поглощ. и превращ. в-в. Физиол. особ. 
Корень — один из основных органов растений. Функции корневой системы разнообразны. Она поглощает воду и питательные вещества из субстрата, закрепляет растения в почве, служит вместилищем запасных питательных веществ и органом вегетативного размножения. В корневой системе осуществляются первичные превращения ряда поглощенных веществ, синтез органических соединений, которые затем перемещаются в другие органы растения. Корневой системой выделяются в субстрат некоторые продукты обмена (орг. кислоты, аминокислоты, сахара). Строение первичного корня: на вертикальном его разрезе можно увидеть, что на конце находится корневой чехлик, облегчающий проникновение корня в почву. За ним следует зона деления клеток — меристема. Далее идет зона растяжения клеток, где они вырастают в длину. Затем следует зона дифферекцировки и всасывания, где происходит образование корневых волосков в виде выростов клеток покровной ткани. В зонах растяжения и дифференцировки корень осуществляет в основном всасывающую функцию. Выше всасывание здесь уже незначительное. Корень постепенно приобретает вторичное строение. Его покровные, ткани грубеют, пропитываются лигнином и становятся непроницаемыми. Он выполняет преимущественно функцию проведения воды и пит. в-в. На поперечном горизонтальном срезе строение корня еще более сложно. Прежде всего, его расчленяют на две зоны — первичную кору и центральный цилиндр. Первая зона состоит в свою очередь из трех частей: Ризодерма — однослойная покровная ткань из живых клеток; Мезодерма — состоит из многоклеточного слоя паренхимных округлых клеток; Эндодерма — однослойная ткань, клетки которой имеют частично утолщенше оболочки (с боков и изнутри), что обусловливает их непроницаемость. Осевой цилиндр начинается перициклом — однослойной живой тканью; центр корня состоит из одного сосудисто-волокнистого пучка, в котором участки ксилемы и флоэмы расположены по радиусам, чередуясь между собой. Являясь подземным органом, корень неспособен к фотосинтезу. Корень питается в основном гетеротрофно теми орг. в-ми, которые доставляет ему проводящая система из надземной части раст.  Установлено, что корни не только всасывают воду и поглощают э-ты мин. пит. из почвы, но и способны к превращению в-в, к включению элементов мин. пит. в сложные орг. соед. Корни оказывают влияние на физиологию надземных органов, на синтез хлорофилла, фотосинтез, рост стебля. В свою очередь от потока ассимилятов надземных органов зависят рост корня и формирование корневой системы.

24 Поглощение мин. в-в раст. Транспорт. Метаболич. и неметабол. пог.
Д. А. Сабинин выдвинул теорию обменной адсорбции при поглощении корнями пит. в-в. Катионы и анионы адсорбируются на поверхности клет. оболочки в обмен на ионы Н и СО2, которые образуются при дыхании раст. Т.о., дых.раст. тесно связано с мин. пит. Установлено, что некоторые поглощенные мин. элементы (в основном азот, фосфор, сера) вступают во взаимодействие с веществами клетки корня и передаются в надземные органы в органической форме, в то время как катионы (К+, Са2+, Mg2+, Fe3+) передвигаются в форме ионов. Поступление веществ в корни связано с общим обменом и поступлением в корневую систему пластических веществ и энергии. Имеется ряд одновременно функционирующих механизмов, действующих в зависимости от вн. и внутр. факторов. Это: 1) диффузионно-осмотическая форма — проникновение в-в через полупроницаемую мембрану в силу диффузии и осмоса; 2) активное поглощение, состоит из 2 фаз. Обменная адсорбция ионов на клеточной оболочке — быстрая фаза. Поставщиком обменных ионов и энергии является дыхание. Перенесение адсорбированных ионов через плазмалемму в глубокие слои цитоплазмы — медленная фаза, осуществляемая с помощью переносчиков ионных насосов с затратой энергии; 3) пиноцитоз — активное "заглатывание" цитоплазмой жидкости с частицами веществ. При этом участок плазматической мембраны втягивается во внутренние слои цитоплазмы вместе с крупными органическими молекулами или каплей жидкости, затем в виде пузырьков он переходит внутрь протопласта. У раст. встречается редко.
Транспорт ионов в растении
Поглощение веществ корнями растений — начало процесса. Далее идет передвижение поглощенных корнями веществ — ионов. Из элементов, поступивших в клетки корня, непосредственно включаются в метаболизм азот и фосфор. Далее в надземные органы они передвигаются в виде орг. в-в. Такой тип поглощения называется метаболическим в отличие от неметаболического, когда передвижение веществ идет в ионной форме до места их локализации в надземных органах растения. Таким путем поглощаются катионы — калий, кальций, магний и др. Ионы, поступившие в клетку, равномерно распределяются в ней. В тканях движение ионов пр-ит по симпласту и апопласту, причем преобладает по симпласту. Это продвижение осуществляется до пропускных клеток эндодермы, не все ионы входят в симпласт и далее движутся при действии ионного насоса. Непосредственное участие в передвижении в-в принимает вакуоль, являющаяся запасником избыточных веществ в кл. Из кл. по симпласту поглощ. в-ва поступают в сосуды ксилемы и с током воды движутся до листа. В клетки листа из сосудов ксилемы ионы транспортируются с помощью ионных насосов. Здесь они включаются в определенные органо-мин. соед. или продолжают оставаться в ионной форме. Лишние ионы могут опускаться по флоэме в корень и выделяться в почву.
Метаболическое и неметаболическое поглощение растением
Поглощение микроэлементов корнями может быть пассивным (неметаболическим) и активным (метаболическим). Пассивное поглощение происходит путём диффузии ионов из внеш. р-ра в эндодерму корней. При активном поглощении необходимы затраты энергии метаболических процессов, и оно направлено против химических градиентов. Корневая система растений проявляет большую активность в переводе микроэлементов, связанных с различными компонентами почвы, в подвижное состояние. Наиболее доступны растениям те микроэлементы, которые адсорбированы на глинистых минералах. В поглощении микроэлементов корнями участвует несколько процессов: 1) катионный обмен с корневой системой; 2) перенос внутри клеток хелатообразующими в-ми или др. носителями; 3) действие ризосферы. Особенно важную роль в доступности некоторых микроэлементов могут играть изменения рН окружающей корни среды. Полагают, что стадия восстановления – необходимое условие поглощения железа корнями. С другой стороны, у корней риса обнаружен специфический механизм поглощения Si и Se в форме оксидов.
Способность различных растений поглощать микроэлементы весьма изменчива. Грибы имеют специфическое сродство к некоторым микроэлементам. Грибы могут накапливать Hg, а также Cd, Se, Cu, Zn и другие элементы до высоких конц.

25 Влияние внешних условий на поглощение веществ корнем.
Влажность почвы — необходимое условие жизни растения. Различные растения предъявляют неодинаковые требования к влажности почвы. Однако для оптимального развития большинства из них она должна быть в пределах 60 — 80 % от полной влагоемкости. При такой влажности усиленная транспирация способствует энергичному передвижению поглощенных корнями э-ов пит. Влажность почвы можно регулировать такими приемами, как рыхление, удобрение (орг-е), полив. Концентрация почвенного раствора. Растения усваивают элементы пит. только из очень разбавленных р-в. При ее увеличении поглощение пит. в-в уменьшается и клетки корня выделяют воду в конц. р-р. Аэрация почвы. Приток кислорода к корням увеличивает поглощение растением пит. в-в. Уменьшение конц. О2 ниже 3 % ведет к снижению поглощения примерно в 2 раза. t° среды: низкая t тормозит поглощение. При повыш. t от 0 до 40 °С через каждые 10° интенсивность процесса увеличивается в 2 — 3 раза. Реакция среды (рН). рН играет очень важную роль в поглощении элементов питания. Рожь и овес могут расти на кислых почвах — при рН от 4,0 до 6,5. При подкислении среды резко угнетается деятельность почвенных бактерий, замедляются процессы нитрификации, нарушается почвенная структура, а следовательно, аэрация и водный режим среды. Подкисление уменьшает поступление фосфора и нитратного азота. Подщелачивание почвы затрудняет поступление кальция, магния, железа, марганца, меди. Растения посредством своих корневых выделений (органических кислот) способны сами несколько изменять реакцию среды. Интенсивность освещения. Для большинства растений усвоение пит. веществ тесно коррелирует с интенсивностью освещения. При уменьшении освещения надземной части растения поглощение замедляется, а в темноте падает и даже прекращается. На свету, в процессе фотосинтеза, образуются углеводы, необходимые для дыхания, а дых. явл. необходимым пр-ом для усиления поглощения.

26 Почва как среда пит. раст. Почвенный поглощ. комплекс и пит. раст.
Почва - Это природное образование, сформированное в процессе эволюции земной коры и обладающее плодородием, т. е. способностью почвы удовлетворять потребности растений в элементах питания и воде. 
Состав почвы очень сложен. Она включает в себя большое число крупных и мелких частиц, образованных мин. и орг. в-ми. Почва содержит много живых существ — м/о: бактерий, водорослей, грибов. Многокомпонентность и изменчивость состава почвы обусловливает ее разнообразные свойства. Свойство, имеющее важнейшее значение для питания растений, — поглотительной способности, под которой подразумевается способность почвы поглощать и удерживать растворенные в почвенном растворе вещества. Различают несколько видов поглотительной способности: механическая, физическая, физико-химическая, химическая, биологическая. Самой важной для питания растений является физико-химическая, обусловленная почвенным поглощающим комплексом (ППК). Почвенным поглощающим комплексом называется сумма мин. и орг. коллоидных частиц, обладающих свойством обменной адсорбции, т. е. способностью адсорбировать ионы почвенного раствора в обмен на поглощенные ранее ионы по схеме: ППК]<=> раствор. Величина ППК различных почв неодинакова и зависит от содержания в ней мелких коллоидных частиц. Чем оно выше, тем больше и сам ППК. Величина его может быть очень значительной на тяжелых почвах, богатых органическим веществом (глинистые черноземы), и небольшой на легких бедных почвах (песок и супеси). Т.о., плодородие почвы непоср. связано с величиной ППК. Чем она больше, тем плодороднее почва.
Поглощая вещества, находящиеся в большом количестве в почвенном растворе, ППК регулирует их концентрацию. След-но, ППК регулирует конц. почвенного раствора, что существенно для многих растений. В то же время он предохраняет легкорастворимые питательные вещества от вымывания дождевыми водами.
Физиологическая кислотность и щелочность солей — это изменение реакции среды почвы, проявляющееся при неравномерном поглощении растением катионов и анионов солей. Оно обнаруживается при внесении мин. удобрений, особенно с односторонним действием и в больших количествах. Имеет важное практич. значение. Возможность смещения реакции среды почвы при внесении односторонне действующих удобрений вполне реальна. В агрономической практике это следует учитывать и чередовать внесение удобрений физиологически кислых и щелочных.

27 Микрофлора почвы в питании растений. Микориза.
Важное значение в питании растений имеют микроорганизмы — бактерии, грибы, водоросли. Большинство их, особенно бактерии сосредоточиваются в зоне обитания корней. Здесь они образуют своеобразный живой чехол — ризосферу, где взаимодействуют с раст., являясь своего рода посредниками в их питании. Для себя бактерии поглощают корневые выделения — различные орг. вещества. Они разлагают трудно-растворимые мин. и орг. вещества, превращая их в формы, доступные для растений. Вследстие существования на одной территории эти группы живых существ не могут не соприкасаться и не взаимодействовать. Микориза (грибокорень). Это случай симбиоза гриба и высшего растения. Различают две формы микоризы: экзотрофная, когда гриб оплетает корень только снаружи, не проникая внутрь, и эндотрофная, когда гриб проникает внутрь корня и живет там. На первых этапах гриб ведет себя как настоящий паразит. Но позднее отношения переходят в симбиотрофные. Гриб продолжает поглощать органические вещества растения, а растение в свою очередь использует воду и мин. вещества, поглощенные грибом из почвы. Грибы микоризы обычно приурочены к конкретным видам и не поселяются (или редко поселяются) на других растениях. Некоторые раст. (многие деревья и орхидные) не способны жить без симбиоза с определенным грибом. Так как с семенами заражение грибом не передается, то при пересадке растения в то место, где этот вид ранее не произрастал, необходимо искусственно заражать почву внесением в нее грибницы соответствующего гриба или почвы, на которой данное растение уже произрастало. В противном случае растение может погибнуть.

28 Определение фотосинтеза и его роль в биосфере Земли. (письм.)

29 Лист как орган фотосинтеза. Строение и хим. состав хлоропластов.
Прежде чем рассматривать физиологические особенности фотосинтеза, необходимо остановиться на структурах, которые осуществляют этот процесс. Фотосинтез может проходить во всех зеленых частях растения, содержащих хлорофилл. Но количественно он преобладает в листе, поэтому его считают органом фотосинтеза. Чтобы понять сущность процесса, необходимо знать структуру органа, в данном случае листа. Сверху и снизу — лист покрыт покровной тканью — эпидермисом - ткань, состоящая из одного ряда бесцветных клеток паренхимного типа. С наружной стороны они покрыты кутикулой, которая является продуктом ж/д клеток. Кутикула пронизана мельчайшими порами. Она расположена либо только на верхней стороне (у раст. влажных местооб.), либо на обеих сторонах листа (у раст. сухих местооб.). Кроме кутикулы на поверхности листа могут быть волоски, желёзки. Средняя часть листа — мезофилл. Обычно он состоит из двух тканей. К верхней стороне листа примыкает столбчатая паренхима. Ее клетки содержат много хлоропластов и осуществляют фотосинтез. Губчатая паренхима находится в нижней стороне листа. Хлоропластов в ее кл. мало. В толще мезофилла расположены проводящие пучки. Они состоят из двух типов проводящих тканей: сосудов, расположенных ближе к нижней стороне листа, и флоэмы, прилегающей к верхней стороне. СО2 проникает в лист через устьичные отверстия и по системе межклетников доходит непосредственно до клеток столбчатой паренхимы, куда и диффундирует через мембраны этих клеток. Продукты фотосинтеза преодолевают более сложный путь. Из хлоропластов они выходят в цитоплазму клеток столбчатой паренхимы, далее переходят в губчатую паренхиму по апопласту (большая часть) и по симпласту (меньшая часть). Из губчатой паренхимы они таким же путем переходят в клетки обкладки проводящих пучков, из них — во флоэму, по которой передвигаются в другие органы растения.
Строение и химический состав хлоропластов Фотосинтез осуществляется в хлоропластах. Хлоропласты — округлые или овальные образования, довольно крупных размеров — около 5 мкм. Число их в клетке может быть различным — от 3 до 900, в осн. 10 - 30. Один хлоропласт содержит 2 — 90 млн. молекул хлорофилла, на 1 см2 площади листа. Хлропл. образуются из лейкопластов, митохондрий. Наконец, они возникают путем деления уже имеющихся хлоропластов. Снаружи они покрыты двойной оболочкой — мембраной, внутри находится жидкость — с т р о м а. Наиболее крупные образования хлоропластов — шаровидные граны, соединенные между собой пластинчатыми образованиями — ламеллами. Бывают хлоропласты, которые вообще не содержат гран, а только ламеллы, они называются ламеллярными. Граны состоят из дисков, имеющих мембранное строение тилакоидов. Они расположены друг над другом в виде стопок. На поверхности тилакоидов находятся квантосомы, имеющие вид ворончатых углублений. Они представляют собой морфологические единицы фотосинтеза. Белки — 30 — 45 %, липиды — 20 — 40 %, хлорофиллы — 9 %, каротиноиды — 4,5 %, ДНК - 0,05 - 0,5 %, РНК - 0,5 - 3,5 %, золу — 20 %. Кроме того, в хлоропластах находятся многие витамины и их производные (группы В, D, Е, К) и ряд гидрологических и окислительных ферментов. Сопоставляя приведенные данные, можно заметить, что содержание воды в хлоропластах примерно такое же, как и в цитоплазме. Уровень белков несколько ниже, но зато много липидов, входящих в мембраны гран и тиланоидов. Присутствует ДНК, которая, кроме ядра, есть еще только в митохондриях. Высоко содержание РНК. Все это указывает на способность хлоропластов к автономному синтезу белка. Значительно содержание золы, что связано с концентрацией микроэлементов. Наконец, велико содержание различных физиологически активных веществ — ферментов и витаминов, что обусловливает высокую реакционную способность хлоропластов.

30 Хлорофилл. Свойства. Состояние в раст. Условия оразования.
Хлорофилл не представляет собой индивидуальное вещество, а имеет несколько форм (около десяти). Главными являются две формы — хлорофилл А (C55H7205N4Mg), сине-зеленого цвета, и хлорофилл Б (C55H7o06N4Mg), желто-зеленого цвета. Обе эти формы всегда присутствуют в растении, причем содержание хлорофилла А в листе в 3 раза больше по сравнению с хлорофиллом Б. По химической природе хлорофилл - сложный эфир дикарбоновой орг. кислоты хлорофиллина и двух спиртов — метанола СН3ОН и фитола. Фитол —это высокомолекулярный спирт С20Н39ОН с длинной углеводородной цепью, придающий хлорофиллу гидрофобные свойства, что сказывается на его химических свойствах.
Особый интерес представляет строение центра молекулы хлорофилла, ее парфириновое ядро, так как именно эта часть обусловливает важные свойства, присущие данному пигменту. 
В центре молекулы хлорофилла находится атом магния, который соединен с 4 атомами азота, входящими в свою очередь в 5-членные пиррольные кольца, связанные между собой метановыми мостиками СН. К одному из пиррольных колец через пропноновую кислоту присоединен фитол, а к другому через циклопентановое кольцо — метанол. Самой интересной представляется связь двухвалентного магния, с четырьмя атомами азота. Эти особенности строения и наличие переменных связей обусловливают активацию молекулы при поглощении квантов света и переход электронов на высшие энергетические уровни. Вследствие этого происходит возбуждение хлорофилла, обусловливающее возникновение у него способности к о/в реакциям. Химические свойства. Как всякий сложный эфир, хлорофилл имеет высокую реакционную способность. Его составные часто придают молекуле различные свойства: хлорофиллин — гидрофильные, фитол — гидрофобные, что влечет за собой избирательную растворимость: хлорофилл не-растворим в воде, но растворяется в органических растворителях — спиртах, эфирах, бензоле, ацетоне, хлороформе. Хлорофилл реагирует со щелочами, которые разрывают эфирные связи. При этом образуются соли хлорофиллина. Зеленая окраска вытяжки при этом сохраняется. Хлорофилл реагирует также с кислотами, при низкой концентрации вытесняющими магний и замещающими его на водород. При этом зеленая окраска исчезает, образуется бурое вещество феофитин. Зеленая окраска снова может быть возвращена замещением водорода на металл — цинк или медь, но при этом вещество уже не будет иметь свойств, присущих хлорофиллу. Значит, зеленая окраска пигмента обусловлена металлом, а оптические его свойства — магнием. Оптические свойства. Флуоресценция — испускание поглощенных световых лучей с измененной длиной волны. Зеленая в проходящем свете вытяжка хлорофилла в отраженном свете отсвечивает темным вишнево-красным светом. Это явление хорошо наблюдается в растворах, хлорофилла, но не видно в листе. Флуоресценция происходит вследствие рассеивания света, поглощённого хлорофиллом и не использованного на фотосинтез. Спектр поглощения хлорофилла имеет два максимума: в красной части спектра (650 — 680 нм) и в сине-фиолетовой части (430 — 460 нм). Спектр поглощения хлорофилловой вытяжки изменяется в зависимости от концентрации пигмента. При низкой это два узких пика, положение которых указано выше. При очень высокой концентрации хлорофилл поглощает все лучи спектра, кроме зеленых и крайних красных, граничащих с ИК. В листе хлорофилл поглощает также почти все лучи, кроме указанных выше, что и обусловливает его зеленую окраску. Условия образования хлорофилла. Проростки споровых и голосеменных растений появляются уже зелеными — с хлорофиллом. Покрытосеменные растения в семенах его не имеют, он должен каждый раз образовываться заново. Для этого растениям необходимо действие ряда внутренних и внешних факторов. К первым относится прежде всего генетическая природа образования хлорофилла. При отсутствии такой способности вырастают бесцветные растения — альбиносы. Из внешних экологических факторов для синтеза хлорофилла необходим прежде всего свет. Только после освещения в проростке начинается синтез пигмента. Существенным фактором образования хлорофилла является железо, которое катализирует этот процесс. При недостатке этого элемента (что чаще всего происходит при щелочной реакции среды) вырастают растения с бледно-зелеными верхними листьями. Эта болезнь называется хлорозом. Необходим для синтеза пигмента также азот, сост. основу каждой молекулы хлорофилла.

31 Каротиноиды, хим. природа, свойства, физиологическое значение.
Осенью в листьях обычно проявляются желтые, оранжевые, красные пигменты, которые остаются после разрушения хлорофилла — это каротиноиды. По химической природе они относятся к классу терпеноидов и состоят из непредельных углеводородов. Они делятся на две группы. Одни из них — каротины, содержащие только углерод и водород с формулой С40Н56 (это пигменты оранжевого и красного цвета). Вторая группа — ксантофиллы — пигменты, содержащие кислород имеют желтый цвет. Каротиноиды хорошо растворимы в органических растворителях — хлороформе, бензине, ацетоне, слабо растворяются в спиртах, нерастворимы в воде. Они имеют спектр поглощения с полосами в зеленой и синей его частях. Считают также, что они защищают хлорофилл от фотоокисления.

32 Поглощение и превращение энергии света хлорофиллом.
В основе процесса фотосинтеза лежит превращение энергии света в химическую (энергию химических связей органических веществ). Этот процесс трансформации энергии идет только при участии хлорофилла, который является фотосенсибилизатором. Энергетическим действием обладает только поглощенный свет. Поэтому первой реакцией в процессе фотосинтеза должно быть поглощение света хлорофиллом. При этом молекула хлорофилла возбуждается к переходит на более высшие энергетические уровни (синглэтные) - на первый (S1) при поглощении длинно-волновых или на второй (S2) при поглощении коротковолновых лучей. Синглетные состояния крайне неустойчивы и продолжаются в течение ничтожно малых промежутков времени. При этом поглощенная энергия света вновь выделяется в пространство и рассеивается в виде тепла иди света — происходит явление флуоресценции. Но возбужденный хлорофилл из состояния S1 может переходить также в возбужденное, более высокореакционное состояние — триплетное (T1), которое длится до нескольких секунд. В этом случае поглощённая энергия солнца направляется на фотосинтез: S1 --T1-- фотосинтез. Когда хлорофилл находится в состоянии T1, в нем появляются две ненасыщенные валентности. Это обстоятельство в сочетании с непрочными пи-связями и переменными двойными валентностями создает предпосылки для высокой реакционной способности хлорофилла. При этом обнаруживаются его о/в свойства. Хлорофилл отдает возбужденный электрон, энергия которого используется на восстановление радикала R.

33 Фотосинтетические единицы и фотосистемы.
Ранее мы рассмотрели разделение хлорофиллов на группы в зависимости от состава и строения молекулы. Но даже молекулы хлорофилла, относящиеся к одной разновидности, не все равноценны, они разделяются еще и функционально. Главная масса молекул поглощает кванты света, однако сами они фотосинтез не выполняют. Собранную энергию они передают другим активным молекулам — реакционным центрам. Совокупность молекул-сборщиц и реакционных центров называется фотосинтетической единицей. Ее величина неодинакова у разных растений. У бактерий она включает в себя 25 — 50 молекул, собирающих свет, у высших растений — 250 — 400 молекул на один реакционный центр. Она зависит и от освещенности — уменьшается при сильном освещении и увеличивается при слабом. Существуют различия и в размещении реакционных центров: они могут располагаться по одному и по нескольку вместе. Обслуживающая их фотосинтетическая единица в первом случае называется автономной, во втором — статистической. Фотохимические реакции идут очень быстро, практически моментально. Поглощение же света хлорофиллом происходит медленно. Одна молекула его может одновременно поглотить только один, квант с интервалом в 0,1 — 0,2 с. Для прохождения одного элементарного акта фотосинтеза (восстановления одной молекулы углекислоты) необходимо 16 — 20 квантов энергии. Таким образом, одной молекуле хлорофилла понадобится промежуток времени в 1,5 — 4,0 с. При существовании фотосинтетической единицы все входящие в нее молекулы хлорофилла будут отдавать поглощенную энергию реакционному центру, и фотосинтез в этом случае пойдет непрерывно. Совокупность фотосинтетических единиц с белками — переносчиками электронов носит название фотосистемы. Фотосинтезирующие бактерии имеют одну фотосистему, у высших растений их две. Фотосистемы отличаются набором форм пигментов в реакционных центрах и вследствие этого своей функцией. Существуют две фотосистемы — ФС I и ФС 2. ФС I содержит хлорофилл А (Хл а) с пиком поглощения 680 нм и хлорофилл а.  Она производит циклическое передвижение электронов по электронно-транспортной цепи фотосинтеза и циклическое фотофосфорилирование. ФС II содержит: Хл а Р680 + Хл а Р670 + Хл Ь. Эта фотосистема осуществляет фотолиз воды, нециклическое передвижение электронов и нециклическое фотофосфорилирование. Доказательством существования двух фотосистем служит эффект Эмерсона (или эффект усиления), заключающийся в том, что при освещении двумя лучами монохроматического света фотосинтез будет идти более интенсивно, чем при освещении одним лучом.

34 Циклический и нециклический транспорт электронов.
Поглотив энергию света (hv), хлорофилл переходит в возбужденное состояние Хл* и испускает богатые энергией электроны, которые восстанавливают углерод его двуокиси. Однако это конечный эффект, путь к которому лежит через целый ряд реакций электрон движется через несколько переносчиков-ферментов, понемногу отдавая им свою энергию, т. е. по электронно-транспортной цепи ЭТЦ. Биологический смысл ее заключается в более экономном использовании энергии при постепенной медленной отдаче ее от возбужденного электрона. Известно два пути переноса электронов — циклический и нециклический. Циклический путь — это движение по ЭТЦ, включающей в себя ряд компонентов-переносчиков: Хл + hv -- Хл* + е -- ферредоксин
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Пройдя всю цепь, представленную на схеме, электрон возвращается на хлорофилл уже в спокойном состоянии, не неся в себе энергии. Одновременно с движением электронов происходит про¬цесс фотосинтетического фосфори-лирования, т. е. образования макроэргических связей АТФ за счет поглощен¬ной энергии света. Исходным веществом является аденозиндифос- фат (АДФ). Так как электрон движется по кругу, то и фосфорилирование называется циклическим. Оно осуществ¬ляется фотосистемой I, которая найдена у всех без исклю¬чения фотосинтезирующих организмов, поэтому считается примитивным, возникшим на ранней стадии развития фотосинте¬зирующих организмов. Нециклический транспорт электронов включает в себя фотолиз воды и нециклическое фотофосфорилирование. Фотолизом воды называется ее разложение под действием поглощен¬ной хлорофиллом энергии света. При этом образуется недеятельный молекулярный кислород, который выходит в атмосферу (кислород фотосинтеза), и активный атомарный водород, который через цепь переносчиков восстанавливает НАДФ: НАДФ + 2Н--НАДФ • Н2. Одновременно с процессом фотолиза воды идет фотосинтетическое фосфорилирование: АДФ+ Н2О +НАДФ+ Н3РО4 --- АТФ + НАДФ Н2-О2. Этот процесс, носящий название нециклического фотофосфорилирования, является более сложным, чем первый. В результате образуется уже несколько продуктов — АТФ, НАДФ • Н2 и О2. Он проходит только при участии двух фотоси¬стем, причем важную роль в этом процессе играют хлорофилл Б и каротиноиды. Процесс не обнаружен у примитивных фотосинтезирующих организмов (бактерий), поэтому считают, что он возник на более поздней стадии эволюции, чем циклическое фотофосфорилирование. Таким образом, у растений существует процесс фотосинтетического фосфорилирования, который представляет собой непосредственное преобразование энергии света в химическую — в энергию макроэргических связей. 

35 Фотосинтетич. фосфорилир. Хемиосмотическая теория Митчелла.
Одновременно с процессом фотолиза воды идет фотосинтетическое фосфо-рилирование: АДФ+ Н2О +НАДФ+ Н3РО4 -- АТФ + НАДФ Н2-О2. Этот процесс, носящий название нециклического фотофосфорилирования, является более сложным, чем первый. В результате образуется уже несколько продуктов — АТФ, НАДФ • Н2 и О2. Он проходит только при участии двух фотосистем, причем важную роль в этом процессе играют хлорофилл Ъ и каротиноиды. Процесс не обнаружен у примитивных фотосин- тезирующих организмов (бактерий), поэтому считают, что он возник на более поздней стадии эволюции, чем циклическое фотофосфорилирование.
Таким образом, у растений существует процесс фотосинтетического фосфо-рилирования, который представляет собой непосредственное пре-образование энергии света в химическую — в энергию макроэргических связей. ХЕМИОСМОТИЧЕСКАЯ ТЕОРИЯ учение о механизме преобразования энергии в биол. мембранах при синтезе АТФ. Разработана П. Митчеллом в 1961г. Согласно исходным представлениям Митчелла, запасание энергии в АТФ происходит вследствие предварит, накопления зарядов на стенках мембраны, создания мембранного потенциала и разности концентраций протонов. Разность электрохимич. потенциалов ионов водорода на сопрягающих мембранах возникает за счёт энергии, выделяемой при деятельности цепи окислит-восстановит, ферментов, или за счёт поглощённых квантов света. Трансмембранные электрохимич. потенциалы ионов могут служить источником энергии не только для синтеза АТФ, но и для транспорта веществ, движения бактериальных клеток и др. энергозависимых процессов.

36 Фиксация углерода при фотосинтезе. Цикл Кальвина.
Единственным источником всех органических веществ, получающихся в процессе фотосинтеза, является углекислый газ СО2, который вступает в реакцию с водой. На самом деле должно пройти большое число реакций, прежде чем образуется, органическое вещество. Следовательно, фотосинтез представляет собой многоступенчатый процесс, который к тому же с трудом поддается исследованию. Сложность заключается в том, что первичные продукты фотосинтеза неустойчивы и подвержены быстрому превращению. Раскрытие химизма фотосинтеза стало возможным только тогда, когда были разработаны очень точные методы биохимического анализа, особенно хроматография и радиоизотопный метод с использованием изотопа углерода Г4С, который в виде двуокиси углерода вводится в растение. Первым продуктом, который удалось зафиксировать при очень коротких световых экспозициях, было трехуглеродное соединение — фосфоглицериновая кислота (ФГК) СООН—СНОН—СН20(Р). Вследствие этого данный путь фотосинтеза, считающийся в настоящее время основным, носит название Сз-пути, или ц. Кальвина. Условно его можно разделить на две половины: связывание и восстановление углерода и регенерация акцептора СО2. Цикл открытый: в него поступает двуокись углерода и удаляются углеводы — продукты фотосинтеза. Рассмотрим подробно только одну половину цикла, представляющую собой собственно фотосинтез. Вторая его половина — регенерация — включает в себя рад чисто биохимических реакций, не связанных с поглощнием света не хлорофиллом.
Цикл начинается с реакции карбоксилирования. Акцептор двуокиси углерода пятичленный фосфорилированный углерод рибулозо-1,5-дифосфат (Р-1,5-ДФ) при участии фермента рибулозодифосфаткарбоксилазы присоединяет молекулу СО2. Образуется шестиуглеродное соединение, очень быстро распадающееся на 2 молекулы фосфоглицериновой кислоты, которая и улавливается как первый продукт фотосинтеза: Р-1,5-ДФ + СО2 2ФГК. Далее происходит фосфорилирование фосфоглицериновой кислоты, т. е. при-соединение к ней еще одной молекулы фосфорной кислоты: ФГК1 — ДЗ-ФГК, АТФ ^ АДФ в результате чего образуется 1,3-фосфоглицериновая кислота (1,3-ФГК). Эта реакция сопряжена, с переходом АТФ в АДФ и идет за счет распада макроэргической связи АТФ. Затем происходит восстановление и дефосфорилирование 1,3-фосфоглнцериновой кислоты. При этом восстанавливается углерод карбоксильной группы в альдегидную: Первичным восстановителем является водород, образующийся при фотолизе воды. Существует сопряженный ряд реакций: фотолиз воды: Н20 ^—+ 2Н + 02t, восстановление НАДФ: НАДФ + 2Н НАДФ • Н2 и, наконец, восстановление 1,3-ФГК в фосфоглицериновый альдегид (ФГА): 1,3-ФГК + НАДФ • Н2 ФГА + НАДФ + Н3РО4. Эта реакция служит основой фотосинтеза, ибо именно здесь используется поглощенная хлорофиллом энергия света. Далее при участии специальных ферментов происходит ряд биохимических реакций, не требующих затраты энергии. Часть фосфоглицеринового альдегида изомеризуется в фосфодиоксиацетон (ФДА), или диоксиацетонфосфат: ФГА ФДА. Оба эти вещества соединяются, образуя первое шестичленное соединение углеводного типа фруктозо-1,б-дифосфат (Ф-1,6-ДФ): ФГА + ФДА ф-1,6-Дф. От него отщепляется фосфорная кислота с образованием фруктозо-6-фосфата (Ф-6-Ф): Ф-1,6-ДФ Н3РО4 + Ф-б-Ф. На этом заканчиваются реакции собственно фотосинтеза — первая часть цикла. Далее превращение фруктозо-б-фосфата идет различными путями. Часть его молекул теряет фосфорную кисло¬ту, превращаясь в различные углеводы — продукты фотосинте¬за — и выходит из цикла: Ф-б-Ф Н3РО4 + углеводы. Другая часть молекул претерпевает дальнейшие превращения и регене-рирует в рибулозо-1,5-дифосфат. Цикл начинается снова. Если фотосинтез идет интенсивно, в хлоропластах образуется первичный крахмал, который накапливается в них днем, а ночью гидролизуется и оттекает из листа. Если же фотосинтез идет не очень интенсивно, в хлоропластах образуются только триозы — фосфоглицериновая кислота, фосфоглицериновый альдегид и фосфодиоксиацетон. Они выходят из хлоропластов в цитоплазму, где претерпевают дальнейшие превращения до Сахаров.

37 С4-путь фотос. (цикл Хетча-Слэка). С3 и С4-раст., особ-ти их метаб.
Цикл Кальвина (или Сз-путь) не является единственным путем фотосинтеза. Существует еще несколько других, которые не распространены так широко, но известны для некоторых групп растений. Не вдаваясь в подробное изучение всех циклов, рассмотрим в качестве примера еще один путь — С4, названный так потому, что в этом процессе первыми продуктами образуются четырехуглеродные соединения. Цикл также состоит из нескольких реакций, но он короче, чем Сз-путь. Первая реакция этого цикла — фосфорилирование ПВК за счет АТФ и превращение ее в фосфоенолпируват (ФЕП): ПВК ФЕП АТФ ^ АДФ. Далее происходит одновременно две реакции: карбоксилирование фосфоенолпировиноградной кислоты (присоединение двуокиси углерода), и ее дефосфорилирование — отщепление фосфорной кислоты. При этом образуется четырехчленное углеродное соединение —ЩУК: ФЕП + С02 ЩУК + Н3РО4. Это — первое четырехуглеродное соединение, продукт С^-пути фотосинтеза. Далее оно может реагировать различным образом: восстанавливаться с образованием яблочной оксикислоты (ЯК), или малата: ЩУК + 2Н ЯК, либо аминироваться с образованием аспарагиновой аминокислоты (ААК): ЩУК + NH3 - ААК. Т.о., при фотосинтезе по С4-пути непосредственно могут образоваться карбоновые кислоты и аминокислоты. Однако этот путь может быть связан с Сз-путем. При этом яблочная кислота может вновь декарбоксилироваться, т. е. отщеплять углекислоту, а образующееся трехчленное углеродное соединение вступает в цикл Кальвина, который проходит уже не в столбчатой паренхиме, а в клетках обкладки проводящих пучков. В таком случае фотосинтез более активно идет при закрытых устьицах, так как углекислый газ запасается (образуется) в листе при более благоприятных условиях и пониженной транспирации.
Доказательством более позднего появления этого пути считают наличие видов С3- и С4-фотосинтеза в одних таксонах. С4-растения имеют физиологические преимущества, которые проявляются в условиях засухи, повышенной температуры, засоления почвы, сильного освещения, т. е. при условиях, характерных для более южных стран. У них меньше транспирационный коэффициент, следовательно, они тратят меньше воды на образование сухого вещества. Также меньше у них потребность в азоте. У этих растений отсутствует фотодыхание и наблюдается более высокая продуктивность фотосинтеза при повышенной температуре. В настоящее время С^фотосинтез обнаружен у 943 видов растений, которые относятся к 18 семействам. Эти растения отличаются и анатомически: паренхима сосудисто-волокнистых пучков у них содержит хлоропласты, чего не имеют Сз-растения. Во флоре территории СНГ найдено 130 видов таких растений, из них 60 видов относятся к сем. Маревых, 34 вида — к сем. Злаковых. В числе их есть культурные сельскохозяйственные виды: просо, сорго, кукуруза, чумиза, сахарный тростник. В то же время среди С4-растений много злостных сорняков: пырей ползучий, марь белая, просо куриное, щетинник, щирица, речной гиацинт и другие виды.

38 САМ-метаболизм. Экологические особенности САМ-растений.
Существует еще одна группа растений, имеющая особенности в осуществлении первичной фиксации С02. Это суккуленты, в частности кактусы и растения семейства Толстянковые (Crassulaceae). Поэтому этот тип фотосинтеза получил название Crassulaceae acid metabolism или САМ-метаболизм (САМ-путь). При функционировании САМ-пути устьица растений закрыты днем, когда интенсивность транспирации максимальна, и открыты ночью, когда потери воды минимальны. Это предохраняет растения от излишней потери воды, повышает их устойчивость к засухе. Химизм фиксации С02 при САМ-пути сходен с С4-путем, однако если у С4-растений фотосинтез разделен в пространстве, то при САМ-пути — во времени. У САМ-растений фиксация С02 происходит в ночное время, когда устьица открыты. С02 поступает в клетки листа и в цитоплазме при участии ФЕП-карбоксилазы присоединяется к фосфоенолпировиноградной кислоте (ФЕП) с образованием органических кислот (ЩУК). ЩУК восстанавливается до яблочной кислоты, которая накапливается в вакуолях клеток листа. Реакция идет при участии фермента малатдегидрогеназы (малик-фермент). Днем на свету, когда устьица закрыты, яблочная кислота транспортируется из вакуолей в цитоплазму, где происходит декарбоксилирование ЩУК с образованием С02 и пировиноградной кислоты. С02 передвигается в хлоропласта и с помощью РБФ-карбоксилазы, оксигеназы вступает в цикл Кальвина. Таким образом, в клетках этих растений содержится как ФЕП-карбоксилаза, так и РБФ-карбоксилаза, оксигеназа. Синтезируемые в дневные часы в цикле Кальвина углеводы используются как источники метаболитов (например, ФЕП), необходимых для повторения цикла. Осуществление фотосинтеза по такому пути позволяет растениям максимально экономить воду и поддерживать процесс фотосинтеза в условиях острого водного дефицита. Однако САМ-путь не может обеспечить высокой продуктивности растений, поэтому данные растения медленно растут и не могут конкурировать с С3- и С4-растениями при менее экстремальных условиях. Возможна смена путей фиксации С02. При достаточном количестве воды растения с САМ-метаболизмом могут переходить на С3-путь. Так, показана способность Mesembryanthemum crystallinum L. (хрустальная травка) менять направленность метаболических процессов, переходя с С3-пути фотосинтеза на САМ в условиях действия различных стрессоров: водного, солевого, температурного. В научной литературе имеются указания о наличии и других путей связывания С02. Однако они еще недостаточно изучены. Важно также подчеркнуть, что на всех этапах фотосинтетического цикла промежуточные продукты могут претерпевать различные превращения в зависимости от условий среды. Именно это является основой для образования разнообразных продуктов фотосинтеза.



39 Фотодыхание и его значение. Роль компартментов кл. в фотодых.
Несмотря на то, что кислород является одним из продуктов процесса фотосинтеза, в условиях полного анаэробиоза процесс фотосинтеза останавливается. Можно полагать, что влияние анаэробиоза косвенное, связано с торможением процесса дыхания и накоплением продуктов неполного окисления, в частности органических кислот, в связи с чем резко снижается значение рН. Это предположение подтверждается тем, что вредное влияние анаэробиоза сказывается более резко в кислой среде. Повышение концентрации кислорода (до 25%) также тормозит фотосинтез (эффект Варбурга). Тормозящее влияние высоких концентраций кислорода на фотосинтез проявляется особенно резко при повышенной интенсивности света. Эти наблюдения заставили обратить внимание на особенности процесса дыхания в присутствии света. В осуществлении этого процесса принимают участие не только хлоропласты и митохондрии, но и особые органеллы — пероксисомы. РБФ-карбоксилаза/оксигеназа может присоединить к РБФ не только С02, но и 02. При естественной концентрации газов в атмосфере доля фотодыхания составляет 25—30%, поскольку способность связывать С02 у фермента выше по сравнению с кислородом. При уменьшении концентрации С02 и увеличении 02 доля фотодыхания возрастает. При отсутствии С02 фотодыхание превышает фотосинтез. Химизм этого процесса отличен от обычного темнового дыхания. В результате присоединения кислорода РБФ распадается на одну молекулу ФГК и одну молекулу фосфогликолевой кислоты (фосфогликолат). Фосфогликолевая кислота путем дефосфорилирования превращается в гликолевую кислоту (гликолат). Образование гликолевой кислоты происходит в хлоропластах, однако она там не накапливается, а транспортируется в пероксисомы. В пероксисомах происходит превращение гликолевой кислоты в глиоксилевую кислоту (глиоксилат). Образующаяся при этом перекись водорода расщепляется содержащейся в пероксисомах каталазой. Глиоксилевая кислота, в свою очередь, подвергается аминированию с образованием аминокислоты глицина. Глицин поступает в третий тип органелл — митохондрии, где 2 молекулы глицина образуют молекулу аминокислоты — серина и при этом выделяется С02. Не всегда гликолатный путь завершается в митохондриях. В некоторых случаях может замыкаться цикл. При этом серии поступает в пероксисому, где дезаминируется (отщепляется аминогруппа) с образованием гидроксипировиноградной кислоты (гидроксипируват). Гидроксипируват восстанавливается до глицерата, который в хлоропластах фосфорилируется с образованием 3-ФГК. Фосфоглицериновая кислота включается в цикл Кальвина. Важно заметить, что при фотодыхании накопления энергии в АТФ не происходит. Выделение С02 при фотодыхании С3-растений может достигать 50% от всего С02, усвоенного в процессе фотосинтеза. Это особенно проявляется в условиях повышенного содержания 02, так как 02 и С02 конкурируют за присое­динение к РБФ. В связи с этим уменьшение интенсивности фотодыхания должно привести к повышению продуктивности растений. Так, мутантные формы табака, не обладающие способностью к образованию гликолевой кислоты, отличаются повышенным накоплением сухой массы. Имеются данные, что некоторое уменьшение содержания кислорода в атмосфере сказывается благоприятно на темпах накопления сухого вещества проростками. У кукурузы и других растений, осуществляющих фотосинтез по С4-пути, потери на фотодыхание минимальны. Не исключено, что такой тип обмена способствует большей продуктивности этих растений. Вместе с тем нельзя исключить, что процесс фотодыхания имеет определенное биологическое значение, в частности он способствует образованию аминокислот. В настоящее время роль фотодыхания активно обсуждается. Существует мнение, что осуществление фотодыхания позволяет предотвратить деструкцию фотосинтетического аппарата, которая может происходить в отсутствие углекислого газа при невостребованности продуктов световой фазы. Реакции превращения гликолата позволяют обойти реакцию карбоксилирования в цикле Кальвина, при этом цикл может функционировать без поглощения С02. Кроме того, фо­тодыхание усиливается, когда образуется много углеводных продуктов фотосинтеза, а их экспорт из листа к потребляющим органам затруднен. В этих условиях образуются аминокислоты, которые расходуются на "синтетические процессы. Существует и такое мнение, что фотодыхание является формой приспособления растений к современному содержанию СО2 и О2 в атмосфере. Дело в том, что концентрация 02 превышает потребности растений для обеспечения темнового дыхания. Поэтому использование кислорода в процессе фотодыхания защищает растения от тормозящего влияния О2 на физиол. процессы клетки и целостность органелл.

40 Первичные продукты фотосинтеза, изменчивость их состава.
В течение долгого времени — с начала изучения фотосинтеза и до последних десятилетий — было распространено мнение, что при фотосинтезе образуются только углеводы — сахара. Этому способствовали первоначальные гипотезы о химизме фотосинтеза, утверждающие, что первичным продуктом этого процесса является группа СН2О, которая, полимеризуясь, превращается в гексозы: 6 СН20 С6Н12О6.
Однако еще в 1894 г. профессор Томского университета В. В. Сапожников установил множественность продуктов этого процесса. В настоящее время это положение стало непреложной истиной» что подтверждается сравнением С3- и С4-путей фотосинтеза. Как различий пути фотосинтеза, так разнообразны и получаемые в результате его прохождения продукты. Первичными могут быть сахара (моносахариды и .сахароза), карбоновые кисло ты, аминокислоты. При их полимеризации образуются сложные полисахариды, белки, липиды. Важным и интересным является то обстоятельство, что состав продуктов фотосинтеза непостоянен, он изменяется в зависимости от различных внутренних и внешних факторов. Из внутренних факторов важное значение имеет фаза онтогенеза. В первые этапы жизни растения образуют больше аминокислот и белков, а в поздние периоды — больше углеводов. Это совершенно понятно при сопоставлении интенсивности фотосинтеза с актив-ностью ростовых процессов. Молодое растение интенсивно растет, образует новые клетки, живое вещество цитоплазмы, для чего нужны белки. Стареющие растения растут слабо, потребность в белках у них меньше, но они откладывают много веществ в качестве запасных, среди которых преобладают углеводы. Из внешних экологических факторов сильное действие оказывают условия освещения. При интенсивном освещении образуется больше углеводов, при слабом — органических кислот. Синтезу углеводов благоприятствует также преобладание красных лучей, а аминокислот — синих. При некоторой сухости почвы и воздуха и повышенной температуре усиливается синтез Сахаров, при сильном увлажнении и прохладной погоде накапливается больше полисахаридов (крахмал, пектин) и карбоновых кислот. Эти данные дают возможность понять причины разнокачественности плодов в разные годы: в сухое жаркое лето' они будут более сладкими, а в прохладное влажное — более кислыми с высоким содержанием пектинов.
Вопрос об изменчивости продуктов фотосинтеза имеет не только теоретический интерес, но и практическую значимость. Он указывает на возможности регуляции качества продукции растениеводства. Зная эти закономерности, агроном может так регулировать условия произрастания растений, чтобы они накапливали максимальное количество тех веществ, ради которых их выращивают.

41 Зависимость фотосинтеза от физиологических особенностей раст.
На процесс фотосинтеза оказывают влияние как внутренние, так и внешние условия. Поэтому в каждом конкретном случае этот процесс представляет собой результат взаимодействия этих факторов.
Из внутренних факторов имеют значение прежде всего генетические особенности растения — видовые и сортовые. Сравнивая интенсивность фотосинтеза у различных видов растений, легко установить, что она неодинакова. Так, у быстро растущих комнатных растений пеларгонии или традесканции она гораздо выше, чем у кактуса. Для культурных растений важное значение имеют сортовые особенности. Обычно у ранних сортов более интенсивный фотосинтез, чем у поздних, хотя продуктивность первых часто бывает ниже. Причина этого явления, которое на первый взгляд кажется парадоксом, заключается в более продолжительном периоде вегетации у поздних сортов, в течение которого они накапливают больший урожай.
На интенсивность фотосинтеза влияют также возрастные изменения листа и целого растения. Если взять отдельный лист, то фотосинтез в нем будет активизироваться до момента его полного вырастания, оставаться на этом уровне некоторое время постоянным, затем по мере старения листа медленно снижаться. При наблюдении за целым растением можно отметить аналогичную закономерность: повышение интенсивности до фазы бутонизации, сохранение ее на высоком уровне во время бутонизации — цветения и медленное понижение до отмирания, растения или сбрасывания листьев на зиму. Интенсивность фотосинтеза зависит от скорости оттока ассимилятов из листа. A. JI. Курсанов доказал, что его нарушение резко тормозит фотосинтез. Причину этого явления он объясняет тем, что продукты фотосинтеза, переполняя лист, блокируют ферменты, осуществляющие этот процесс. Усиление роста также вызывает повышение скорости оттока ассимилятов и активацию фотосинтеза. Таким образом, фотосинтез в растении идет нормально только при ненарушенных донорно-акцепторных связях. При этом орган, потребляющий ассимиляты (цветки или плоды), выступает как акцептор, а орган, производящий их (лист), — как донор.

42 Свет и фотосинтез. Суточный ход фотосинтеза.
Свет — необходимое условие для протекания фотосинтеза. Он является источником энергии для этого процесса. Интенсивность фотосинтеза по мере увеличения освещенности возрастает, но не пропорциональна сначала изменение идет быстро, затем замедляется, наконец, останавливается и на дальнейшее увеличение освещенности положительно не реагирует; воз-можно даже его подавление при очень сильном освещении вследствие раз-рушения хлорофилла (точка светового насыщения). Для разных растений характерно различное отношение к свету. По этому признаку В. Н. Любименко разделял растения на три группы: светолюбивые, тенелюбивые и теневыносливые.
Светолюбивые могут нормально развиваться при освещении не ниже 1/2 полного дневного освещении (лиственница, береза). Тенелюбивые растения произрастают в затененных местах. К ним относятся лесные травы (кислица, майник, недотрога, вороний глаз). Теневыносливые растения приспособлены к широкому диапазону световых условий — от сильного затенения до полного солнечного света. Растения этих групп имеют ряд морфологических, анатомических и физиологических различий. Морфологические различия заключаются в более крупной и цельной листовой пластинке с длинным черешком и вы-соком стебле у тенелюбивых растений; светолюбивые растения имеют противоположные признаки. Анатомические различия: толстый лист, сильно развитая палисадная паренхима, мелкие клетки эпидермиса с большим числом мелких устьиц у светолюбивых растений; противоположные черты строения имеют тенелюбивые растения. Самые существенные — физиол. различия: большее число мелких хлоропластов при пониженном содержании хлорофилла и более высокое содержание хлорофилла а у светолюбивых растений при противоположных признаках у тенелюбивых. Однако определяющим признаком является положение компенсационной точки на световой кривой, т. е. такого уровня освещенности, когда количество углекислого газа, поглощенного при фотосинтезе, становится равным его количеству, выделенному при дыхании (СО2погл. - С02выдел.). Это означает, что в растении не происходит ни прибавления, ни убавления органического вещества. У светолюбивых растений эта точка находится на более высоком уровне освещенности, чем у тенелюбивых. Это объясняется тем, что у растений первой группы обмен веществ идет более активно, у них интенсивное дыхание, на что требуется больше органического вещества. У тенелюбивых растений обмен находится на сравнительно низком уровне, дыхание идет менее интенсивно, поэтому органического вещества на этот процесс необходимо меньше. Следовательно, компенсационная точка у них может быть достигнута при меньшей освещенности и более слабом фотосинтезе. Кроме интенсивности света для фотосинтеза имеет значение его спек-тральный состав. Еще К. А. Тимирязевым было экспериментально доказано, что максимум фотосинтеза наблюдается в красных лучах солнечного спектра, которые наиболее сильно поглощаются хлорофиллом и несут максимальное количество энергии, необходимой для фотосинтеза. Квантовая теория света подтвердила эти данные. Действительно, красные лучи, несущие большее число мелких квантов, наиболее эффективны для фотосинтеза. В естественных условиях произрастания качественный состав света не обнаруживает больших колебаний, он почти постоянен на всем земном шаре. Поэтому растения открытых местообитаний (светолюбивые) не испытывают недостатка в красных лучах. Однако под покровом других растений для тенелюбивых и теневыносливых благоприятно действующих красных лучей может быть недостаточно. В этих условиях растения приспосабливаются к более полному использованию синих лучей: у них образуется больше хлорофилла Ь. При выращивании раст. в теплицах в зимний и осенний период часто наблюдается недостаток света, который лимитирует фотосинтез, поэтому прибегают к доп. освещению, добиваясь повышения его интенсивности. Особенно требовательны к свету томат, фасоль и огурец; для лука на перо достаточно. Источники света, используемые для выращивания растений в условиях искусственного освещения (светокультуры), должны обладать широкой областью излучения, но не содержать губительных коротковолновых лучей. Этим требованиям отвечают во многом люминесцентные лампы дневного света, дающие свет, близкий по спектральному составу к естественному. Лампы накаливания менее пригодны для этих целей, поскольку излучают много красных и инфракрасных лучей, вызывающих перегрев растений.
Суточный ход фотосинтеза
На фотосинтез оказывают действие многие экологические факторы, причем влияние каждого из них неоднозначно. Соотношение их изменчиво и подвергается колебаниям в течение дня, что определяет интенсивность фотосинтеза. Эти изменения можно представить только в сильно схематизированном виде и таким образом выделить несколько типов дневного хода фотосинтеза. В нежаркий ясный день при достаточной обеспеченности водой и малой напряженности метеорологических факторов интенсивность фотосинтеза коррелирует с интенсивностью освещения. Фотосинтез начинается с восходом солнца, достигает максимума ъ полдень, снижается к вечеру и прекращается с заходом солнца. В тех же условиях, но при некотором напряжении атмосферных факторов (повышенная температура) максимум фотосинтеза перемещается на более ранние предполуденные часы, после чего до самого конца дня следует медленное его понижение. В ясный день при сильном напряжении атмосферных факторов (жарко и сухо) наблюдается депрессия фотосинтеза при максимуме освещения. В полдень у растений наступает полуденный водный дефицит, устьица закрываются, прекращается поступление углекислого газа в клетки листа. Кривая дневного хода принимает двухвершинный характер. Снижение содержания воды в листе нарушает донорно-акцепторные связи и затормаживает отток ассимилятов, что также неблагоприятно влияет на фотосинтез. Таким образом, в самые светлые часы дня (в полдень) растения "простаивают", т. е. не образуют органическое вещество. При неправильном ходе метеорологических факторов, когда ясная погода сменяется облаками и дождем, кривая хода фотосинтеза имеет также колеблющийся ход, повторяя перепады метеорологических условий. Считается, что в благоприятные для фотосинтеза дни он идет плавно. Они обусловлены фотодыханием, т. е. выбросами углекислоты, которые периодически происходят при переполнении листа продуктами ассимиляции. В том случае, когда фотосинтез идет слишком интенсивно и транспорт не справляется с перемещением ассимилятов, процесс временно прекращается и заменяется обратным — выбросом углерода. Оказывается, для растения легче остановить процесс и повернуть его временно вспять, чем переводить на постоянный более низкий уровень. Растения с С^путем фотосинтеза не имеют фотодыхания и не выбрасывают углекислоту, что можно считать одной из причин интенсивного фотосинтеза и более высокой продуктивности. 
В естественных условиях происходит сложное взаимодействие всех внешних и внутренних факторов. При умеренной дневной температуре и достаточной влажности дневной ход фотосинтеза примерно соответствует изменению интенсивности солнечной инсоляции. Фотосинтез, начинаясь утром с восходом солнца, достигает максимума в полуденные часы, постепенно снижается к вечеру и прекращается с заходом солнца. При повышенной температуре и уменьшении влажности максимум фотосинтеза сдвигается на ранние часы. При еще большей напряженности метеорологических факторов кривая дневного хода фотосинтеза принимает двухвершинный характер. В этом случае в полуденные часы фотосинтез резко снижается. В засушливых районах (Ср. Азия) в полуденные часы возможно даже превышение интенсивности дыхания над интенсивностью фотосинтеза. Снижение содержания воды в листьях и высокая температура задерживают отток ассимилятов, что, в свою очередь, вызывает депрессию фотосинтеза. В этих условиях выделение С02 превышает его использование в процессе фотосинтеза. 

43 Влияние t°,  газового состава, оводненности листьев, мин. пит.
Фотосинтез включает в себя световые и темновые ферментативные реакции, поэтому процесс подчиняется температурному влиянию. Эта зависимость выражается одновершинной (так называемой биологической) кривой с тремя кардинальными точками: минимумом, когда процесс начинается, оптимумом, коща он идет наиболее интенсивно, и максимумом — верхней точкой, коща он заканчивается. Среднее положение этих точек лежит в интервалах 0 — 5 °С, 25 — 30 °С, 40 — 50 °С соответственно. Однако у различных групп растений эти кардинальные точки на температурной шкале смещены у северных растений влево, а у южных вправо. Так, хвойные растения начинают фотосинтез в интервале от -15 до +0,5 °С. У растений Арктики и высокогорий минимальная точка приходится на 0 °С, а оптимум лежит в интервале от 8 до 15 °С. У тропических растений минимальная точка 4 — 8 °С, оптимальная — около 40 °С, а максимум выше 50 °С. При рассмотрении влияния температуры на фотосинтез следует иметь в виду, что ассимилирующий орган на солнце может быть нагрет выше температуры воздуха на 10 — 15 °С. Поэтому даже при температуре воздуха, не выходящей за пределы оптимальной, он может быть перегрет, что вызовет подавление фотосинтеза. От этого растение предохраняет себя усилением транспирации, которая снижает температуру листа.
Содержание СО2 в воздухе. Двуокись углерода — единственный материальный субстрат фотосинтеза. Она проникает в лист обычно через устьица, движется внутри листа по системе межклетников и через мембраны диффундирует внутрь клетки. Поэтому содержание этого газа в атмосфере очень важно для прохождения фотосинтеза. Содержание углекислого газа в атмосферном воздухе составляет 0,02 — 0,03 %, или 0,589 мг в 1 л воздуха. Фотосинтез возможен при минимальном содержании углекислого газа 0,008 %. С повышением концентрации до 1 % интенсивность фотосинтеза возрастает, но это возможно лишь при повышении интенсивности света. Увеличение содержания углекислоты свыше 1,5 % повышает интенсивность фотосинтеза незначительно, дальнейший рост ее концентрации вызывает депрессию фотосинтеза, поскольку углекислота ингибирует деятельность ферментов, фотосинтеза и вызывает закрывание устьиц. Усвоение углекислоты усиливается при перемешивании воздуха, т. е. при ветре. Тихая погода затрудняет ее поглощение. Растения поглощают и углекислый газ, образовавшийся при дыхании. У фасоли на слабом свету отмечено использование до 60 — 70 % такого газа. При этом создается впечатление, что свет подавляет дыхание. Перспективно применение углекислоты в качестве удобрения, особенно в закрытом грунте. В полевых условиях это достигается внесением в почву органических удобрений, которые, разлагаясь, выделяют двуокись углерода. В теплицах также возможно использование органических удобрений, но только при почвенном грунте. В гидропонных (как и в почвенных) теплицах возможно размещение баллонов со сжатой углекислотой или сухого льда (твердой углекислоты), который испаряет ее в атмосферу.
Вода в листе Содержание воды в листе и оводненность ткани очень важны для протекания фотосинтеза, так как вода необходима для восстановления углерода (фотолиз воды) и для нормального протекания биохимических реакций. Недостаток ее и водный дефицит могут оказывать неоднозначное действие. Так, небольшой водный дефицит порядка 5 — 20 % не только не замедляет фотосинтез, но благоприятен для этого процесса (эффект Бриллиант). Предполагают, что это имеет приспособительное значение, так как в естественных условиях произрастания в листьях практически всегда бывает небольшой дефицит воды. Однако значительный водный дефицит (30 — 50 %) резко подавляет фотосинтез. Причины этого действия различны. Недостаток воды приводит к сокращению транспирации и перегреву растений. При сильном водном дефиците наблюдается закрывание устьиц, что уменьшает поступление углекислоты внутрь листа. Происходит нарушение гидратации коллоидов и распад комплексов хлорофилла с белками. Подавляется регенерация рибулозо-1,5-ди- фосфата, который является акцептором углекислоты. Нарушается синтез полимерных соединений, а вместе с тем и донорно-акцепторные связи, т. е. замедляется отток ассимилятов из листа. Изменения, происходящие при недостатке воды, могут быть обратимыми при не очень длительном водном дефиците. При продолжительном недостатке воды они становятся необратимыми, что приводит растения к гибели. Кроме того, обратимость этих изменений тесно связана с засухоустойчивостью растений.
Минеральное питание. Корневое питание оказывает на фотосинтезсущественное влияние, хотя его действие на этот процесс вычленить трудно, так как минеральные элементы обусловливают многие стороны жизни растения. Прежде всего следует отметить роль азота в фотосинтезе. Этот элемент непосредственно входит в состав хлорофилла и таким образом принимает участие в формировании фотосинтетического аппарата. В его присутствии усиливается синтез белков и аминокислот, для которых он также необходим. Очень важен для фотосинтеза калий, хотя он не входит ни какие органические вещества. Этот элемент катализирует многие синтетические реакции, в частности образование углеводов, белков, хлорофилла. Он влияет также на состояние белков цитоплазмы. Совершенно незаменим для фотосинтеза фосфор. Он повышаем интенсивность процесса, так как входит во все промежуточные соединения, начиная от акцептора углекислоты — рибулозо-1,5- дифосфата. Он участвует в фотосинтетическом фосфорилировании и в образовании АТФ. В небольших количествах необходим для растений магний, который входит в состав хлорофилла. Каталитическое воздействие на фотосинтез осуществляют микроэлементы — железо, медь, марганец, присутствующие в составе различных окислительных ферментов. Установлено, что без железа синтез хлорофилла невозможен. Отрицательное влияние на фотосинтез оказывает избыток хлора и натрия.

44 Регуляция процессов фотосинтеза.
Эндогенные механизмы регуляции процесса фотосинтеза
Регуляция фотосинтеза осуществляется на уровне фотохимически активных мембран, хлоропластов, клеток, тканей, органов и целого организма. Все системы регуляции принимают участие в этом процессе.
Процессы в хлоропластах при переходе к фотосинтезу. При освещении листьев хлоропласты уже через несколько минут начинают уменьшаться в объеме, становясь более плоскими (дисковидными). Тилакоиды и граны сдвигаются и уплотняются. Появление NADPH, ATP, 02, Mg2+ и изменение рН оказывают прямое и опосредованное влияние на реакции фотосинтетического усвоения С02 в строме. Повышение рН стромы при освещении хлоропласта приводит к значительному связыванию С02 в виде Н2С03 и накоплению НСОз, из которого С02 освобождается с помощью карбоангидразы перед карбоксилированием рибулозо-1,5-дифосфата. Функциональные изменения в клетках мезофилла. Хлоропласты большинства растений способны перемещаться в клетке в зависимости от интенсивности и направления освещения. Сильный свет вызывает отрицательный фототаксис хлоропластов: они уходят от света, концентрируясь на боковых стенках клеток палисадной паренхимы; слабый свет вызывает положительный фототаксис. Предполагают, что освещенный хлоропласт меняет свое положение в клетке с помощью сократительных белков, связанных с оболочкой хлоропласта и взаимодействующих с сократительными белками цитоплазмы.
Мощное воздействие на клетку, определяющее ее метаболизм, оказывают образующиеся в хлоропластах ATP, NADPH и ассимиляты. Взаимодействие тканей листа при фотосинтезе. Под действием света изменения происходят не только в клетках мезофилла. Свет выступает одним из важнейших факторов регуляции работы устьиц. При включении света у большинства растений устьица открываются более широко, а при выключении — закрываются. Исключение из правила — растения семейства толстянковых, у которых ночью устьица открыты, а днем закрыты. На движения устьиц влияет и концентрация С02: ширина устьичных щелей увеличивается при снижении содержания С02 в межклетниках. Открывание устьиц под действием света связано с работой фотосинтетического аппарата в замыкающих клетках. У этиолированных растений свет не влияет на движения устьиц. В замыкающих клетках на свету включается механизм Н +-насоса в плазмалемме, усиливается поглощение К+ и синтез малата, в результате чего возрастает внутриклеточное осмотическое давление и устьица открываются. Фотосинтетическая деятельность клеток мезофилла обогащает ткани листа сахарами и другими продуктами фотосинтеза. В результате возрастает функциональная активность проводящих пучков. Теоретически существуют два способа транспорта ассимилятов к проводящим пучкам: по симпласту (через плазмодесмы и цитоплазму последовательного ряда клеток) и по апопласту (по клеточным стенкам). 
Регуляция процессов фотосинтеза в целом растении.
Реализация фотосинтетической функции в целом растении, с одной стороны, определяется значительной генетической и биохимической автономностью структур низших порядков (хлоропласт, клетка), а с другой — сложной системой интеграции и кооперативных связей фотосинтеза со всеми функциями растительного организма. Процессы онтогенеза обеспечивают постоянное существование в растительном организме так называемых аттрагирующих (притягивающих питательные вещества) зон. В аттрагирующих центрах происходит либо новообразование и рост структур, либо интенсивный однонаправленный синтез запасных веществ (плоды, клубни, луковицы). В обоих случаях состояние аттрагирующих центров определяет величину «запроса» на фотосинтез. Механизм этих взаимоотношений основан на явлении метаболической репрессии фотосинтеза. Чем мощнее центры, аттрагирующие ассимиляты, тем эффективнее фотосинтезирующий лист освобождается от ассимилятов, что служит необходимым условием интенсивного фотосинтеза. Во всех этих процессах важнейшую роль играют фитогормоны и эндогенные ингибиторы роста и метаболизма (некоторые полифенолы). 

45 Обр-ие урожая раст. Листовая пов-ть и чистая продуктивность.
Все теоретические исследования фотосинтеза имеют своей конечной целью применение в практике сельского хозяйства для повышения продуктивности растения. В течение длительного периода времени в агрономии главное внимание уделяли минеральному и водному питанию растений. Регулирование их наиболее доступно, а действие этих факторов высокоэффективно. Но нужно иметь в виду, что регулирование минерального питания и водного режима рГастений способствует в первую очередь изменению процесса фотосинтеза. Иноща применение удобрений, поливы, приемы агротехники не обеспечивают положительного эффекта, потому что могут создать неблагоприятные условия для -фотосинтеза, а отсюда и для получения высоких урожаев. Процесс фотосинтеза является в растении единственным, в ходе - которого образуется органическое вещество. Следовательно, мы вправе ожидать, что накопление органического вещества, т. е. величина урожая, будет пропорционально интенсивности фотосинтеза. На самом деле это наблюдается далеко не всегда. Часты случаи, когда при интенсивном фотосинтезе формируется сравнительно небольшой урожай. Поэтому, чтобы понять взаимосвязь фотосинтеза и урожая, надо проанализировать его образование и закономерности накопления. Наиболее подробно эти вопросы были раскрыты в работах выдающегося русского ученого А. А. Ничипоровича. Исследования в этой области составляют одну из главных проблем, разрабатываемых в настоящее время в международной биологической программе.

122.

Все органические вещества, образуемые растением в процессе фотосинтеза, составляют его биологический урожай. Однако в сельском хозяйстве различают два понятия: урожай биологический (Убиол) и урожай хозяйственный (Ухоз), т. е. выход хозяйственно полезной продукции с растения, который выражается следующей зависимостью: Ухоз = Убиол • Кхоз, где Кхоз — коэффициент хозяйственной эффективности. Он зависит от соотношения используемых и не используемых в хозяйстве (продуктивных и непродуктивных) органов растения. Поэтому Ухоз всегда меньше Убиол и составляет его часть. Биологический урожай представлен суммой суточных урожаев (Усут) и определяется соотношением Убиол в Усут • п, где п — число дней периода вегетации растений. В этом соотношении п (длина периода вегетации) — величина относительно постоянная и присущая каждому сорту культурного растения. Суточный же урожай чрезвычайно изменчив и колеблется от 0 до 150 и даже до 300 кг/га. Это означает, что в неблагоприятные дни растения совершенно не накапливают органического вещества, в благоприятные, наоборот, запасают его в большом количестве. Величина суточного урожая зависит от двух показателей — площади листьев (Пл. л.) и чистой продуктивности фотосинтеза (Чист. пр. ф.): Усут = Пл. л. • Чист. пр. ф. Обе составляющие являются тоже непостоянными величинами. Площадь листьев как фактор урожая. Площадь листьев выступает важным условием высокой продуктивности растений. Она обусловливает интенсивный процесс фотосинтеза и высокое нарастание биологической массы, поэтому существенно влияет на урожай. В посевах, находящихся в различных условиях, площадь листьев может нарастать с различной быстротой и достигать разных размеров. Оплате листовюй поверхности для злаковых культур — 30 — <0 тыс. м2/га, т. е. поверхность почвы должна в 3 — 4 раза перекрываться листьями. При меньшей площади листьев наблюдается неполное использование световой энергии и сниженние накопления органического вещества. При большей площади листьев, например в 60 тис. м2/га, листья затеняют друг друга, что вызывает замедление фотосинтеза. Представляется важным, чтобы листовая поверхность как можно быстрее нарастала и долгое время оставалась в активном состоянии. Оптимальное развитие листовой поверхности и ее длительное активное действие, полностью могут быть осуществлены в "хороших" посевах, для создания которых требуются: 1) определенная норма высева семян для каждой культуры; 2) полное снабжение растений необходимыми элементами минерального питания; 3) обеспеченность посевов водой. Важным условием для создания "хороших" посевов является стабильность листовой поверхности во время периода вегетации растений. Она создается быстрым ее наращиванием, долгой сохраняемостью и функционированием в течение всего периода вегетации, а также длительным периодом самой вегетации. Такие посевы могут поглощать 50 — 60 % фотосинтетически активной радиации (ФАР). В производственных условиях площадь листьев чаще всего нарастает медленно и бывает гораздо меньшей — до 8 — 15 тыс. м2/га. Период вегетации растений короче потенциально возможного, вследствие чего срок их уборки наступает в середине лета, когда еще много света и тепла, так что солнечная радиация используется не полностью — растения поглощают всего 10-30% ФАР. Для преодоления этого недостатка и более полного использования солнечной энергии необходимы следующие мероприятия: подбор сортов с продолжительным периодом вегетации, быстро растущих в ранние фазы; ранние и подзимние посевы; уплотнение посевов другими культурами.
Чистая продуктивность фотосинтеза как баланс накопления и расходования сухого вещества. Важным показателем, обусловливающим размеры урожая, является чистая продуктивность фотосинтеза (К) — прирост сухого вещества в сутки на 1 м2 площади листа. Она определяется по формуле: где Mi — первоначальная сухая масса растения; М2 — сухая масса растения через промежуток в несколько суток; Si — площадь листьев растения при первом определении; S2 — площадь листьев при втором определении; п — число суток между отдельными измерениями. Чистая продуктивность всегда бывает меньше истинного фотосинтеза, так как часть органического вещества расходуется в процессе жизнедеятельности растения и не переходит в продукгь; фотосинтеза. Основные причины расхода веществ — дыхание к опадение органов. Дыхание в растении идет постоянно, причем дышат все живые ткани. На него затрачивается в среднем 20 — 30 % веществ фотосинтеза, но при неблагоприятных условиях (недостатке свет? воды) затраты увеличиваются и доходят до 50 — 80 %. В отдельных случаях при очень низкой интенсивности освещения (зшки в теплицах) дыхание может поглощать все вещества, накопленные при фотосинтезе (компенсационная точка). Потеря органического вещества с опадающими органами также может быть очень существенной и составлять около 30 % его общего количества. Этот процесс в растении начинается вскоре после появления всходов (опадают семядольные листья) и продолжается в течение вегетации. Опадают корни, листья, побеги, венчики и другие части цветков, завязавшиеся и несозревшие плоды. Потери увеличиваются при неблагоприятных условиях. Таким образом, в течение вегетационного периода создается своеобразный баланс органических веществ. Весь прирост массы растения-составляет биологический урожай, а используемая часть его — хозяйственный. Величина последнего и доля его от урожая биологического определяется соотношением продуктивных и непродуктивных органов. Для увеличения чистой продуктивности фотосинтеза необходимо уменьшать потери и повышать фотосинтетическую продуктивность растения.



46 Осн. направл. передвижения органич. в-в. Донорно-акцепторные св.
Передвижение органических веществ (главным образом продуктов фотосинтеза) в растении составляет так называемый нисходящий ток. Он осуществляется в сосудисто-волокнистых пучках по элементам флоэмы — ситовидным трубкам. Однако строгой локализации передвижения в растении нет, поэтому возможно движение органических веществ и по сосудам ксилемы. Иногда наблюдаются случаи, когда различные вещества движутся в разные стороны по одним и тем же тканям, т. е. возможен противоток. Название "нисходящий ток" определяет не направленность движения сверху вниз, а его характер. На самом деле движение осуществляется в любую сторону — как вниз, так и вверх. Конкретные пути передвижения веществ в течение жизни растения меняются, но общее направление всегда сохраняется: от донора (органа образования цли запаса) к акцептору — органу потребления или запаса. В связи с этим типичными будут следующие случаи. В прорастающем семени, клубне, луковице движение веществ идет от семени (клубня) к корню и надземной части проростка. Здесь донором будет семя или клубень (орган запаса), акцептором — корень и проросток (орган потребления). Коща у молодого растения разовьется интенсивный фотосинтез и оно будет питаться автотрофно, органические вещества будут двигаться из листьев в корни, точки роста, цветки. В этом случае производящий орган (лист) будет донором, а потребляющие (все остальные органы) — акцепторами. В конце вегетации, коща в растении образуются запасающие органы, основной ток органических веществ устремляется к ним — в плоды или корнеплоды. В этом случае донором остается производящий орган (лист), а акцептором становится запасающий. Помимо этих главных направлений существуют и другие, второстепенные. Так, стареющие и опадающие листья обедняются питательными веществами, часть которых потребляется самим листом, а часть эвакуируется в ближайшие органы потребления или запаса.

47 Зависимость передвижения орг. в-в. от внутр. и вн. факторов.
ТРАНСПОРТНЫЕ ФОРМЫ ПЕРЕДВИГАЮЩИХСЯ ВЕЩЕСТВ
Все вещества в растении передвигаются только в растворенном состоянии, поэтому вещества сложного состава перемещаться не могут, предварительно они должны превратиться в более простые. Углеводы передвигаются преимущественно в виде сахарозы, которая для многих растений является основной транспортной формой. Возможен транспорт и в форме моносахаридов, но это происходит большей частью в пределах клетки или между клетками. Вход Сахаров во флоэму (загрузка) и выход из нее (разгрузка) происходит главным образом в форме фосфорных эфиров Сахаров. В ситовидных же трубках, кроме сахарозы, могут передвигаться олигосахариды: рафиноза, вербаскоза и стахиоза, но распространение их ограничено лишь немногими видами растений. Возможно передвижение и спиртосахаров — маннита и сорбита, но это встречается реже. Белки перед транспортом распадаются на аминокислоты. Из них непосредственно участвуют в процессе только простейшие, а более сложные предварительно подвергаются переаминированию. Азотсодержащие вещества могут передвигаться также в форме амидов — аспарагина и глутамина. Жиры также предварительно гидролизуются. Их компоненты (жирные кислоты и глицерин) превращаются в углеводы, которые и передвигаются.
Следовательно, основными транспортными формами органических веществ являются углеводы (сахароза) й простейшие аминокислоты. Кроме этих веществ, в небольших количествах транспортируются карбоновые кислоты, нуклеотиды, фитогормоны, минеральные вещества в ионной форме.
ЗАВИСИМОСТЬ ПЕРЕДВИЖЕНИЯ ОТ ВНЕШНИХ И ВНУТРЕННИХ ФАКТОРОВ
Транспорт веществ — сложный физиологический процесс, на который оказывает влияние ряд различных факторов. Так как он происходит во внутренних тканях растения то действие внешних факторов ограничено, но все же ощутимо. Из них значительнее всего температурный фактор. В определенных физиологических пределах передвижение идет более активно при повышении температуры, однако при очень высоком ее уровне происходит его замедление. Второй фактор, оказывающий существенное действие, — содержание воды в среде и, следовательно, в органах растении. Обильное и достаточное обводнение благоприятно для передвижения по флоэме, низкое — затормаживает процесс. Это связано с тем, что передвигающиеся вещества должны предварительно перейти в водные растворы, что затрудняется при недостатке воды в растении. Внутренние физиологические факторы передвижения гораздо многочисленнее и изучены лучше, чем внешние. Прежде всего надо отметить наличие запасов веществ, которые могут быть использованы для передвижения. Если этих запасов нет или же они недостаточны, то и транспорт должным образом не будет обеспечен. Необходимым условием является также наличие производящих (запасающих) и потребляющих (запасающих) органов, т. е. наличие донорно-акцепторных связей. Передвижение идет до тех пор, пока они сохраняются, и прекращается при их прерывании. Существенно присутствие фитогормонов, особенно ауксина, который создает аттрагирующие (притягивающие) центры и тем самым стимулирует передвижение. Наконец, совершенно необходимо для транспорта интенсивное дыхание. Передвижение по флоэме является энергозависимым процессом и происходит с затратой энергии. И действительно, дыхание элементов флоэмы гораздо выше, чем дыхание окружающей ее паренхимы. Передвижение по флоэме пропорционально изменению дыхания: увеличивается при его активации добавлением АТФ и уменьшается при подавлении ингибиторами дыхания. Таким образом, движение веществ — сложный физиологический процесс, испытывающий влияние внешних и внутренних факторов. Их соотношение определяет скорость передвижения, которая в отдельных случаях может быть достаточно высокой. Она достигает 80 — 90 см/ч, т. е. у травянистых растений передвигающиеся вещества проходят все тело растения в промежуток времени, измеряющийся минутами, а у древесных растений — часами. Конечно, эта скорость передвижения гораздо ниже скорости тока крови в сосудах высших теплокровных животных, но вполне соизмерима с аналогичными показателями у низкоорганизованных животных.

48 Ближний и дальний транспорт органических веществ в растении.
Передвигаясь от места образования до места потребления, которые обычно удалены друг от друга и находятся в различных органах, органические вещества проходят три качественно различных отрезка пути: 1) путь внутри клетки; 2) внутри ткани между клетками; 3) между органами растения. Первых два отрезка относительно коротки и называются ближним транспортом, третий более длинный и носит название дальнего транспорта. Передвижение веществ по всем этим отрезкам подчиняется различным закономерностям. Движение веществ внутри клетки происходит в силу различных причин. Оно может осуществляться как перенос с частицами цитоплазмы в процессе их перетекания. Наиболее подходящее для этого — циркуляционное движение цитоплазмы, которое идет -с одного конца клетки на другой. Вторая форма этого движения — обменная адсорбция (особенно для веществ, несущих на себе, заряды), при которой вещества переходят ("перескакивают") с одной частицы цитоплазмы на другую. Наконец, вещества способны переноситься по мембранам ЭПС. Движение веществ в пределах ткани между клетками осуществляется двумя путями. Во-первых, оно может идти по свободному пространству (апопласту), т. е. по системе межклетников и оболочкам клеток. Так двигаются продукты фотосинтеза из фотосинтезирующих клеток к окончаниям флоэмных пучков. Этот процесс происходит очень легко, так как движение не встречает на своем пути никаких препятствий и не требует затрат энергии, однако оно идет только по градиенту. Второй путь передвижения - по метаболическому пространству (симпласту), т. е. по протопластам внутри клеток и по. мембранам эндоплазматического ретикулума, находящегося между клетками в плазмодесмах. Процесс этот более сложный. Он является энергозависимым и происходит при участии активного мембранною транспорта, причем движение может быть направлено и против градиента. Некоторые исследователи считают, что это движение идет гораздо медленнее, чем по апопласту, так как передвигающимся веществам необходимо преодолевать сопротивление многочисленных мембран. Однако надо принять во внимание, что в тех тканях, где происходит активное передвижение веществ между клетками, имеется очень большое число плазмодесм, так что транспорт осуществляется так быстро, как будто никакой мембраны между клетками нет. Движение между органами (дальний транспорт) идет по проводящей системе, обычно по флоэме, но иногда и по сосудам ксилемы. Флоэма представляет собой живую ткань, которая состоит из ситовидных трубок и клетрк-спутниц. Все эти клетки вытянуты в длину. Ситовидные трубки имеют цитоплазму с плазмалеммой и митохондрии, но ядра, вакуоли и тонопласта у них нет; части оболочки на поперечном сечении у них перфорированы, т. е. имеют отверстия (отсюда название — ситовидные трубки), и плотно прилегают друг к другу. К л е т к и-спутницы обычно прилегают к ситовидным трубкам. Они имеют крупные ядра, много органелл в цитоплазме и плазмодесмы в оболочке. Вещества, двигающиеся по флоэме, образуют флоэмный с о к. Он имеет сложный состав и содержит различные органические вещества и минеральные соли. Главную массу сухого вещества составляют сахара (80 — 85 %), затем следуют азотистые вещества (около 5 %). В небольших количествах присутствуют фитогормоны, витамины, АТФ (0,4 — 0,6 ммоль/л). Неорганические вещества составляют 1 — 3 %, среди них преобладает калий. Транспорту предшествует процесс загрузки флоэмы — вхождения веществ в ее элементы, а затем происходит процесс разгрузки — выход веществ из флоэмы. При этом передвигающиеся вещества должны пройти через мембрану внутрь флоэмы или выйти из нее. Так как сахароза (основная транспортная форма углеводов) плохо проходит через мембрану, эти переходы осуществляются в форме фосфорных эфиров сахаров. Таким образом, перед загрузкой притекающие к флоэме сахара (обычно моносахариды) переходят в фосфорные эфиры, в таком состоянии они проникают через мембраны клеток флоэмы, там внутри превращаясь в сахарозу. В загрузке' принимает участие Н+-помпа (водородный насос), которая переносит Н+-ионы по 1радиенту, «а фосфорные эфиры Сахаров — против градиента. Механизм транспорта органических веществ по флоэме полностью не раскрыт. Так как передвижение идет по живым клеткам, оно затруднено сопротивлением цитоплазмы. Предполагают, что процесс осуществляется при участии гидростатического давления — происходит продавливание веществ через ситовидную перегородку. В передвижении, возможно, принимают участие ионы калия и сократительные миозиноподобные белки, но это пока не доказано. При разгрузке протекают обратные процессы: сахароза переходит в фосфорные эфиры Сахаров, выходящие из клеток флоэмы, они превращаются в другие сахара, которые и потребляются растительной клеткой. В этом процессе, как и в загрузке, принимает участие гидростатическое давление — выдавливание, а также аттрагирующее действие растущих и запасающих органов. Переход веществ через мембраны ситовидных трубок облегчается деятельностью Н+-помпы. На все эти преобразования затрачивается значительное количество энергии, поэтому передвижение веществ относится к энергозависимым процессам.

49 Сущность дыхания и его значение.
Образованные при фотосинтезе органические вещества не остаются в растении неизменными: они испытывают различные превращения, передвигаются и затрачиваются на процессы жизнедеятельности. Важнейшим из них является дыхание. Дыхание — это окислительный распад сложных органических соединений до углекислого газа и воды, сопровождающийся освобождением энергии и аккумуляцией ее в макроэргических связях. По традиции процесс дыхания изображают следующим уравнением: С6Н1206 + 602 -- 6С02 + 6Н20 + энергия (2 872 кДж, или 686 ккрл).
Как и в случае с фотосинтезом, это уравнение не отражает сущности процесса, так как органическое вещество (моносахарид) само по себе не реагирует с кислородом, т. е. не окисляется. Если же окисление и происходит, то оно идет не сразу, а постепенно, в несколько фаз. Интенсивность дыхания косвенно указывает на напряженность процессов обмена в организме или в отдельных органах. Кроме того, существенное значение имеют промежуточные продукты, образующиеся на различных стадиях этого процесса: они могут использоваться и быть исходными для других синтезов Особенно важны в этом отношении пентозы — пятиуглеродные сахара, которые синтезируются только в процессе дыхания. Одни из них (рибоза и дезоксирибоза) идут на построение нуклеиновых кислот, другое (рибулоза) принимает участие в процессе фотосинтеза. Таким образом, дыхание — это не только окислительный, но и обменный процесс, являющийся центром обмена веществ в растения.

50 Теории биологического окисления.
Дыхание растительного организма (так же, как и животного) осуществляется в процессе биологического окисления. Но надо помнить, что окисления как такового в живой природе нет, оно непременно сопровождается восстановлением, поэтому правильнее говорить о едином о/в процессе. Биологическое окисление имеет несколько форм. Например, оно может происходить с потерей электрона. Возможна также подери водорода: RH2-*R + 2H+ + 2e. Наконец, окисление может быть связано с присоединением кислорода: R + 1/2 О2 R0. Как бы ни проходилоокисление (или восстановление) вещества, оно невозможно без активации окислителя (кисдорода) или восстановителя (водорода), ибо в спокойном состоянии эти вещества не-окисляют и не восстанавливают. Поэтому для понимания сущности о/в. процессов необходимо знание теорий биологического окисления. Первая до времени появления теория, разработанная русским биохимиком А. Н. Бахом (1897), носит название перекисной теории биологического окисления. Ее основой является представление об активации кислорода. Процесс окисления начинается с того, что какие-либо ненасыщенные соединения активируют кислород. Активированный кислород реагирует с радикалами образуя перекиси. Перекиси (соединения, в которых два атома кислорода соединены непосредственно друг с другом) легко разлагаются с выделением активного атомарного кислорода, который окисляет субстрат. Доказательство этой теории видят в том, что перекисные соединения часто присутствуют в растениях. Одно из них — перекись водорода Н2О2, которая образуется при различных обменных процессах. Под действием фермента каталазы она разлагается: 2Н2О22Н2О + О2 . При этом выделяется молекулярный неактивный кислород, не способный окислять. В присутствии фермента пероксидазы реакция идет иначе: Н2О2 Н2О + О. Здесь образуется активный атомарный кислород, способный к окислению органического субстрата. Вторая теория была разработана В. И. Палладиным (1916). Ее основой являются представления об активации водорода. В соответствии с ней в растении существуют восстановленные соединения — хромогены, которые выступают посредниками в окислительных процессах. Окисляясь кислородом воздуха, они превращаются в окисленные соединения — пигменты. Пигменты снова восстанавливаются, превращаясь в хромогены, что происходит за счет окисления органического вещества — субстрата дыхания: С6Н12О6 + 6Н2О + 12R -» 6СО2 + 12RH2. Суммарная схема реакций будет представлять обычную реакцию дыхания: СбН|20б + 6O2 * 6СО2 ♦ 6Н2О. Значение этой теории для последующего развития знаний по физиологии дыхания очень велико. В ней заложены основы современных представлений об этом процессе: дыхание как сложный о/в процесс; участие воды в дыхании как субстрата и продукта реакций; анаэробное окисление углевода и анаэробное происхождение углекислого газа; участие ферментов дегидрогеназ (прообразы их — гипотетические хромогены и пигменты) в процессе дыхания. Многие положения теории, впервые выдвинутые В. И. Палладиным, позднее были подтверждены другими исследователями.


51 Основной (дихотомический) путь дыхания.
[bookmark: bookmark16]Приводя в начале главы общее уравнение дыхания, мы отметили, что оно не отражает сущности этого процесса, так как он является многофазным и включает в себя длинную цепь реакций. Рассмотрим кратко основные этапы дыхания. Начальный его этап носит название гликолиза, т. е. распада глюкозы. Хотя зеленые растения — аэробы и для дыхания им необходим кислород воздуха, этот этап проходит в анаэробных условиях. Он сохранился как "физиологический атавизм" от того времени, когда в атмосфере Земли не было свободного кислорода и вся жизнь была представлена анаэробными существами. Протекая без поглощения кислорода извне, гликолиз включает в себя ряд ферментативных реакций, осуществляемых за счет внутримолекулярных перестроек. В результате превращений глюкоза преобразуется в пировиноградную кислоту по схеме: СбНпОб 2СзН40з + 4Н+.  Освобождающийся водород восстанавливает никотинамидадениндицуклеотид по схеме:
НАД + 2Н+ НАД • Н2. В результате прохождения гликолиза при так называемом субстратном фосфорилйровании образуются 4 молекулы АТФ, две из которых расходуются в ходе этого этапа на фосфорилирование глюкозы, а две накапливаются.
В результате гликолиза получается из расчета- на 1 молекулу глюкозы 2 молекулы пирувата, 2 молекулы АТФ, 2 молекулы восстановленного НДД • (который в дальнейшем окисляется с образованием б молекул АТФ). Энергетический выход составляет 335 кДж (80 ккал) на 1 моль глюкозы. Последующее превращение пирувата зависит от того, в каких условиях находятся растения. В анаэробных условиях он продолжает окисляться без участия кислорода, т е. осуществляется процесс брожения. В аэробной среде его превращения идут по пути дыхания. Различные возможности окисления пирувата были установлены С. П. Костычевым, который обосновал генетическую связь кислородного дыхания и брожения. Дальнейшее окисление пирувата происходит в присутствии достаточного количества кислорода. При взаимодействии с несколькими ферментами он декарбоксилируется — отщепляет углекислоту и превращается в активный ацетил — остаток уксусной кислоты. Ацетил соединяется с активным соединением — коэнзи- мом А (КоА), образуя комплекс ацетил-КоА. Окисление активного ацетата (ацетил-КоА) осуществляется в ходе циклического процесса — цикла Кребса (цикла три- карбоновых кислот). Сущность его заключается в циклических превращениях ряда кислот, которые начинаются со щавелевоук- сусной кислоты и заканчиваются ею же. В этом цикле происходит полное окисление углерода по схеме: 2С3Н4О3 + 6Н2О 6СО2 + 20 Н+.
Таким образом, углерод глюкозы окисляется здесь полностью, а водород (8 атомов Н глюкозы и 12 атомов Н воды) идет на восстановление нуклеотидов — ФАД • Н2, НАД • Н2, НАДФ • Н2, а затем переносится на кислород через электронно-транспортную цепь (ЭТЦ) дыхания. Энергетический выход составляет 1 256 кДж (300 ккал) на 1 моль глюкозы. Электронно-транспортная цепь представляет собой сложную систему ферментов, которые расположены в определенном порядке по величине О-В-потенциала — от наибольшего отрицательного к наибольшему положительному. Самым большим положительным потенциалом обладает кислород, поэтому он расположен в конце ЭТЦ, так что на него стекают все электроны окисляющихся веществ. При даишмни водорода в электровоз по ЭТЦ в различных ее частях прежний выделение сгабодкой энергии, которая используется для обраяшшя ма&розрштжттж связей АТФ. Переход аишпрояоа по церевогаш ЭТЦ, расположенным в определенном порядке, шшелш) удлиняет их путь и усложняет весь процесс, однако это имеет важное значение, так как служит приспособлением для более оолвого и экономного расхода энергии при малых перепадах О-В-потеяциала, которая используется более продуктивно, чего не было бы при одноразовом окислении. В последит случае освобождается одновременно большое количество энергии, выделяющейся в вяде тепла и света, т. е. происходит процесс горения, который совершенно неприемлем для живого организма. Энергетический выход последнего этапа (ЭТЦ) составляет 1 281 кДж (306 ккал) на 1 моль глюкозы. При этом накапливается 30 молекул АТФ на молекулу глюкозы. Итак, общий энергетический выход при окислении глюкозы будет следующим: СбН120б + 602 -» 6СО2 + 6Н2О + 2 872 кДж (686 ккал). При этом часть освобожденной при окислении энерпви запасается в форме 38 молекул АТФ, что составляет в сумме 1 591 кДж (380 ккал). Следовательно, КПД процесса дыхания составит 55,4 %, т. е. он такой высокий, какого нет ни у одного двигателя.

52 Альтернативные пути дыхания: пентозофосфатное дых., глиоксилатный цикл.
Кроме основного (дихотомического) у растений могут быть другое аута дакания. Один из них мы рассмотрим — это пентозофосфатное дыхание, открытое русским биохимиком В. А. Энгельгардтом, доля которого обычно составляет 10 — 40 % от общего дыхания. Процесс осуществляется в два этапа. Начальный этап (окисление глюкозы) включает три реакции.  Первая — фосфорилирование глюкозы с образованием глюкозо-6-фосфата (Г-6-Ф) и сохранением альдегидной группы —CCfj : С6Й12О6 + Н3РО4 Г-6-Ф. Вторая реакция — дегидрирование Г-6-Ф с получением 6-фосфоглюконовой кислоты (6-ФГ) и образованием карбоксильной группы — СООН:
Г-6-Ф + НДДФ + Н2О 6-ФГ (—СООН) + НАДФ • Н2. Третья реакция — отщепление одного углеродного атома глюкозы и Полное окисление его до углекислого газа с получением рибулозо-5-фосфата' (Р-5-Ф): 6-ФГ + НАДФ НАДФ • Н2 + С02 + Р-5-Ф.
Заключительный этап — регенерация субстрата дыхания, т. е. глюкозы. Он включает в себя несколько реакций, из которых мы приводим только суммарную схему:
Р-5-Ф Г-6-Ф. Балансовая схема процесса имеет следующий, вид: 6Г-6-Ф 6Р-5-Ф + 6СО2; 6Р-5-Ф 5Г-6-Ф. Таким образом, из первоначальных молекул глюкозы одна полностью окисляется до углекислого газа, а пять регенерируют до, глюкозо-6-фосфата и снова включаются в процесс. Энергетический выход этого пути дыхания близок к основному — 36 молекул АТФ на молекулу глюкозы. Но этот путь более короткий. Видимо, поэтому пентозофосфатное дыхание активируется в растениях при различных неблагоприятных условиях среды. Хотя пентозофосфатное дыхание обычно не преобладает в растении, оно имеет важное обменное значение. Только при этом пути дыхания образуются пентозы, значение которых трудно переоценить. Кроме пентоз, образуются и другие углеводы с различным числом углеродных атомов — от С3 до С7, которые также принимают участие в обменных процессах. При этом происходит также восстановление НАДФ в НАДФ • Н2.
Глиоксилатный цикл последовательность биохимических превращений уксусной кислоты, промежуточным продуктом которых является глиоксиловая кислота (СНОСООН). Г. ц. — видоизменённый ЦТК; наблюдается у микроорганизмов, растущих на среде, содержащей в качестве единственного источника углерода уксусную кислоту, а также у плесневых грибов и некоторых растений. Г. ц. начинается с конденсации ЩУК с ацетил-КоА в лимонную кислоту, которая через цисаконитовую кислоту переходит в изолимонную. Последняя распадается на янтарную кислоту и глиоксиловую кислоту, которая затем, конденсируясь с новой молекулой ацетил-КоА, превращается в яблочную кислоту. Эти две реакции катализируют характерные для Г. ц. ферменты: изоцитратлиаза и малатсинтаза. Яблочная кислота, как и в ЦТК, превращается в ЩУК. Г. ц. можно рассматривать как механизм регенерации промежуточных продуктов ТКЦ. У высших растений малатсинтаза и особенно изоцитратлиаза присутствуют в тканях, активно расщепляющих жиры. При прорастании семян масличных растений через Г. ц. осуществляется превращение жиров в углеводы. Наличие Г. ц. в животных тканях остаётся спорным. У животных образование глиоксиловой кислоты происходит при дезаминировании глицина под действием фермента глициноксидазы.


53 Окислительное фосфорилирование. Продуктивность дыхания.
  Значение дыхания как процесса, поставляющего энергию для всех жизненных процессов, известно давно, однако долгое время были неясны пути превращения, запасания и использования энергии. В настоящее время эти процессы могут считаться более или менее известными. Существует два пути экономного расходования энергии, освобождающейся при дыхании. Первый — многоступенчатое постепенное окисление, длительное и сложное превращение окисляемых веществ, — был описан ранее. Второй путь — использование освобождающейся энергии на образование макроэрги- ческих соединений — нам предстоит рассмотреть.
Процесс образования макроэргических связей АТФ, идущий одновременно с окислением органического вещества (дыханием) известен как окислительное фосфорилирование. Сущность процесса заключается в связывании неорганического фосфора в форме ортофосфата (Н3РО4) различными соединениями, чаще всего аденозиндифосфатом (АДФ). При этом затрачивается много энергии и образуется так называемая макроэргиче- ская связь. При необходимости, когда организм нуждается в свободной энергии, макроэргическая связь распадается с выделением того же ее количества, которое было затрачено на образование этой связи. Реакция при этом идет по следующей схеме: АТФ АДФ + Н3РО4 + е.
Фосфорилирование осуществляется в различных местах цепи дыхания, например при гликолизе:
1) 1,3-ФГК - З-ФГК ;
АДФ АТФ
2) Фосфоенолпируват Енолпируват.
АДФ ^ АТФ
Происходит перенос остатка фосфорной кислоты и образование макрбэргической связи. Однако это еще не окислительное, а так называемое субстратное фосфорилирование. Настоящее же окислительное фосфорилирование происходит неоднократно при перемещении электронов по электронно-транспортной цепи: при окислении НАД и НАДФ и переходе электронов на флавиновые дегидрогеназы (флавинмононуклеотид); при переходе от цитохрома Ъ к цитохрому су; при переносе электронов от цитохрома а на кислород.
Принято считать, что в. процессе фосфорилирования образуются только макрЬэргические связи АТФ, однако это не так. На самом деле в растении известно много веществ с подобными связями;— это уридин-, гуанин- и цитозинфосфаты, ацетилфосфат, фосфоенолпируват, 1,3-фосфоглицериновая кислота, коэнзим А. Многие из них образуются редко или в небольших количествах, так что АТФ всегда преобладает, почему и утвердилось мнение, что это единственное в организме макроэргическое соединение.
Процесс образования макроэргических связей очень чувствителен к действию различных неблагоприятных факторов и прекращается гораздо раньше, чем наступает нарушение дыхания. Сохраняющееся на прежнем уровне или даже усиленное дыхание при этом становится неполноценным, оно утрачивает свою физиологическую эффективность и уже не выполняет физиологической функции поставщика энергии. Освобождающаяся, в этом случае энергия превращается в тепло или в свет и рассеивается в пространстве. Явление, коща дыхание идет интенсивно, а фосфорилирование отсутствует, носит название разобщения. Отсюда же возникает понятие о двух типах дыхания: оно считается продуктивным, когда одновременно с окислением происходит фосфорилирование, и непродуктивным, коща фосфорилирование не происходит. Эффект разобщения дыхания и фосфорилирования можно достичь обработкой растений определенными дыхательными ядами, например 2,4-динитрофенолом. При действии этого веществами стимулируется дыхание и подавляется окислительное фосфорилирование.
Среди некоторой части ученых существует мнение, что разобщение дыхания и фосфорилирования — это не только нарушение нормального процесса, но и защита от неблагоприятных условий, в частности понижения температуры. Предполагают, что превращение энергии дыхания в тепло несколько повышает температуру тела растения и способствует лучшему переживанию охлаждения.

54 Дыхательный коэффициент и субстраты дыхания.
Дыхательным коэффициентом называется отношение выделенной при дыхании углекислоты к количеству поглощенного кислорода (СО2/О2). В случае классического дыхания, когда окисляются углеводы СбН^О^ и в качестве конечных продуктов образуются только СО2 и Н2О, дыхательный коэффициент равен единице. Однако так бывает далеко не всегда, в ряде случаев он изменяется в сторону увеличения или уменьшения, почему и считают, что он является показателем продуктивности дыхания. Изменчивость величины дыхательного коэффициента зависит от субстрата дыхания (окисляемого вещества) и от продуктов дыхания (полного или неполного окисления).
При использовании в процессе дыхания вместо углеводов жиров, которые менее окислены, чем углеводы, на их окисление будет использоваться больше кислорода — в таком случае дыхательный коэффициент будет уменьшаться (до величины 0,6 — 0,7). Этим объясняется большая калорийность жиров по сравнению с углеводами.
Если же при дыхании будут окисляться органические кислоты (вещества более окисленные по сравнению с углеводами), то кислорода будет использоваться меньше, чем выделяться углекислоты, и дыхательный коэффициент возрастает до величины больше единицы. Самым высоким (равным 4) он будет при дыхании за счет .щавелевой кислоты, которая окисляется по уравнению
2 С2Н2О4 + 02 4С02 + 2Н20.
Выше было упомянуто, что при полном окислении субстрата (углевода) до углекислого газа и воды дыхательный коэффициент равен единице. Но при неполном окислении и частичном образовании продуктов полураспада часть углерода будет оставаться в растении, не образуя углекислого газа; кислорода будет поглощаться больше, и дыхательный коэффициент опустится до величины меньше единицы.
Таким образом, определяя дыхательный коэффициент, можно получить представление о качественной направленности дыхания, о субстратах и продуктах этого процесса.

55 Зависимость дыхания от экологических факторов. 
Дыхание и температура
Как и другие физиологические процессы, интенсивность дыхания зависит от ряда экологических факторов, причем сильнее и
определеннее всего выражена температурная зависимость. Это обусловлено тем, что из всех физиологических процессов дыхание является наиболее "химическим", ферментативным. Связь же ак- , тивности ферментов с уровнем температуры неоспорима. Дыхание подчиняется правилу Вант-Гоффа и имеет температурный коэффициент (2ю 1,9 — 2,5.
Температурная зависимость дыхания выражается одновершинной кривой (биологической) с тремя кардинальными точками. Точка (зона) минимума различна у разных растений. У холодоустойчивых она определяется температурой замерзания растительной ткани, так что у незамерзающих частей хвойных дыхание обнаруживается при температуре до —25 °С. У теплолюбивых растений точка минимума лежит выше нуля и определяется температурой отмирания растений. Точка (зона) оптимума дыхания лежит в интервале от 25 до 35 °С, т. е. несколько выше, чем оптимум для фотосинтеза. У различных по степени теплолюбивости растений ее положение также несколько изменяется: она лежит выше у теплолюбивых и ниже у холодоустойчивых. Максимальная температура дыхания находится в интервале от 45 до 53 °С.> Эта точка определяется отмиранием клеток и разрушением цитоплазмы, ибо клетка дышит, пока жива. Таким образом, температурная кривая дыхания подобна кривой фотосинтеза, но не повторяет ее. Различие между ними заключается в том, что- кривая дыхания охватывает более широкий температурный диапазон, чем кривая фотосинтеза, а оптимум ее несколько смещен в сторону повышенйой температуры.
Сильное действие на интенсивность дыхания оказывают колебания температуры. Резкие переходы ее от высокой к низкой и обратно значительно усиливают дыхание, что было, установлено* еще В. И. Палладиным в 1899 г.
При колебаниях температуры происходят не только количественные, но и качественные изменения дыхания, т. е. изменение путей окисления органического вещества, однако в настоящее время они исследованьг слабо, поэтому здесь не излагаются.
Дыхание и состав атмосферы
На интенсивность дыхания оказывает влияние состав атмосферы, особенно количество в ней кислорода и углекислого газа. Обычное содержание кислорода в атмосфере (21 %) для растений можно считать избыточным, так кай^для многих из них значительное его снижение не влияет на дыхание. Только при 4 — 5 % кислорода начинается изменение интенсивности дыхания в сторону ее уменьшения. Правда, так ведут себя не все растения, у некоторых из них (например салата) дыхание понижается уже при 16 % кислорода. В связи с раздельным дыханием частей растения имеет значение отношение органов и тканей к кислороду. Оно не одинаково: более устойчивы к недостатку кислорода внутренние ткани растения и массивные органы с плотными покровными тканями. Для органов с рыхлыми тканями и для поверхностных тканей необходимо высокое содержание кислорода. Необходимо отметить, что по системе межклетников и воздухоносных полостей некоторые органы растения, например расположенные под Ьодой корни, способны усваивать атмосферный кислород. Это можно наблюдать у болотных и полупогруженных в воду растений.
Недостаток и даже полное отсутствие кислорода в среде не приводит растение к быстрой гибели, как это наблюдается у животных организмов. В этих неблагоприятных условиях происходят качественные изменения дыхания — переход на анаэробное дыхание — гликолиз и далее брожение. Но в таких условиях высшие растения, которые относятся к аэробным организмам, долго существовать не могут. При анаэробном дыхании и брожении происходит быстрое истощение растения, так как при затрате большого количества углеводов энергетический выход, очень мал. При брожении окисление органического вещества не идет до конца. Наряду с образованием небольшого количества углекислоты появляются продукты полураспада — спирты, кислоты, альдегиды, которые оказывают на растения отравляющее действие.
Углекислота, присутствующая в незначительном количестве в атмосфере, не влияет на дыхание, но если она накапливается до высокой концентрации (в замкнутых пространствах), то может угнетать дыхание. Практически вредное действие ее избытка на дыхание не обнаруживается, что дает основание использовать эту закономерность для хранения особо ценных плодов. При таком способе хранения плоды помещают в герметичные камеры, куда закачивают углекислоту. Избыточное содержание ее в атмосфере- уменьшает дыхание плодов, сохраняя тем самым в них питательные вещества. К тому же в атмосфере углекислоты подавляется жизнедеятельность микроорганизмов, которые, поселяясь на поверхности, вызывают загнивание плодов. Дыхание и свет Действие света на дыхание зеленых органов растения — листьев и стеблей — неоднократно подвергалось исследованиям, однако до хсих пор однозначных результатов не получено. Сложность заключается в том, что при освещении зеленой части растения одновременно могут протекать противоположные процессы — дыхание и фотосинтез; расчленение их очень сложно, да и вряд ли полностью возможно. В связи с этим укрепилось мнение, что свет может оказывать на дыхание разных растительных объектов неодинаковое действие, т. е. подавлять, стимулировать или же совершенно не изменять дыхание. Однако определенно установлено, что колебания освещенности (свет — темнота) служат раздражителем, стимулируя дыхание. При этом более значительное действие оказывает коротковолновая часть спектра — фиолетовые и ультрафиолетовые лучи. Это дает возможность считать, что влияние света на дыхание не тепловое, а скорее химическое. Впрочем, природа этого действия до конца не выяснена.

Дыхание и содержание воды в тканях
Вода принимает участие в процессе дыхания, поэтому вполне понятно, что ее содержание в дышащем органе (т. е. в ткани) также оказывает влияние на интенсивность дыхания. Действие ее на дыхание органов растения, находящихся в различном состоянии, неодинаково. Так, покоящиеся части растения (семена) усиливают дыхание при повышении в них содержания воды. При этом они изменяют свою реакцию на температуру, что еще сильнее стимулирует дыхание, вызывая перегревание переувлажненных семян. Это объясняет, почему влажные семена способны не только перегреваться, но и самовозгораться, и обусловливает определенные требования к хранению семян. Иначе реагируют на изменения содержания воды вегетирующие органы, находящиеся в состоянии активной жизнедеятельности. У них усиление дыхания происходит при обезвоживании тканей, что приводит к значительному и бесполезному расходу питательных веществ и быстрому истощению растения. При значительном обезвоживании и уменьшении питательных веществ дыхание снова может уменьшиться. Влияние раздражителей на дыхание Как уже было отмечено, колебания температуры и освещения стимулируют дыхание, действуя как раздражители. Число, агентов, влияющих подобным образом, велико. Их можно разделить на раздражители физические и химические. К первой группе, кроме температуры и света, относятся механические воздействия (разрезание органов, разрыв тканей) и различного вида облучения. К химическим раздражителям относят различные химические, вещества — клеточные яды, спирты, наркотики.
Для действия всех раздражителей характерно то, что они вызывают двухфазную реакцию. При малых дозах они обычно стимулируют дыхание, причем эффект достигает максимума при определенной для каждого объекта дозе раздражителя. При превышении дозы выше оптимальной стимуляция переходит в подавление, которое выражено тем сильнее, чем больше доза раздражителя.

56 Физиологические особенности дыхания.
В пределах одного растительного индивидуума интенсивность дыхания непостоянна и испытывает значительные изменения. Существует общая закономерность, которой подчиняются эти изменения, — дыхание более интенсивно при высоком уровне жизнедеятельности и активном обмене веществ и наоборот.
В соответствии с этой закономерностью высокоинтенсивное дыхание присуще следующим тканям: меристеме, камбию, флоэме, выделительным тканям — желёзкам, млечникам, смоляным ходам. Слабоинтенсивное дыхание отмечается у основной промежуточной паренхимы, эпидермиса, у живых механических тканей (в колленхиме). Подобные различия можно видеть и при сравнении разных органов растения. Интенсивным дыхание будет у цветков, молодых листьев и корней, а также прорастающих семян, пониженное — у старых листьев и стеблей, очень низкое — у покоящихся органов — клубней, корней и особенно у покоящихся семян.
Интенсивность дыхания у растений изменяется с их возрастом. Она в большей степени связана с количеством живого вещества цитоплазмы и варьирует пропорционально его количеству. В течение Онтогенеза растения интенсивность дыхания увеличивается от начала прорастания семян и до периода бутонизации — цветения. В это время в организме происходит значительная активация многих физиологических процессов,, что связано с образованием новых структур и созданием качественно иных органов — цветка, а затем и плода. Все это требует затраты значительного количества энергии и приводит к усилению дыхания. После периода цветения дыхание обычно падает. Подобная же картина наблюдается и в отдельных органах. У многих из них, особенно у листьев и стеблей, дыхание наиболее интенсивно во время to усиленного роста. После его завершения увеличение дыхания останавливается и затем оно медленно снижается по мере старения органа.
Несколько иными могут быть изменения дыхания у плодов, особенно у сочных. У них дыхание наиболее интенсивно не во время роста плода, а в период его созревания, коща идет процесс накопления и превращения запасных питательных веществ в массивном мясистом околоплоднике. Этот кратковременный подъем дыхания носит название климактерикса.

57 Анаэробное и аэробное дыхание, их взаимосвязь.
Дыхание за счет кислорода воздуха называется аэробным. При отсутствии кислорода воздуха живой организм (зеленое растение, животное) не сразу умирает.
Некоторое время он живет за счет кислорода, получаемого от воды и органических веществ, имеющихся в организме. Такое дыхание называется анаэробным (бескислородным). При нем органическое вещество разлагается не до СО2 и Н2О, а лишь до спирта и углекислоты. Поэтому энергии выделяется значительно меньше. Анаэробное дыхание  протекает по следующей суммарной формуле:
С6Н12О6  2С2Н5ОН + 2СО2 + 24 ккал.
Две молекулы спирта содержат потенциальную энергию, равную 
650 ккал. Малое количество энергии, получаемое от анаэробного дыхания, не дает возможности организму долго существовать, и он вскоре умирает. Напомним, что энергия организму нужна для всех жизненных процессов — роста, движения, размножения, передвижения веществ и т. д.
При аэробном (или нормальном) дыхании при окислении одной молекулы глюкозы выделяется 686 ккал, т. е. в 27 раз больше, чем в тех же условиях при анаэробном дыхании.

58 Роль дыхания в обмене веществ
Окисление органического вещества, т. е. дыхание, идет в растении различными путями, вследствие чего получаются разнообразные промежуточные продукты. Это указывает, что дыхание играет важную роль в обмене веществ, служит центром метаболизма, связывающим отдельные его стороны, что видно из следующих примеров. Дыхание объединяет углеводный и азотный обмен. Связь заключается в том, что во время дыхания в ходе превращений глюкозы — при прохождении гликолиза и цикла трикарбоновых кислот — образуются кетокислоты (пировиноградная, а-кетоглутаровая, щавелевоуксусная), которые способны присоединять аммиак с получением аминокислот (первичное аминирование), после чего они могут вступать в реакции переаминирования с другими кетокислотами, создавая большое число аминокислот. Дыхание обнаруживает также связи с жировым обменом. В процессе) окисления углеводы (моносахариды) могут образовывать ацетальдегид, который окисляется в уксусную кислоту. Наращивая углеводородную цепочку, это соединение превращается в различные жирные кислоты, из которых при реакции с глицерином синтезируются сложные эфиры — жиры. Важное значение в обмене веществ имеет пентозофосфатное дыхание. Это единственный в растении путь для образования пятичленных сахаров — пентоз, которые могут регенерировать в гексозы и снова включаться в дыхательный цикл. Они необходимы для осуществления различных обменных процессов. Прежде всего некоторые из них (рибоза и дезоксирибоза) участвуют в синтезе нуклеотидов, из которых в свою очередь получаются нуклеиновые кислоты. Фосфорилированная рибулоза (рибулозо-1,5-дифосфат) принимает участие в фотосинтезе по Сз-пути как акцептор углекислоты. Пентозы используются также для синтеза флавиновых ферментов, циклических аминокислот (тирозина, триптофана) и других веществ. дыхание представляет собой не только энергетический, но и обменный процесс, являющийся основой- метаболизма растения.

59 Определение процесса роста. Его типы.
Рост — это необратимое увеличение размеров растения, связанное с образованием новых структур. Необходимо знать, почему в этом определении связано воедино два момента. С одной стороны, рост нельзя представлять как любое увеличение размеров растения, так как это не всегда бывает истинным ростом. Например, увеличение семени при поглощении воды есть не рост, а простое физическое набухание. С другой стороны, при образовании новых структур происходит именно увеличение размеров, а не массы, которая в процессе роста может уменьшаться (например, рост проростка семени за счет запасов эндосперма или семядолей).
Рост растительных организмов в отличие от животных имеет некоторые особенности. Так, к главным из них относится недетерминированный рост у многолетних растений, продолжающийся в течение всей их жизни, причем рост — увеличение растения — идет параллельно с размножением — образованием плодов и семян. У животных рост детерминирован, он продолжается в течение какого-либо периода и до определенных размеров, и только после их достижения (конкретно для каждого вида) животные размножаются. В силу этого у растений на протяжении всего онтогенеза происходит образование новых тканей и- органов, тогда как у животных все органы закладываются одновременно.
В растительном организме всегда существуют разновозрастные органы и ткани. Если возраст дерева насчитывает тысячу лет, это совершенно не значит, что все его органы тысячелетние. Такой возраст могут иметь ствол и главный корень, которые состоят уже из давно отмерших тканей, а живые органы образуются из тканей, появившихся в недавние годы или даже месяцы.
Типы роста растений
На первый взгляд кажется, что растение, как и животное, растет все целиком. На самом деле это не так. Чаще всего у растений увеличиваются отдельные части, и в этом также существенное их отличие от животного. В зависимости от того, где расположена образовательная ткань (меристема), тот или иной орган растения будет расти неодинаково. В соответствии с этим различают следующие типы роста.
Терминальный рост, при котором меристема расположена на конце органа. Он разделяется на две формы — апикальный и базальный рост.
Апикальный, или верхушечный, рост, при котором меристема (точка роста) расположена на верхнем конце органа. Такой тип роста имеют стебель и корень.
Базальный рост, или рост основанием, при котором меристема расположена в основании органа. Так растут листья злаков и других однодольных растений (лука, тропической вельвичии) и цветочные стрелки многих растений.
Интеркалярный, или вставочный, рост, при котором меристема расположена у основания междоузлия и прикрыта влагалищами листьев. Такой тип роста имеют стебли однодольных растений (злаков).
Рост всей поверхностью. Специального названия этот тип роста не имеет. Меристема расположена здесь диффузно по всей поверхности органа. Обычно она очень скоро исчерпывает свои возможности, в силу чего рост органов ограничен. Так растут листы многих двудольных растений и плоды.

60 Стадии роста клетки.
Рост каждого растения слагается из роста составляющих его клеток. Поэтому, чтобы понять этот процесс по отношению к целостному организму, необходимо знать, как происходит рост составляющих его клеток, каждая из которых проходит три стадии: эмбриональную, растяжения, дифференцировки. Эмбриональная стадия роста происходит только там, где есть меристема, — в точках роста стебля, корня, в междоузлиях, в камбии ствола дерева. Она заключается в увеличении числа клеток путем деления и в увеличении живого вещества цитоплазмы. Клетки при этом имеют все особенности образовательной ткани: они небольшие, плотно примыкают друг к другу, имеют тонкие целлюлозно-пектиновые оболочки. Внутренность их заполнена в основном цитоплазмой, вакуоли небольшие или их совсем нет. Клетки содержат крупные ядра и большое число других органелл. Они дорастают до размера материнских клеток и снова делятся. Представляя процесс таким образом, мы допускаем по крайней мере два упрощения. Первое — это представление о непрерывном делении материнских клеток. На самом деле это не так. Продолжительность каждого деления (митотический цикл) обусловлена генетическими особенностями вида. Она колеблется от 10 — 15 до 100 ч и зависит от количества вновь образующейся ДНК: чем больше эта величина, тем продолжительнее митотический цикл. Каждая клетка проходит определенное число митотических циклов (в среднем 15 — 20), после этого деления замирают, и клетка из деятельного состояния переходит в покоящееся. Следовательно, можно разделить меристему на две разновидности — меристему деления и меристему ожидания, которые периодически переходят друг в друга, как бы меняются местами. Периодический переход клеток меристемы в состояние покоя имеет очень важное биологическое значение: этим она предохраняет себя от быстрого старения. Второе упрощение — это представление, что при делении материнской клетки образуются две адекватные ей дочерние. На самом деле эквивалентные клетки образуются только при размножении недифференцированной каллусной ткани., В большинство же случаев только одна клетка оказывается тождественной материнской, а вторая — какой-либо ткани. Так мы получаем представление о двух типах деления — эквивалентном и неэквивалентном. Как уже было упомянуто, большинство делений неэквивалентно, в результате чего образуются все ткани организма. Эмбриональная стадия роста тесно связана с гормональной деятельностью растительного организма, причем эта деятельность сложна и многообразна. С одной сторбны, верхушечная меристема является центром синтеза фитогормонов (ауксинов в апексе стебля и цитокининов в точке роста корня), с другой — меристема служит местом активного восприятия влияния фитогормонов (ауксинов) на растущие клетки, что сказывается на прохождении следующей стадии.
Растяжение клетки — вторая стадия роста. Она характеризуется резким увеличением клеток в размере, за счет чего осуществляется увеличение растущего организма (главным образом за счет оболочки и вакуоли); количество цитоплазмы и органелл увеличивается лишь незначительно. Все эти процессы взаимосвязаны, они происходят и представляются как единый процесс, основой которого является пластическое (необратимое) растяжение оболочки. Процесс начинается с того, что в растущие клетки притекает ауксин, который образуется в точках роста, вследствие чего эти клетки становятся аттрагирующими центрами и притягивают воду и питательные вещества. В то же время ауксины активируют водородную помпу, что усиливает выброс водорода из клетки и разрыв связей между фибриллами оболочки, которые раздвигаются, так что сеть фибрилл становится более редкой. Под влиянием тургорного напряжения, вызванного притоком воды в клетку, оболочки растягиваются, целлюлозные фибриллы раздвигаются, и между ними внедряются новые фибриллы, образованные из притекающих углеводов. Плотность оболочки восстанавливается, но ненадолго: через некоторое время процесс повторяется. Так происходит несколько раз, до тех пор пока соотношение между поверхностью и объемом новой клетки не достигнет определенной величины. Это соотношение обусловлено генетически, но оно может смещаться при изменении экологических факторов. Например, недостаток воды вызывает быстрое окончание этой стадии, вследствие чего в растении появляются мелкие клетки, а это в свою очередь приводит к образованию малорослых непродуктивных растений.
Стадия внутренней дифференцировки завершает процесс роста клетки и одновременно приводит к образованию определенной ткани. Во время этой стадии увеличения размеров клетки не происходит, но идет внутренний рост оболочки, и некоторых органелл, в основном за счет веществ, накопленных в клетке ранее. При этом в ней возникают структуры, характерные для определенной ткани или изменяется их количество. В некоторых случаях на эти структуры расходуется вся цитоплазма, в результате чего клетка отмирает, и образуется мертвая ткань (склеренхима, лубяные волокна, сосуды). Действие фитогормонов на этой стадии роста (преимущественно гиббереллинов и цитокининов) также имеет существенное значение. В результате прохождения всех трех стадий образуется взрослая клетка, относящаяся к той или иной ткани организма.

61 Влияние внешних факторов на рост.
Температура
Температурная зависимость процесса роста выражается обычно одновершинной биологической кривой с тремя кардинальными точками: минимумом, когда рост только начинается; оптимумом, когда ростовые процессы идут наиболее интенсивно; максимумом, когда рост прекращается. Положение кардинальных точек для различных групп растений на температурной шкале неодинаково.
Кроме влияния на интенсивность роста в обычном понимании температура оказывает еще формообразующее действие, которое выражено более слабо, чем формативное действие света. Из практики растениеводства известно, что при оптимальной для роста температуре растения растут быстро, но при этом часто бывают слабыми, истощенными, "изнеженными", что в высокой степени связано с высокой интенсивностью дыхания и большой тратой органических веществ на этот процесс. При несколько пониженной температуре растения растут медленнее, но зато бывают более крепкими и здоровыми. В отличие от абсолютного эту несколько пониженную температуру называют гармоничным оптимумом.
Неблагоприятное действие повышенных температур на рост растений в условиях недостаточного освещения при выращивании растений или рассады в защищенном грунте хорошо известно в агрономической практике. В этих случаях регулировка температуры представляется исключительно важной.
Свет В естественных условиях интенсивность освещения для роста растений вполне достаточна, а спектральный состав света, по крайней мере, в середине дня, не испытывает значительных изменений. Это может вызвать предположение, что световой фактор для процесса роста не имеет существенного значения, однако это не так. Строго говоря, для процесса роста свет не нужен, он даже его подавляет. Чем меньше интенсивность освещения, тем быстрее растут растения, а самый быстрый рост идет в полной темноте. Но при недостатке или при полном отсутствии света характер роста совсем другой: вытягивается стебель, появляются недоразвитые листья, закладывается слабая корневая система. Только при достаточно интенсивном освещении вырастают такие растения, которые мы привыкли считать нормальными — коренастые, с широкими, хорошо развитыми листьями, сильной корневой системой. Оказывается, что свет влияет на растения независимо от процесса фотосинтеза, т. е. вызывает формативное действие — изменение соотношения органов и их формы. Формативное действие вызывает также и изменение спектрального состава света. Длинноволновые лучи (красные и дальние красные) оказывают такое же формативное действие, как недостаток света или темнота, вызывая вытягивание растений. Коротковолновые лучи ,(синие, фиолетовые, ультрафиолетовые) влияют так же, как и интенсивный свет — "осаживают" растения, делая их более приземистыми. Механизм формативного нефотосинтетического действия света исследован еще недостаточно. Известно только, что в основе его лежит действие фитохромной системы, о которой подробнее будет сообщено ниже.
Вода Вода имеет очень важное и совершенно определенное значение для процесса роста. Для успешного его протекания необходимо полное насыщение клеток водой и бесперебойное снабжение ею растений. Физиологическое значение воды связано с прохождением двух первых стадий роста клеток. Во время первой (эмбриональной) стадии вода необходима для передвижения хромосом и образования цитоплазмы, гидратации ее коллоидных частиц. Во время второй стадии (растяжения) вода расходуется на образование вакуоли, увеличение объема клетки и растяжение оболочки. При недостатке воды в почве, а следовательно, и в растении происходит раннее окончание стадий растяжения и дифференци- ровки, вследствие чего образуются мелкоклеточные небольшие растения. Это является одной из главных причин снижения урожаев при засухе.
Аэрация Все высшие растения — аэробы, поэтому для их жизнедеятельности необходим кислород. Незаменим он и для нормального протекания ростовых процессов. Эта потребность связана и с тем, что рост является энергозависимым процессом, на него затрачивается энергия, освобождающаяся в процессе дыхания.
Надземные органы растения никоща не испытывают недостатка в кислороде, иное дело — корневая система. В очень уплотненной или переувлажненной почве кислорода для роста корней может быть недостаточно, что необходимо учитывать агрономам. Они должны с помощью правильного сочетания агроприемов избегать анаэробиозиса в почве. Следует знать, что оптимальное содержание кислорода в почве для разных растений может быть неодинаковым. Так, для риса достаточно всего 3 %, овес требует 8 %, а томаты плохо чувствуют себя при содержании кислорода ниже 16 %. Т. о., поддержание оптимального уровня экологических факторов является непременным условием для выращивания крепких здоровых растений.

62 Периодичность роста и период покоя.
Во многих местах земного шара закономерно сменяются времена года, а вместе с этим чередуются благоприятные и неблагоприятные периоды для роста растений. В процессе длительной эволюции растения приспособились к перенесению неблагоприятных условий, иначе они не могли бы существовать во многих регионах Земли. Эта приспособленность заключается в том, что организм растет не в течение всего года, а только в его благоприятные периоды, т. е. рост растений отличается периодичностью. Таким образом, активный рост сменяется в жизни растений периодами покоя, под которым понимается закономерно наступающее временное прекращение видимого роста, обусловленное изменением обмена веществ в клетках. Различают полный и частичный покой организма. Ц о л- ный — это состояние покоя всего организма в целом. Так впадают в состояние покоя многолетние растения на период зимы. При частичном покое ему подвержены только отдельные органы, например спящие почки у основания ствола дерева, которые находятся в таком состоянии много лет, до гибели основного ствола или до его срезания.
Кроме того, различают три состояния покоя: органический, когда растение нельзя вывести из этого состояния никакими способами; глубокий, при котором из него можно вывести сильнодействующими средствами (теплыми ваннами, эфиризацией). Надо отметить, что различия между органическим и глубоким покоем нечетки, и многие физиологи не различают эти две формы. Наконец; вынужденный покой, когда растение выходит из этого состояния при действии самых обычных экологических факторов, например, семена многих растений переходят в активное жизнедеятельное состояние при увлажнении. Главным при переходе растений в состояние покоя является изменение их физиологического состояния. При этом, во-первых, снижается гидрофилыюсть коллоидов цитоплазмы, которые теряют воду и из состояния золя переходят в гель. Во-вторых, происходят изменения в содержании различных групп регуляторов роста. Уменьшается количество веществ, активирующих рост — ауксинов, гиббереллинов, цитокининов. Одновременно увеличивается количество ингибиторов роста — абсцизовой кислоты и ее аналогов, этилена, эфирных масел, дубильных веществ, алкалоидов. Эти изменения сильнее выражены в покоящихся, но склонных к прорастанию органах растения — в почках, глазках клубней, семенах. Происходят превращения ранее накопленных углеводов, например, крахмал превращается в запасные сахара или в жирные масла (у некоторых древесных растений). Одновременно это повышает устойчивость растений к неблагоприятным экологическим факторам, например к низким отрицательным температурам. Наконец, при переходе в состояние покоя в клетках происходит обособление цитоплазмы, впервые описанное П. А. Генкелем. Оно заключается в том, что цитоплазма слегка отстает от оболочки клетки, при этом плазмодесмы втягиваются внутрь. Снаружи протопласт покрывается липидными и дубильными веществами, внутри уменьшается содержание аминокислот. Все это приводит к значительному снижению обмена веществ и переходу клетки к к р и п т о- б и о з у — состоянию скрытой жизни. Однако полностью обменные процессы даже при глубоком покое не прекращаются, они только значительно замедляются. Не останавливается полностью и рост, он становится микроскопическим, невидимым невооруженному глазу. Весной же мы неожиданно для себя обнаруживаем набухание почек древесных растений — это есть результат их замедленного микроскопического роста в течение зимы. Состояние покоя играет большую биологическую роль в жизни растений. Оно служит необходимым приспособлением для перенесения растениями неблагоприятных периодов — холодной зимы ъ умеренных и полярных поясах и жаркого сухого лета в тропических широтах. Кроме того, период покоя является часто необходимым этапом, без которого невозможно дальнейшее развитие и прохождение онтогенеза растения. Так, не пройдя периода покоя, не развиваются и не растут только что выкопанные клубни картофеля. Так же, не пройдя периода покоя, не прорастают семена многих дикорастущих растений, им необходим длительный период пониженной температуры (стратификация). Таким образом, период покоя не всегда связан с действием каких-либо неблагоприятных факторов, а может быть просто необходимым этапом онтогенеза.	. Период покоя имеет и важное практическое, сельскохозяйственное значение. В условиях климата умеренного пояса переход в состояние покоя предохраняет культурньье растения, особенно плодовые, от вымерзания. Важное значение имеет это состояние для хранения растениеводческой продукции,-которая в основном запасается в живом состоянии. Если бы не состояние покоя, сохранить в течение зимы клубни картофеля, корнеплоды свеклы, моркови была бы совершенно невозможно, а семена прорастали бы сразу же после созревания, как это иногда бывает во влажную осень с семенами ржи. Состояние покоя нe является чем-то незыблемым и неизменным, его можно изменять, т. е. укорачивать или удлинять. Продление покоя необходимо для лучшего хранения корнеплодов и картофеля; это достигается обработкой их в начале хранения препаратами, ингибирующими рост. К их числу относятся гидразид малеиновой кислоты, гидрел, хлорхолинхлорид (ССС, ТУР). Ускорение выхода раст. из состояния покоя (так называемая выгонка) применяется для получения цветущих растений зимой или ранней весной. С этой целью цветоводы издавна применяют теплые ванны или воздействие парами эфира.

63 Полярность и корреляция в жизни растений.
Корреляция — Это взаимное влияние отдельных органов растения друг на друга. Это явление, пожалуй, лучше всего показывает взаимосвязь между органами. Существуют различные ее разновидности. Различают коррелятивную стимуляцию, когда один процесс (орган) стимулирует рост другого органа, и коррелятивное торможение, коща один процесс (орган) задерживает рост другого органа. Приведем примеры тех и других корреляций. Коррелятивная стимуляция может проявляться на основе питания (трофическая стимуляция). Так, мощная корневая система спиленного дерева вызывает сильный рост порослевых побегов. Наблюдается и обратное явление, когда мощная листовая поверхность, образующая много ассимилятов, усиливает рост корневой системы. Известны случаи гормональной стимуляции. Например, ауксины, двигаясь вниз из верхушки главного стебля и побегов, стимулируют образование корней. Напротив, цитокинины, образуясь в корнях и поднимаясь вверх, приводят к усилению развития побегов. Ауксины, которые выделяются из пыльцы, проросшей на рыльце, ускоряют завядание венчиков цветков. Наряду с примерами коррелятивной стимуляции известны многочисленные случаи коррелятивного торможения. Здесь можно отметить конкурентные явления. Большое число плодов на дереве приводит к уменьшению их размеров, они становятся более мелкими, чем при малом их числе. Удаление на растении части листьев и соцветий влечет сильное разрастание и укрупнение других листьев. К этой же разновидности относится и ингиби- торная корреляция, которая характеризуется тем, что верхушка главного корня тормозит образование боковых корней, а верхушка главного побега замедляет закладку и рост боковых. Эти явления имеют гормональную природу и используются в практическом растениеводстве. Удаление верхушек корней или побегов, стимулирующее рост боковых органов, широко применяется при формировании растения.
Полярность у растений Взаимодействие частей растения обусловливает полярность — специфическую ориентацию процессов и структур в пространстве. Различают полярность морфологическую и физиологическую. Это указывает на существование полюсов у растения, которые морфологически и физиологически неравноценны. Морфологическую полярность легко обнаружить и продемонстрировать. Если взять весной побеги легкоукореняющихся древесных растений (ивы, тополя) и поместить их во влажные камеры, то через некоторое время почки на них прорастут и образуют на верхнем конце листья, на нижнем — корни. Если же такие побеги повернуть морфологически верхним концом вниз и также оставить во влажной среде, то листья образуются уже внизу (на морфологически верхнем конце), а корни вверху (на морфологически нижнем конце). Если каждый побег разделить на несколько частей, каждая из них будет вести себя подобно целому побегу, т. е. будет образовывать корни на морфологически нижнем конце, а листья на морфологически верхнем. Труднее заметить и продемонстрировать физиологическую полярность, которая заключается в неодинаковом выражении физиологических процессов на различных концах растения. Она обнаруживается, например, в движении фитогормонов: ауксины, образуясь в точках роста стебля, двигаются полярно вниз, а цитокинины, образуясь в корнях, двигаются полярно вверх. Несмотря на давно известные внешние эффекты, механизмы полярности остаются недостаточно изученными и в настоящее время. Установлено, что полярность не нарушается движением цитоплазмы. Это позволяет предположить, что она заключена в ее периферической, неподвижной части или в плазмалемме, не может быть зафиксирована в полярной .структуре цитоплазматических белков. У клеток одного органа наблюдается одинаковая полярность. Дочерние клетки воспринимают ее от материнской при первом неэквивалентном делении. Все односторонне действующие факторы (свет, сила гравитации, градиент концентрации ауксина) оказывают индуцирующее действие на проявление полярности. У всех высших растений полярность стабильна и необратима.

64 Регенерация у раст. Вегетативное размнож., его значение.
Регенерация у растений в общем смысле слова называют новообразование органов (а также тканей и даже только одной кутикулы) на отрезанных или пораненных частях растения. Наиболее важны те явления регенерации, которые ведут к увеличению количества особей, к их "вегетативному размножению". У высших растений дело сводится при этом к новообразованию корней и к новообразованию почек или просто к дальнейшему развитию уже имеющихся почек. Так происходит вегетативное размножение черенками у ив, тополей, точно так же — размножение бегоний обрезками листьев, размножение хрена отрезками корня. Далеко не всегда регенерация сводится к новообразованию органов, весьма часто дело сводится к развитию покоящихся, "спящих" зачатков. Новообразования возможны лишь на эмбриональной, зародышевой ткани, поэтому, если поранены не молодые, а уже закончившие свой рост части растения, то прежде всего часть клеток возвращается к состоянию эмбриональной ткани; такие клетки начинают усиленно делиться и, вернувшись таким путем к недифференцированному, зародышевому состоянию, дают начало новым органам. Г. Симон, изучая Р. верхушки корня, предлагает различать здесь прямую и частичную Р. При прямой Р. новая корневая верхушка образуется непосредственно из всех тканей центрального цилиндра, тогда как при частичной Р. в образовании новой верхушки принимает участие лишь часть всей поверхности раны. Новообразование идет здесь из кольцевого вала, который образуется путем разрастания перикамбия, равно как из наружных слоев центрального цилиндра. В более узком смысле слова регенерацией называют лишь возобновление отделенной части какого-либо органа, тогда как, если восполнение недостающих частей происходит путем новообразования целиком новых органов или путем развития покоящихся зачатков, то такие явления относят уже к области репродукции. Все растительные организмы размножаются двумя путями: 1) половым — семенами (высшие растения) или спорами полового размножения (низшие растения), полученными при слиянии двух гамет; 2) бесполым — спорами бесполого размножения (низшие растения) или вегетативными частями самого растения. У высших растений спор нет, и разновидностью бесполого у них является вегетативное размножение, т. е. размножение при помощи различных вегетативных органов. Этот способ широко распространен в природе и часто используется при возделывании многих культурных растений, что говорит о его важном биологическом и практическом значении. В природе растения размножаются вегетативно в том случае, когда почему-либо затруднено половое размножение. Это может происходить в особых условиях обитания, например в водной среде, коща опыление и оплодотворение полностью погруженных в воду растений (элодея, роголистник, водокрас) затруднено, а также при цветении растений в неблагоприятных климатических условиях (высокая или низкая температура, чрезвычайная сухость), когда" перенос пыльцы также затруднен. У растений в процессе эволюции^ выработались различные приспособления: корневые или стеблевые подземные клубни, луковицы, почки на корнях, способные прорасти и превратиться в стебель (у многих сорняков), корневищ (также с почками), усы — ползучие укореняющиеся стебли.
Вегетативное размножение также используется в сельском хозяйстве, главным образом в следующих случаях: 1) при затруднительности получения урожая при половом размножении (картофель, репчатый лук); 2) для сохранения ценных сортовых" качеств материнского растения, которые утрачиваются при половом размножении (прививки или черенкование плодовых). Пргё вегетативном размножении культурных растений часто используют те же органы, которыми растения размножаются в естественной обстановке (клубни, луковицы, усы). Наравне с ними часто применяют и специально подготовленные органы растения. К ним относятся стеблевые черенки — части молодых побегов с почками; которые отделяют от материнского растения, а затем уже укореняют. Так размножают ягодные кустарники и многие деревья для озеленения. У немногих видов растений используют листовые черенки, т. е. листья, в основании которых могут появиться почки. Таким способом размножают комнатные растения — бегонии ю глоксинии. Часто применяют отводки — в сущности, те же черенки, но предварительно укорененные на материнском "растений (различные кустарники, в том числе и ягодные). Для размножения плодовых деревьев обычно используют прививки — соединение почки или черенка ценного культурного растения (привоя) с корневой системой сеянца-дичка (подвоя). Существует несколько способов прививок, которые подробно описаны в специальных руководствах. В случае срастания подвоя и привоя образуется новый организм с особыми, присущими ему свойствами. Обычно он получает от привоя качества культурного сорта, которые не передаются при половом размножении, а от дичка-подвоя — устойчивость к неблагоприятным экологическим условиям, особенно к морозам и засухе. Реже используют прививки и травянистых растений, однако добиться срастания двух объектов с мягкими тканями гораздо труднее, чем с одревесневшими твердыми. В прохладном и влажном климате Нидерландов и других стран Европы прививкой на тыкву выращивают огурцы и дыни.
В последние годы разработан и начинает входить в практику совершенно новый прием вегетативного размножения — регенерация растений из каллусной ткани. Для этого клетки из меристемы обычных растений выращивают на искусственных средах в стерильных условиях. Сначала образуется недифференцированная ткань вследствие отсутствия неэквивалентных делений, которая при добавлении в среду фитогормонов в определенных сочетаниях дифференцируется в небольшое растение, которое можно высадить в грунт. Разумеется, прием этот очень трудоемок и дорог, поэтому овг может использоваться только в исключительных случаях, например для освобождения клубней картофеля от вирусных болезней, которые имеют общее название, "вырождение картофеля". Он применим также в селекционной работе для размножения ценных гибридных растений. Кроме того, прием наращивания недифференцированной ткани может быть использован для синтеза и получения таким образом ценных лекарственных веществ из тех растений, которые не произрастают в наших климатических условиях или выращивание которых очень сложно (раувольфия, женьшень).

65 Движение раст. – тропизмы  и настии, их физиологическая природа.
Тропизмы у растений
Высшие растения, в отличие от некоторых низших и животных организмов, остаются в течение всей жизни прикрепленными корнями или ризоидами к субстрату и не перемещаются в пространстве. Поэтому сформировалось представление, что растения вообще не двигаются. Однако это не так. Не сходя с места, растения способны к различным движениям; среди которых важное место занимают тропизмы.
Тропизм — это движение растения, вызванное односторонне действующими факторами. Одним из главных является геотропизм — движение по отношению к центру земли. Он может быть положительным — вниз (у корней) и отрицательным — вверх (у стеблей и листьев). Иноща геотропизм может быть выражен очень слабо или совсем не наблюдаться (у боковых корней и боковых побегов). Биологическое значение геотропизма заключается в правильной ориентации органов растений в пространстве. В связи с этим становится понятным смысл сильного геотропизма у центральных органов и слабого или его отсутствия у боковых: если бы все корни росли строго вертикально вниз, а побеги строго вертикально вверх, то они не могли бы охватить значительного пространства почвы и атмосферы и мешали бы друг другу. Прямое сельскохозяйственное значение геотропизма заключается в том, что он способствует выпрямлению стеблей хлебных злаков при раннем полегании (вследствие избытка воды и азота). Вторым важным в жизни растений является фототропизм — движение в определенном направлении к одностороннему источнику света. Он также может быть положительным — к свету (у стеблей и листьев) и отрицательным — от света (у корней). У боковых побегов он может совсем не проявляться или проявляться ослабленно. Направление фототропизма зависит от интенсивности освещения: слабый свет вызывает положительный тропизм стеблей и листьев, но слишком сильный свет может вызвать у них же отрицательный фототропизм. Биологическое значение фототропизма заключается в лучшей ориентации органов растений по отношению к свету, особенно это имеет значение для оптимального расположения листьев в целях более полного использования света. Вследствие фототропизма в лиственном лесу образуется световая мозаика.

Кроме этих двух, существуют и другие тропизмы, которые изучены слабее, и поэтому считается, что они имеют меньшее значение в жизни растений. К их числу относится хемотропизм — движение в определенном (положительном или отрицательном) направлении к различным веществам. Он характерен для гифов грибов, проросших пыльцевых трубок, а в почве — для корней при движении по направлению к крупным гранулам — очагам удобрений — и от них — при излишне высокой их концентрации. Известен гидротропизм — движение корней по направлению к источнику воды. Иногда наблюдается термотропизм — изгиб по направлению к благоприятной температуре. Как и другие тропизмы, он может быть положительным и отрицательным, но направление движения органа связано не с его физиологическими особенностями, а исключительно с уровнем высокой или низкой температуры. Наконец, различают еще травмотропизм — движение по отношению к источнику механического раздражения. В отличие от всех других тропизмов он бывает только отрицательным. Так как в природных условиях на растения оказывает действие одновременно несколько факторов, то и проявление тропизмов может быть смешанным, коща один тропизм может перекрывать другой. Например, при неблагоприятной температуре почвы (очень низкой или слишком высокой) корни не будут расти вертикально вглубь, т. е. их положительный геотропизм не проявится. То же происходит, если прорастающие семена поместить н$ нижней поверхности наклонно расположенного стекла, покрытого влажной фильтровальной бумагой. Они будут расти не вертикально вниз, а наклонно, вдоль бумаги. Подобное можно наблюдать и в отношении стеблей и листьев. Таким образом, тропизм, который считается второстепенным, может перекрыть в своем действии основной.
Тропизмы присущи не всем частям растений, а только растущим. Они строго локализованы там, где есть меристема, в точках роста стебля и корня, междоузлиях стебля однодольного растения и в других подобных местах. Причиной движения-изгиба является неравномерный рост противоположных сторон органа. В настоящее время предложено много гипотез о физиологической природе тропизмов. Наибольшим распространением пользуется теория, разработанная одновременно в 30-х гг. текущего столетия украинским физиологом Н. Г. Холодным и нидерландским ученым Ф. Вентом. Она так и называется — гормональная теория Холодного — Вента. Сущность ее заключается в том, что при действии какого-либо раздражающего фактора происходит поляризация органа, вследствие чего при горизонтальном положении его ауксины стекают на нижнюю сторону, а при одностороннем освещении — на затененную. Различные органы растений обладают неодинаковой чувствительностью к концентрации ауксина (кривые Тимана). Самые чувствительные органы — корни, менее чувствительные — стебли, так что одна и та же концентрация ауксина может подавлять рост корня и стимулировать рост стебля. Это и проявляется при тропизмах: при горизонтальном положении ускоряется рост верхней части корня и замедляется нижней, корень изгибается вниз (верхняя наружная дуга длиннее нижней внутренней). Напротив, у стебля, находящегося в таком же положении, ускоряется рост нижней части и замедляется рост верхней, в результате чего происходит изгиб вверх. Такая же картина может быть в случае фототропизма и, видимо, в случае всех других тропизмов. Возникает вопрос: что же вызывает поляризацию тканей и перемещение ауксина вниз или на затененную сторону? На этот счет существуют различные гипотезы. Так, предполагают, что в случае геотропизма при изменении положения органа меняется положение органелл в клетках, в том числе расположение зерен статолитного крахмала. Они давят на мембраны эндоплазматического ретикулума, что изменяет их конформацию и проницаемость мембран цитоплазмы. Это в свою очередь изменяет расположение метаболитов в клетке, в том числе и ауксинов, в результате чего происходит описанная выше поляризация и ростовой изгиб. При одностороннем освещении происходит изменение реакции среды на различных сторонах клеточной мембраны, вследствие чего возникают потенциалы действия, а затем и электротоки. Вся клетка становится электрополяризованной, и ауксин перетекает на менее освещенную теневую сторону, что и вызывает ростовой фототропический изгиб.
Настические движения Кроме тропизмов, в растительном мире широко распространены также настические движения, или наст и и, — изгибы, вызванные диффузно, т. е. разносторонне действующими раздражителями (факторами). Известно несколько типов настических движений, главные из которых — никтинастии и сейсмонастии. Никтинастии (никти — ночь) — движения, вызванные сменой дня и ночи. Они очень распространены у растений и выражаются в подъеме и опускании листьев, в раскрывании и закрывании цветков в разные часы дня. Эти движения, особенно у венчиков цветков, настолько разнообразны во времени и. в то же время так специфичны для некоторых видов, что позволили Карлу Линнею составить так называемые "часы флоры", действующие наподобие солнечных часов, по которым можно было определить время суток. Сейсмонастии — движения в ответ на механические раздражения. Примером этого явления служит реакция тычинок в цветках многих растений (в частности у шалфея) на прикосновение насекомого к тычиночной нити. Другой пример — моментальное складывание и опускание листьев мимозы. Физиологической причиной настических движений может быть неодинаковая скорость роста верхней и нижней сторон органа. При открывании венчика сильнее растет верхняя сторона лепестков, а при его закрывании — нижняя. Вторая причина — изменение тургорного состояния клеток в сочленениях листьев у мимозы и кислицы: уменьшение. его при опускании листьев и увеличение при их поднятии. Часто наблюдается совмещение обеих этих причин. Первичные механизмы всех настических движений выяснены еще недостаточно. Предполагают, что в основе их лежит появление yl распространение потенциалов действия и биотоков, что изменяет скррость роста различных сторон органа. При сейсмонастиях в процессе, возможно, принимают участие актомиозиноподобные сократительные белки, которые при участии АТФ-аз выбрасывают вору из вакуолей особых моторных клеток, быстро изменяя таким образом их тургорное состояние.

66  Общие свойства фитогормонов и механизм их действия.
В живом растении одновременно происходит большое число различных по интенсивности и направленности физиологических процессов, которые смешались бы в беспорядке, если бы в клетке не существовало их временное и пространственное разделение. Основой этого являются микроструктура клетки и различные системы физиологической регуляции. Одна из важнейших систем — гормональная регуляция. Более ста лет назад Ч. Дарвин исследовал способность растений к восприятию внешних раздражений и к реакции в ответ на них. Им было установлено экспериментально, что центр восприятия раздражения находится в вершинной части растения, откуда посылаются импульсы, производящие реакцию — движение. Растения (колеоптили злаков) с отрезанной верхушкой не реагировали- на внешние раздражения и движений не воспроизводили. Дарвин высказал гипотезу, что двигательная реакция как ответ на раздражение осуществляется каким-то веществом, которое вырабатывается в верхней части колеоптиля и движется сверху вниз. Это была гениальная догадка, подтвержденная только через полвека — в 30-х гг. XX в. почти одновременно Ф. Вентом (Голландия) и Н. Г. Холодным (Украина). Это ознаменовало начало развития учения о фитогормонах и гормональной регуляции.
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Что же такое фитогормоны? Это низкомолекулярные органические вещества, образующиеся в клетке в ничтожных количествах в одних органах и оказывающие регуляторное влияние на физиологические процессы в других. При различном химическом строении их объединяет ряд общих физиологических свойств, важнейшими из которых являются следующие. Фитогормоны присутствуют в клетках в свободном физиологически активном и в связанном неактивном состояниях, причем содержание в первой форме минимально (Ю~10 — 10~5 М). Они вырабатываются в одних клетках растительного организма, а оказывают свое физиологическое действие в других, полярно передвигаясь по растению, т. е. обладают дистанционным действием. Находясь одновременно в одних и тех же клетках, они взаимодействуют между собой во влиянии на физиологические процессы; это взаимодействие может быть антагонистическим (противоположным) или синергическим (направленным в одну сторону). Действие фитогормонов обратимо — стимулируя физиологические процессы в ничтожных концентрациях, они подавляют эти же процессы в концентрациях более высоких. Действие фитогормонов специфично, так как на один и тот же физиологический процесс они оказывают неодинаковое действие. Ни один из них не повторяет полностью действие другого и не может быть заменен другим фитогормоном. Фитогормоны в своем действии поливалентны, или полифункциональны. Это означает, что они оказывают свое действие на многие физиологические процессы одновременно. В настоящее время известно 5 групп фитогормонов, однако не исключено открытие новых. Так, предполагают, что гормональными свойствами обладают стероидные соединения брассинолиды, найденные в пыльце рапса, которые стимулируют рост гипокотиля. Некоторые физиологи считают фитогормоном фузикокцин — продукт жизнедеятельности паразитического гриба Fusicoccum amigdalii, который также стимулирует рост отдельных частей растения.
Механизм гормонального действия
При всей специфичности различных фитогормонов в их действии на растения можно выделить и общие моменты — это первичные механизмы гормонального действия. Вследствие того, что у различных фитогормонов они одинаковы или близки, следует рассмотреть их вместе для всех групп фитогормонов. Один из таких моментов — изменение проницаемости клеточных мембран путем активации ионных насосов. При этом особенно значительную активацию претерпевает протонный, или водородный, насос, выбрасывающий Н+-ионы. В связи с предыдущим находится и другой механизм — регуляции скорости и направления передвижения воды и питательных веществ. При этом образуются аттрагирующие центры, которые притягивают воду и питательные вещества, что обусловливает разрастание клеток в данном месте. Далее следует отметить активацию энергетического обмена на уровне мембранных АТФ-аз. При этом происходит гиперполяризация мембран митохондрий, что приводит к усилению синтеза АТФ. Общими для фитогормонов являются регуляция нуклеинового обмена на уровне гена (транскрипция, образование рибонуклеиновых кислот), а также регуляция белкового обмена и синтеза белка на уровне рибосом (трансляция). При этом происходит не только синтез структурных и запасных белков, но и новообразование регуляторных белков — ферментов. Говоря о некоторых общих моментах механизмов гормонального действия, следует помнить, что для всех фитогормонов они не идентичны. Это видно из того, что у каждого фитогормона существуют основные стороны механизма, на которые он действует сильнее всего. Например, ауксин больше влияет на проницаемость мембран путем активации водородной помпы и на создание аттрагирующих центров, а цитокинин — на активацию нуклеинового и белкового обмена.

67 Ауксины в растении. История открытия. Синтез, транспорт.
Действие этого фитогормона было открыто Ч. Дарвином в 1880 г. и описано им в книге "Способность к движению у растений". Само же вещество выделено и идентифицировано в 1935 г. Ф. Кеглем, затем широко исследовано Н. Г. Холодным и Ф. Вентом (1937 г.). В настоящее время известна группа веществ подобного действия, среди которых наиболее распространенным является индолил-3-уксусная кислота (ИУК), называемая также гетероауксином, или просто — ауксином. Эмпирическая формула ее C10H9NO2, молекулярная масса 175,19. Вещество хорошо растворимо в различных спиртах, серном эфире, этилацетате, плохо — в воде, бензоле, хлороформе. ИУК широко распространена в растительном мире,- от бактерий и до высших цветковых, но в животных организмах не найдена. Видимо, она обеспечивает обмен веществ только у растительного организма. Место синтеза ИУК в растении — молодые листья, точки роста стебля, где она синтезируется или превращается в активную форму. Далее ИУК, как и другие ауксины, движется по проводящей системе растения полярно — сверху вниз, доходя до кончика корня и осуществляя по пути движения свое физиологическое действие. В различных количествах ИУК и ее производные обнаружены во всех органах и тканях растения. Особенно много их в развивающихся почках, молодых листьях, в активном камбии, сосудисто-волокнистых пучках, в пыльце и прорастающих семенах, т. е. везде, где активно идут ростовые и обменные процессы. В более зрелых и стареющих тканях количество ауксинов снижается, а в старых органах становится минимальным. Такая изменчивость приводит к значительным колебаниям их содержания. Низшие организмы — бактерии и плесневые грибы — накапливают ауксинов в 100 — 200 раз больше, чем высшие растения. Кроме свободной ИУК в растении всеща присутствуют формы, которые не проявляют физиологической активности. Содержание их на 1 — 2 порядка выше, чем свободной ИУК. Эти вещества служат своеобразным депо свободной ИУК, в которую они могут превращаться по мере ее использования. Ауксины обладают множественным физиологическим действием (поливалентностью); спектр их действия широк. Прежде всего, велика роль ауксинов в процессах морфогенеза растений. Их присутствие совершенно необходимо для деления клеток. В этом процессе они дают стимул для удвоения хромосом ядра — репликации ДНК. Процесс происходит примерно одинаково во всех органах растения, включая и формирование плода, однако особенно интенсивно ауксины индуцируют образование корней. Без ауксина невозможно растяжение клеток и их дифференцировка, что особенно хорошо можно видеть на примере проводящей системы. Второе важное физиологическое свойство ауксинов — проявление апикального доминирования, т. е. торможение верхушечной почкой роста боковых почек. Это приводит к подавлению роста боковых побегов и к господству, доминированию основного верхушечного, что обусловливает более раннее образование и созревание семян верхушечного соцветия. Часто только при удалении верхушечной почки возможно развитие боковых, которые ее замещают. Ростовая реакция растения на ауксины обусловливает и третье важное физиологическое значение — двигательные реакции растения (тропизмы) в ответ на односторонние раздражения, которые определяют ориентацию растения по отношению к внешним односторонне действующим раздражителям (свет, вода, гравитационное поле Земли). Наконец, ауксин, вызывая образование аттрагирующих центров, ускоряет рост и созревание плодов. Он стимулирует также образование партенокарпических плодов (без оплодотворения завязи) и предотвращает их опадение. Таким образом, не будет преувеличением сказать, что ауксины во взаимодействии с другими фитогормонами регулируют многие стороны жизни растения. Известно большое число искусственно синтезированных аналогов ауксина* Некоторое из них нашли практическое применение. В зеленом строительстве используют способность ауксинов стимулировать рост корней, что необходимо при вегетативном размножении трудноукореняющихся растений. Для стимуляции укоренения черенки обрабатывают растворами индолилмасляной или а-нафтилуксусной кислот. Такую же обработку производят и при пересадке взрослых деревьев. Не осталось без внимания свойство ауксинов стимулировать образование и рост плодов. Еще в 30-е гг. Ю. В. Ракитин предложил использовать для этих целей на томатах 2,4-дихлорфенок- сиуксусную кислоту, которая с успехом была применена, но впоследствии заменена другими препаратами. Это же вещество нашло широкое применение как гербицид для борьбы с сорняками в посевах зерновых культур. Данные, полученные в Мордовском университете, показали возможность использования ИУК для активации роста растений просо и кукурузы при пониженных температурах.

68 Гиббереллины. История, синтез, транспорт, физиол. действие.
Гиббереллины — вторая по времени открытия и степени изученности группа фитогормонов. Главный эффект их действия — вытягивание стебля — известен с давних времен в юго-восточной Азии как болезнь риса. В 1926 г. было установлено, что эта болезнь вызывается веществом, которое синтезируется паразитическим грибом. В 1955 г. была получена кристаллическая форма вещества, изучено строение его молекулы и установлена молекулярная масса. Найденное вещество — гибберелловая кислота (ГК) — имеет сложное строение. По своей природе это дитерпеноид с эмпирической формулой С19Н22О6, молекулярной массой 346,2. Оно хорошо растворяется во многих спиртах, кетонах, слабее — в бутилацетате, хлороформе, серном эфире, плохо — в бензоле и воде. С аммиаком, органическими аминами и щелочами образует хорошо растворимые соли.
Открытая первоначально в грибах, гибберелловая кислота была позднее обнаружена в бактериях, водорослях, папоротникообразных и цветковых растениях. Как и в случае с ауксинами, гиббе- реллиноподобное действие проявляет большое число веществ (около 60) сходного химического строения и близкого действия, поэтому в настоящее время говорят о гиббереллинах (их обозначают знаком ГА с порядковым номером) и о гиббереллиноподобных веществах (ГПВ). В растениях гиббереллины представлены свободными и связанными формами. Связанные гиббереллины физиологически неактивны или малоактивны и являются запасными или
транспортными формами. Гиббереллины синтезируются главным образом в листьях. Они передвигаются в растении по ксилеме и флоэме пассивно с током воды и минеральных солей в различных направлениях. Однако есть указания и на полярный транспорт гиббереллинов в базипетальном направлении (сверху вниз).
Физиологическое действие гиббереллинов разнообразно. Подобно ауксинам, они оказывают влияние на рост преимущественно стебля, вызывая значительное его удлинение. Особенно резко это выражено у генетически карликовых растений. Стимуляция роста стебля складывается из активации клеточных делений (в меньшей степени) и растяжении клеток (более интенсивно). Характерно, что на рост корневой системы гиббереллины почти не оказывают положительного действия, а при высоких концентрациях даже подавляют ее рост. Попадая локально на поверхность чплодов (экзо- генно) или односторнне передвигаясь в них (эндогенно), гиббереллины вызывают неравномерное разрастание тканей плода, что обусловливает их неправильную форму. Обработка гибберел- лином цветковой кисти винограда, томата и других растений вызывает образование партенокарпических (бессемянных) плодов.
Гиббереллины имеют важное значение для перехода растений к цветению. Особенно ярко проявляется их действие на розеточных длиннодневных растениях и на двулетних, которые не зацветают в неблагоприятных условиях фотопериода или температуры. Согласно гипотезе М. X. Чайлахяна, гиббереллины являются одним из компонентов гормона цветения — флоригена. Образование гиб- береллина затруднено или совсем не происходит при неблагоприятной длине дня, что и вызывает замедление цветения растения при несвойственном ему фотопериоде. У растений с однополыми цветками (однодомных и двудомных) гиббереллины усиливают мужскую сексуализацию (маскулинизацию) растений.
Гиббереллин оказывает действие на состояние покоя семян и зимующих органов растений, способствуя снятию этого состояния и переходу растения к активной жизнедеятельности. Его содержание в органах растения, выходящих из состояния покоя, повышается во много раз. В некоторых случаях гиббереллин задерживает старение органов растения, особенно листьев и плодов. При этом под его влиянием тормозится распад хлорофилла, белков и нуклеиновых кислот.
При взаимодействии ауксина и гиббереллина обнаруживается их синергическое действие. Оба фитогормона образуют аттрагиру- ющие центры, активируют фотосинтез и дыхание, синтез углеводов, ферментов, нуклеиновых кислот.
Хотя известно около 60 природных гиббереллинов, искусственно получают только один — гибберелловую кислоту (ГК3). Она вырабатывается путем биологического синтеза с использованием определенных штаммов микроорганизмов, обычно грибов. Заводы по выработке гиббереллина имеются в России и за рубежом.
В настоящее время известны многочисленные попытки применения искусственно полученного гиббереллина. Он чаще всего используется при выращивании винограда для получения бессемянных плодов, ускорения их роста и увеличения урожая. Он может прерывать состояние покоя, клубней картофеля и семян древесных растений, ускоряя их прорастание. Он стимулирует рост стебля и может быть применен для увеличения урожая льна-долгунца и конопли. Гиббереллин стимулирует рост побегов чая, многолетних трав злаковых и бобовых, сеянцев плодовых культур. Он оказывает положительное действие на зерновые культуры — ку- курузу, овес, просо, улучшает рост и цветение многих декоративных культур. Наконец, гиббереллин может быть широко использован в овощеводстве для увеличения числа и размеров плодов и уменьшения семян в них у томата, получения семян у партенокарпических форм огурца.

69 Цитокинины. История, синтез, транспорт, физиол. действие.
Идея о существовании специфических веществ, необходимых для деления клеток, появилась давно, еще в XVIII в. Однако экспериментально их действие было обнаружено Габерландтом гораздо позднее — в 1923 г. И только совсем недавно (в 1957 г.) это вещество было выделено американскими учеными Ф. Скугом и К. Миллером. Согласно строению молекулы, оно известно как 6-фурфуриламинопурин, но по своей способности активизировать деление клеток было названо кинетином. По своей химической природе он близок к адениловым нуклеотидам. Эмпирическая формула его C10H9N5O, молекулярная масса 215,2. Кинетин хорошо растворяется в этаноле, серном эфире, кислотах и щелочах, слабо растворим в воде.
В настоящее время выделены и другие вещества цитокининовой природы и цитокининового действия — группа цитокининов. Они обнаружены у различных представителей растительного мира — бактерий, водорослей, папоротникообразных и многих видов цветковых растений. Больше всего цитокининов содержится в растущих корнях, развивающихся семенах и плодах, причем особенно много их в тех участках, где интенсивно протекают клеточные деления. В других органах растений их больше в зонах делящихся клеток — в меристеме. Основное место синтеза цитокининов — корни, откуда они полярно (снизу вверх) передвигаются по растению с током воды по направлению к растущим частям растения: развивающимся почкам молодым листьям, плодам и семенам. Цитокинины образуют связанные формы с глюкозой, боковыми цепями белков, транспортными рибонуклеиновыми кислотами. Эти формы не обладают гормональным действием и являются, видимо, запасными — аналогично связанным формам других фитогормонов.
Физиологическое действие цитокининов разнообразно. Самое типичное — активизация клеточных делений. Эта реакция настолько специфична для них, что в культурах клеток и тканей без добавления цитокининов клеточные деления не происходят. У некоторых растений цитокинины могут стимулировать дифференциацию клеток, не влияя на их деление; это действие отмечено на листьях многих двудольных растений. Вместе с ауксинами они влияют на образование аттрагирующих центров и притяжение питательных веществ, а также на формирование почек, побегов и развитие генеративных органов.
Цитокинины играют важную роль в формировании пола цветка, способствуя проявлению женской сексуализации у растений с однополыми цветками. Подобно гиббереллинам, они прерывают покой спящих почек у деревьев, клубней и семян некоторых растений. Цитокинины вместе с ауксинами принимают участие в создании доминирующих-центров при апикальном доминировании, что обнаруживается при угнетении боковых побегов при развивающемся главном. Интересной особенностью является участие цитокининов в регуляции обмена уже закончивших рост органов, в частности выросших листьев. Они замедляют их старение, что выражается в задержке разрушения хлорофилла и замедлении пожелтения листа или даже во вторичном образовании пигментов и позеленении желтых листьев. Действие цитокининов обусловлено повышением физиологической активности клеточных мембран и увеличением способности клеток поглощать воду и питательные вещества. Они стимулируют прорастание семян, формирование почек и побегов, образование пластидного аппарата. Цитокинины защищают растения от различных повреждающих факторов, обнаруживая таким образом антистрессовое действие. Обработка растений экзогенными цитокининами повышает устойчивость растений к неблагоприятным экологическим факторам.	
В настоящее'время синтезировано большое число соединений, обладающих цитокининовой активностью. Из соединений этой группы чаще используются кинетин и б-бензиламинопурин. Однако вследствие ограниченного синтеза и дороговизны они применяются главным образом с научными целями (при культуре изолированных тканей). В последнее время в России синтезированы новые препараты цитокининового действия — это картолин-2 и полистимулин-К, широко использующиеся на разных культурах. Как и все цитокинины, они обладают защитным действием. В частности, установлено, что эти препараты повышают морозоустойчивость и засухоустойчивость многих растений.

70 Абсцизовая кислота. История, синтез, транспорт, физиол. действие.
Существуют фитогормоны, основное физиологическое свойство которых заключается не в стимулировании, а в подавлении роста. Один из них был выделен в 1961 г. из сухих зрелых плодов хлопчатника в кристаллической форме, позднее подобные вещества были найдены также в других объектах. Они получили общее название а б с ц и з и но в, а основное из них — абсцизовой кисло т ы (АБК).
Абсцизовая кислота относится к ряду сесквитерпенов — непредельных соединений, ее эмпирическая формула — С15Н20О4. Чистая абсцизовая кислота представляет собой кристаллическое вещество с молекулярной массой 264,31. Она хорошо растворяется в щелочах, хлороформе, ацетоне, этиловом спирте и эфире, плохо — в воде, бензоле и петролейном эфире.
У низших растений (водорослей и печеночных мхов) абсцизовая кислота не обнаружена. В небольших количествах она найдена У листостебельных мхов и папоротникообразных. Она содержится у всех исследованных видов голосеменных и покрытосеменных рас- тений, причем у высших растений присутствует во всех органах. Особенно богаты ею старые листья, плода, покоящиеся почки и семена, гораздо меньше ее в молодых проростках и листьях. В зеленых частях растения большая часть (80 %) АБК находится -в хлоре л-, летах. В растении одновременно присутствует несколько своб .1дкых и связанных форм АБК. Место ее синтеза в растениях недjc гточно изучено. Видимо, она может образовываться в различиях органах. На это косвенно указывает то обстоятельство, чтг она может перемещаться в различных направлениях — акро- пстально и базипетально. Абсцизовая кислота найдена в ксилемном и флоэмном соке, что позволяет предполагать ее передвижение по тем и другим анатомическим элементам. Абсцизовая кислота обладает множественным физиологическим действием. Хорошо изучена ее способность тормозить рост, что дает возможность считать АБК ингибирующим фитогормоном. При уменьшении ее концентрации ингибирующее действие прекращается и может проявиться стимулирующий эффект. Как ингибитор роста абсцизовая кислота — антагонист, ауксинов, гиббереллинов и цитокининов. Наряду с ингибирующим- она обладает и стимулирующим действием. Например, она активизирует рост партено- карпических плодов у некоторых растений, образование корней у стеблевых черенков. Чаще же стимулирующее действие АБК на рост связано с тем, что она нейтрализует токсическое действие повышенных концентраций ростостимулирующих фитогормонов.
Абсцизовая кислота и ее аналоги регулируют переход растений в состояние покоя и нахождение их в этом состоянии. Предполагают, что годовой цикл роста и покоя определяется соотношением стимуляторов роста (гиббереллинов) и ингибиторов (абсцизовой кислоты). При переходе растений в состояние покоя содержание абсцизинов в них резко увеличивается (в 10 раз), снижение их уровня совпадает с выходом из состояния покоя. Абсцизовая кислота является также сильным ингибитором прорастания семян, в которых она накапливается во время их созревания. У многих растений очень высоко содержание АБК и в тканях, окружающих семена.
Абсцизовая кислота вызывает опадение листьев^ хотя ее роль в этом процессе не совсем ясна. В листьях АБК «ускоряет распад хлорофилла, белков и нуклеиновых кислот. Содержание абсцизовой кислоты быстро и значительно возрастает, когаа растение подвергается действию неблагоприятных экстремальных факторов (низкая температура, обезвоживание, затопление, минеральное голодание). Особенно хорошо изучено изменение ее количества при засухе. Синтез АБК начинается задолго до видимого обезвоживания растения и зависит от продолжительности и степени водного дефицита. Устранение водного дефицита вновь приводит к уменьшению. содержания абсцизовой кислоты, но этот процесс идет гораздо медленнее. Такие изменения уровня АБК при засухе имеют приспособительное значение, так как способствуют закрытию устьиц и уменьшению транспирации.
В настоящее время абсцизовая кислота промышленно не выпускается и практически пока не. используется. Синтез ее в России не налажен, для научной работы используются импортные реактивы.

71 Этилен. История, синтез, транспорт, физиол. действие, применение.
Фитогормон этилен представлен одним индивидуальным веществом. Физиологическое действие этилена на растения было открыто сравнительно давно — в 1901 г., но только в 60-е гг. он стал рассматриваться как фитогормон. В 1934 г. доказан его синтез в растениях.
Этилен — ненасыщенный углеводород, имеющий .формулу СН2=СН2 и молекулярную массу 28,05. В обычных температурных условиях это бесцветный газ со слабым запахом. Молекула обладает ярко выраженной липофильностью, очень хорошо растворяется в серном эфире, хуже — в спирте и очень слабо — в воде. Этилен — единственный газообразный регулятор роста, который имеет основные признаки фитогормона: в низких концентрациях он стимулирует физиологические процессы; содержание его в тканях растения регулируется скоростью синтеза, при этом избыток газа свободно диффундирует в среду. Этилен синтезируется многими бактериями, некоторыми грибами, высшими растениями. Скорость его образования в растениях зависит от фазы развития и неодинакова в разных органах. Наибольшее содержание этилена отмечено в покоящихся почках; его количество возрастает также при старении и опадении листьев и при созревании плодов. Процесс синтеза зависит от температуры (Qio в пределах 10 — 25 °С составляет 2,8), однако значительное повышение температуры (выше 30 °С) приводит к замедлению синтеза. Его образование у многих растений стимулируется светом и тормозится недостатком кислорода. Физиологическое значение этилена множественно. Он принимает участие в процессах роста и морфогенеза многих растений, вызывает задержку деления клеток в меристемах корня, побега и пазушных почек, что связано с блокированием синтеза дезокси- рибонуклеиновой кислоты в делящихся клетках. Этилен подавляет удлинение проростков и рост листьев вследствие изменения направления роста с продольного на боковой. Этот фитогормон ускоряет наступление периода покоя и стимулирует переход растений в глубокий покой, подавляет .прорастание семян и способствует продлению у них периода покоя.
Этилен оказывает влияние на цветение многих растений, убыстряя или замедляя появление цветков. У представителей различных семейств он вызывает превращение пола, ускоряя образование женских цветков и увеличивая их количество. На . этом свойстве основан старый прием окуривания огурцов в теплицах дымом.
Очень важно в регуляции роста подавление этиленом транспорта ауксинов, что приводит к заметному снижению их содержания в некоторых тканях и органах. С этим связаны многие процессы: старение и опадение органов (листьев, цветков, плодов), устранение явления апикального доминирования. Существенна такая физиологическая роль этилена, как ускорение созревания плодов. На этом основан прием их дозаривания. Выделение этилена различными органами растения значительно возрастает при действии различных неблагоприятных факторов (температуры, недостатка воды, болезни, механических повреждениях, различных химических агентов).
В настоящее время этилен нашел широкое практическое применение в ускорении созревания плодов. Коща-то для этой цели были сделаны попытки использования газообразного этилена. Однако по техническим причинам от этого скоро отказались. В настоящее время получили распространение препараты, выделяющие этилен при своем разложении. Известен ряд препаратов, созданных на основе фосфоновой кислоты, среди них зарубежные — этрел, или Этефон, и кампозан. В России промышленно синтезированы гидрел и дигидрел, которые нашли применение при выращивании различных культур — зерновых, цитрусовых, дынь. Особенно ши- ч роко они используются на овощных растениях — томате и огурце. Несколько подавляя вегетативный рост, эти препараты ускоряют появление женских цветков, увеличивают их количество, а также число завязавшихся плодов и стимулируют их созревание. Все это положительно отражается на продуктивности возделываемых растений. Дигидрел несколько повышает холодоустойчивость растений огурца. Этрел нашел применение при гибридизации проса, так как он оказывает кастрирующее действие на цветки этого растения.

72 Негормональные регуляторы роста, применение.
Кроме рассмотренных фитогормонов, известны регуляторы роста негормональной природы. Из эндогенных к ним относятся так называемые фенольные ингибиторы — вещества фенольной природы, образующиеся в хлоропластах, содержащиеся ,в вакуолях и клеточных оболочках. Они подавляют рост клеток. Исследованы эти вещества недостаточно и практического использования пока не имеют, поэтому подробно они не рассматриваются. Внимание будет сосредочено на экзогенных искусственно синтезируемых регуляторах.
В настоящее время известно большое число синтетических регуляторов роста. Все группы фитогормонов, кроме абсцизинов, имеют свои химические аналоги, которые рассмотрены выше. Известны и негормональные препараты, которые применяются как регуляторы. В зависимости от индивидуальных свойств, концентрации и условий применения они могут стимулировать или подавлять рост. Поэтому некоторые из них используются только как регуляторы стимулирующего действия, другие — как регуляторы ингибирую- щего действия, третьи — в разных случаях — как препараты того и другого действия. Для удобства рассмотрения разделим их на группы по типу действия.
В качестве регуляторов роста ингибирующего действия применяются ретарданты — вещества, замедляющие линейный рост стебля без подавления роста других органов. Их действие основано "на торможении деления клеток конуса нарастания, образующих стебель. На верхушечную зону меристемы, из которой образуются листья и соцветия,, эти вещества влияют значительно слабее. К веществам подобного рода относится широкораспространенный в сельскохозяйственной практике хлорхолинхло- р и д (ССС, или препарат ТУР), который используется для борьбы с полеганием зерновых хлебов в условиях естественного переувлажнения или излишне обильного орошения. Выпускаемый препарат представляет собой густую маслянистую жидкость, содержащую 60 % действующего вещества хлорхолинклорида. Он нелетуч, малотоксичен для животных и человека, быстро распадается в растительных тканях и в почве, не ухудшает качества зерна и хлеба. Его растворами обрабатывают длинностебельные сорта хлебных злаков в период кущения — начала выхода в трубку. Первоначально хлорхолинхлорид применялся только для этой цели, однако он может быть использован и в других случаях, коща необходимо уменьшить рост в высоту и "осадить" растение. Так, он предотвращает вытягивание рассады овощных растений и улучшает ее приживаемость при пересадке. В осенне-зимний период он уменьшает длину стебля декоративных растений, что бывает вызвано недостатком освещения.
Исследования показали, что хлорхолинхлорид относится к препаратам Щирокого диапазона действия. В частности, он повышает устойчивость растений к различным неблагоприятным экологическим факторам — низким и высоким температурам, избытку воды, к некоторым заболеваниям. Это действие сопровождается подавлением роста стебля и более сильным развитием корневой системы. Указанные изменения достигаются как при обработке самих растений, так и при предпосевной обработке семян. Последний способ более удобен, так как он требует меньшего количества препарата и может быть совмещен с протравливанием семян.
Довольно распространенным ретардантом является ала р. Он также применяется в цветоводстве, но более перспективен, видимо,, в плодоводстве. Опрыскивание его раствором яблонь и некоторых косточковых после окончания цветения тормозит рост побегов л длину и стимулирует закладку цветочных почек на следующий год. Это приводит к образованию более компактной кроны и позволяет избежать периодичности плодоношения.. Алар также эффективен как средство предотвращения предуборочного опадения плодов у многих плодовых деревьев и ягодных кустарников. Он обладает тем преимуществом, что не токсичен для растения и сохраняет, свои свойства в течение продолжительного времени.
Среди других ретардантов следует упомянуть морфонол, основное действие которого заключается в подавлении роста и предотвращении раскрытия цветков на поздно появляющихся побегах. Таким образом он ограничивает цветение при его биологической растянутости, вследствие чего плоды, образующиеся на раннецветущих побегах, лучше вызревают и становятся более крупными. Разработанный первоначально для ограничения цветения растений хлопчатника препарат может быть применен и на других растениях с растянутым цветением и недерминантным соцветием (гречиха, семенники моркови, свеклы, капусты).
К группе препаратов, ингибирующих рост, относятся дефолианты вещества, уничтожающие листья. Их применение бывает полезным на растениях (плодовых деревьях, хлопчатнике), ще зеленые листья препятствуют механизированной уборке урожая. К числу препаратов этой группы относятся хлористый магний и цианамид кальция. Важное практическое значение имеют препараты, вызывающие продление периода покоя, например гидразид малеино- вой кислоты. Обработка раствором низкой концентрации этого вещества клубней картофеля, корнеплодов свеклы иэш других растений увеличивает глубину покоя, снижает дыхание, подавляет деление клеток, что способствует сохранению ценных питательных веществ. Такая обработка с подобными целями возможна и для растений в. полевых условиях за 2 — 3 недели до их уборки. Препарат не токсичен и разрешен к применению органами здравоохранения. Для уничтожения сорной растительности в настоящее время широко применяют гербициды. Их делят на две группы. Гербициды сплошного действия уничтожают всю растительность, к ним относятся нефтяные углеводороды и минеральные масла. Их применения с агрономическими целями следует избегать, так как, попадая в почву, они долго сохраняют свои токсические качества. Гербициды избирательного действия оказывают губительное действие только на некоторые растения. Среди них наиболее известна и широко применяется 2,4- дихлорфеноксиуксусная кислота (2,4-Д), относящаяся к аналогам ауксина и в низких концентрациях проявляющая ауксиновое действие. Применение 2,4-Д в качестве гербицида основано на том, что двудольные сорняки более чувствительны к воздействию препарата, вследствие чего он уничтожает их в посевах злаков. Механизм гербицидного действия 2,4-Д основан на нарушении энергетического обмена растения: подавлении окислительного фосфорилирования и синтеза АТФ, что приводит к угнетению и других обменных процессов. В настоящее время известно большое число гербицидов избирательного действия, многие из них црименяются Для борьбы с сорняками только на определенных культурах. Так, известны гербициды для* кукурузы, моркови, капусты и других растений. Отрицательной стороной использования гербицидов является то, что, уничтожая сорные растения, они повреждают и полезные, на которые попадают при ветре или при неаккуратной обработке. Они приносят вред также насекомым-опылителям, птицам и животным, особенно растительноядным.

73 Определение развития растений. Типы и этапы онтогенеза.
Развитие можно определить как путь качественных изменений, который проходит растение в течение жизни от возникновения до естественной смерти. Следовательно, рост является вешним процессом по отношению к развитию, а развитие — внутренним по отношению к росту. Если ростовые изменения можно уловить визуально или при помощи микроскопа, то развитие определяется только на основании изучения качественных изменений физиологических процессов, главным образом, биохимическими методами. Рост и развитие — это различные процессы, что подтверждается темпом роста и темпом развития у различных индивидуумов одного и того же вида, которые могут быть неодинаковыми. Стоит только взглянуть на хлебное поле, чтобы убедиться, что среди одинаковых растений выделяются отдельные островки темно-зеленых и более рослых экземпляров, выросших на месте, где было внесено больше органических или азотных минеральных удобрений. Эти высокорослые растения зацветают и созревают обычно позднее окружающих, что служит примером более быстрого роста и замедленного развития. С другой стороны, на обочине поля или прямо на дороге тоже могут вырасти растения того же вида. Они будут малорослыми, тощими, но цвести и созревать будут раньше, чем те же растения на поле — это пример медленного роста и более быстрого развития.
Приведенные примеры показывают, что рост и развитие, несмотря на свою специфичность и обособленность, непременно связаны и проходят всегда одновременно. Ни рост без развития, ни развитие без роста протекать не могут. С одной стороны, рост зависит от развития, так как появление новых органов — цветков и плодов — станет возможным, коща в растении пройдут необходимые для этого качественные изменения. С другой стороны, и развитие не может проходить отдельно от роста, так как внутренние физиологические изменения, присущие этому процессу, протекают только в молодых, делящихся клетках. Таким образом, в совокупности эти процессы составляют своеобразное диалектическое единство противоположностей: они различны и в то же время едины.
Типы онтогенеза у растений
Каждый организм, как животный, так и растительный, в ка- кое-то время зарождается, проходит свой индивидуальный жизненный цикл — онтогенез — и отмирает. Продолжительность онтогенеза у цветковых растений чрезвычайно различна — от нескольких недель до нескольких тысяч лет. Классифицировать растения по этому признаку довольно трудно, поэтому их разделяют на две группы по времени наступления и кратности цветения. Выделяют два типа онтогенеза: монокарпическйй (растения, цветущие один раз в жизни) и поликарпический (растения, цветущие на протяжении жизни много раз или, во всяком случае, неоднократно). Два этих типа в свою очередь включают по несколько групп. Так, у монокарпических растений выделяют эфемеры, чей жизненный цикл составляет всего несколько недель и которые могут дать несколько поколений в течение вегетационного периода, — это сорняки типа пастушьей сумки или мокрицы. У однолетников весь жизненный цикл проходит за один вегетационный период, коща они успевают вырасти и дать семена, — это яровые хлебные злаки, овощи (огурцы, помидоры). У двулетних растений-монокарпиков онтогенез проходит в течение двух вегетационных периодов: в первый они образуют вегетативные органы (розетку листьев), многие дают и продуктивные органы (корнеплоды^ кочаны) ; во второй год они образуют цветоносные стрелки и дают семена (к ним относятся капуста, корнеплоды, тмин). Наконец, многолетние монокарпики — растут в течение многих лет, затем образуют гигантские соцветия с массой семян и после этого погибают, затрачивая на цветки массу накопленных ранее питательных веществ. В нашей флоре подобных растений нет, но из литературы нам известны агавы и бамбук, развивающиеся по этому типу. Растения-поликарпики разделяются на несколько групп в зависимости от длительности периода от прорастания до первого цветения. Так, выделяют группы травянистых растений, зацветающих на первом (злаки ярового типа) и на втором (люцерна, люпин, клевер) годах. Кустарники обычно зацветают на третьем году жизни. Деревья также делят на несколько групп: цветущие впервые в 8 — 12 лет (яблоня), в 25 — 30 лет (липа) и в 40 — 60 лет (дуб).
Этапы онтогенеза
Относительно этапов онтогенеза у высших растений в разные периоды высказывались различные гипотезы, которые сменяли одна другую. В настоящее время наиболее широко распространена теория, разработанная М. X. Чайлахяном. Он делит весь онтогенез растения на пять этапов. Этапы онтогенеза у растений, полученных при половом (семенном) и при вегетативном (из почки) размножении, несколько отличаются. В целях некоторого упрощения мы рассмотрим только этапы семенного размножения, которые к тому же лучше изучены и более четко отграничены друг от друга.
Первый этап — эмбрион ал ь н ы й (от оплодотворения яйцеклетки до прорастания семени) делится на два периода. Первый (эмбриогенез) — период от оплодотворения до созревания семени — проходит на материнском растении. Его продолжительность составляет несколько недель или месяцев и определяется главным образом генетическими особенностями растения (с поправкой на условия произрастания). Второй период — покой семени — длится от его созревания до прорастания и обусловлен биологическими свойствами растения (глубокий покой) и условиями внешней среды (вынужденный покой) и занимает от нескольких дней до нескольких лет. Второй этап — ювенильный, или молодости, начинается прорастанием семени и завершается появлением зачатков первых цветков, продолжаясь от нескольких дней до нескольких лет. Он характеризуется усиленным нарастанием вегетативных органов. У поликарпических растений этот этап бывает один раз в жизни — только до первого цветения. Третий этап — зрелости. Он продолжается от времени закладки зачатков цветков до образования половых клеток — гамет. Делится на три периода: образование цветков; образование мега- и микроспор; образование гамет. Этот этап является переломным от вегетативного роста к размножению. У поликарпических растений повторяется многократно. Четвертый этап — размножения начинается с возникновения гамет и заканчивается образованием зрелых семян. У мо-нокарпических растений он проходит один раз, у поликарпических повторяется многократно. Пятый этап — старости. Он продолжается от созревания семян до отмирания растения. Длительность его различна. У однолетних растений с одновременным созреванием семян (пшеница, ячмень) она ограничивается несколькими днями. У однолетних же растений с долгим плодоношением (огурцы, томаты) этап несколько растянут. У многолетних древесных растений представления об этапе старения вообще расплывчаты и неопределенны: трудно представить, чтобы молодое дерево (яблоня, дуб); только что вступившее в период плодоношения и плодоносящее большое число лет, вместе с этим же вступило в этап старения. Видимо; представления об этом этапе онтогенеза нуждаются в уточнении.

74 Фенологические фазы развития. Этапы морфогенеза.
Этапы онтогенеза, разработанные М. X. Чайлахяном, дают лишь общее представление о жизненном цикле растения и мало пригодны для практического использования. Между тем агрономам часто бывает необходимо иметь более наглядное представление о развитии растений. Так как процессы роста и развития взаимосвязаны, то, наблюдая рост, точнее, образование новых органов, можно сделать заключение о темпе развития. Это достигается при помощи фенологических наблюдений за фазами развития, т. е. при определении фенологических фаз.
Фенологическими фазами развития называют образование в процессе роста органов, появление которых становится возможным только после прохождения определенных процессов развития. Интервалы времени, заключенные между возникновением новых органов, т. е. между прохождением сосед-* них фаз, носят название межфазных периодов. Продолжительность их более или менее постоянна для растений данного сорта, но в то же время они могут изменяться под влиянием экологических факторов (температуры, увлажнения и др.). Именно эти изменения продолжительности межфазных периодов и должны быть предметом пристального внимания агрономов, так как по ним судят о темпе развития растений. Обычно одну и ту же фазу отмечают два раза: ее начало, когда в данной фазе находится 10 — 20 % растений, и полную фазу, когда ее прохождение можно зафиксировать у 50 — 70 % растений. Фенологические фазы у различных растений неодинаковы. Наиболее четко они определены у однолетних и озимых злаков. Можно выделить следующие фенологические фазы.
Всходы — появление колеоптиля с проходящим через него первым листом. Кущение — образование вторичной корневой системы и так называемого узла кущения, из которого позднее развиваются плодоносящие и неплодоносящие побеги. Выход в трубку — образование настоящих стеблей, которые выходят из точек роста, заложенных в узлах кущения. Колошение — выход соцветия — колоса или метелки — из трубчатого стебля. Цветение — появление и раскрытие пыльников, перистых рылец у перекрестноопыляемых злаков. Молочная зрелость семян — появление при разрезании завязи семени белой жидкости — "молочка". Восковая зрелость семян — отсутствие "молочка" при разрезании еще мягкого семени. Полная зрелость семян — затвердевание семени, которое разрезается с трудом.
У других растений (двудольных) различают иные фазы. Так, у огурца выделяют: развертывание семядоли; появление lrro настоящего листа; 3-го настоящего листа; бутонов — бутонизация; первых мужских и первых женских цветков — цветение; первых товарных плодов — плодоношение. У растений, не цветущих в первый год вегетации, фенологические фазы нельзя выделить четко, они довольно расплывчаты. Например, у корнеплодов можно заметить только всходы, образование розетки листьев (нечетко!), начало образования корнеплода.
Этапы морфогенеза
Определение темпа развития растений по фенологическим фазам производится визуально, поэтому оно выполняется очень быстро и не требует специального оборудования. Однако как всякая оценка "на глаз" эти определения не отличаются большой точностью, вследствие чего иногда, особенно в первые фазы, могут быть допущены значительные ошибки в оценке развития растений. Более полная оценка может быть получена при микроскопическом наблюдении этапов морфогенеза растений, которые были описаны Ф. М. Куперман применительно к одно- и двулетним растениям. Исследуя органогенез многих растений, начиная от первичного недифференцированного конуса нарастания и до созревания семян, Ф. М. Куперман выделила 12 этапов морфогенеза, которые связывают воедино процессы развития, происходящие в точках роста с появлением новых органов, т. е. с ростом:
I этап — прорастание семени; образование недифференцированного конуса нарастания; 
II этап — дифференциация конуса нарастания на зачаточные узлы и междоузлия стебля и образование зачаточных стеблевых листьев; 
III этап — дифференциация главной оси зачаточного соцветия; 
IV этап — появление на зачаточной оси соцветия конусов нарастания второго порядка; 
V этап — начало образования и дифференциации цветков; 
VI этап — формирование цветка, рост чашелистиков; 
VII этап — развитие мужского и женского гаметофита; рост соцветий и покровных частей цветка; 
VIII этап — завершение образования цветка; образование гамет; 
IX этап — цветение, оплодотворение, образование зиготы; 
X этап — рост и формирование плода и семени; 
XI этап — накопление питательных веществ в семени, его налив; 
XII этап — превращение питательных веществ в запасные вещества семени.
Таким образом, определение этапа морфогенеза дает более точные представления о развитии растений, чем определение фенологических фаз. В некоторых случаях это имеет существенное практическое значение, например, при определении жизнеспособности озимых растений во время перезимовки. Дело в том, что их устойчивость к неблагоприятным факторам зимы сильно зависит от степени развития конуса нарастания: чем далее продвигалась его дифференцировка, тем были ниже устойчивость растений и выше опасность их гибели во время зимы.

75 Фотопериодизм у растений. Фитохром, физиологическое значение.
Если обратить внимание на все разнробазие растений, можно заметить, что различные виды зацветают в разное время вегетационного периода — от ранней весны (так называемые подснежники) до осени. Наблюдая это явление, американские ученые Гарнер и Аллард еще в 1920 г. установили, что главно^ значение для' него имеет длина дня предшествующего периода, и назвали его фотопериодизмом. Таким образом, фотопериодизм — это влияние соотношения длины светлого и темного периодов суток на развитие растений. В зависимости от характера фртопериодической реакции выделяют несколько групп.
Растения длинного дня, ускоряющие цветение при длинном (14 — 16-часовом) дне или при непрерывном освещении. Сюда относятся в основном растения высоких широт (северные).

Растения короткого дня, ускоряющие цветение на коротком (10 — 12-часовом) дне. Сюда относятся растения низких широт (южные).Фотопериодически нейтральные растения, не реагирующие или слабо реагирующие на длину дня. Сюда относятся главным образом культурные растения южного происхождения, но перенесенные человеком в более северные условия (высокие широгы), например томат, подсолнечник, дыня. Фотопериодическая реакция растений имеет некоторые физиологические особенности. На ее протекание влияет спектральный состав света. Развитие, т. е. переход к цветению длиннодневных видов, быстрее происходит 6 случае преобладания длинноволновых (красных) лучей и медленнее — при большем содержании в радиации коротковолновых —„ синих. Развитие короткодневных растений, наоборот, ускоряется при обилии сине-фиолетовых коротковолновых лучей и замедляется при преобладании длинноволновых красных. Оказывается, что красные лучи влияют на развитие растений как свет вообще, а синие лучи действуют как темнота. Возникает предположение, что в растениях есть какое-то вещество, воспринимающее красный свет. Последующие исследования подтвердили это. Наблюдения показали, что для зацветания длиннодневных растений необходимо не просто определенное число светлых часов (более 12 ч), но длинный день, который должен быть непрерывным. Точно так же для короткодневных растений при коротком дне должна быть непрерывная ночь. Это позволяет предполагать, что процессы развития у первых растений происходят днем на свету, а у вторых — в темноте. Оказалось, что для зацветания совсем не обязательно выращивать растения на длинном или коротком дне в течение всей их жизни. Для перехода растений к цветению достаточно выдержать их определенное число дней при благоприятной для этого длине дня, далее длина дня уже не будет иметь значения, и, растения все равно зацветут. Это явление носит название фотопериодической индукции.
Механизм фотоперйодической реакции у растений объясняют нефотосинтетическим действием света, что связано с деятельностью фитохромной системы. Фитохром был открыт в 1960 г. американскими физиологами Бортвиком и Хендриксом, а к 1963 г. его присутствие было установлено уже у многих растений. Он представляет собой пигмент сине-зеленого цвета. По химической природе это хромопротеид, т. е. белок, связанный с пигментом. Пигментом служит тетрапиррол в открытой цепи, по строению сходный с пигментом водорослей фикоцианином. Известны две взаимопревращающиеся формы фитохрома: Фббо — неактивный пигмент, который, поглощая красные лучи, переходит в активную форму Ф730, который, в свою очередь, поглощая дальний красный свет, превращается в неактивную форму 
Фитохром находится в различных органах растения. В клетке он не имеет постоянной локализации и может присутствовать как в цитоплазме, так и в органеллах. Механизм действия фитохрома сложен и до конца не выяснен.
Считают, что его влияние проявляется на различных уровнях. На молекулярном уровне он. влияет на гистоны ядра и непосредственно на гены, на мембранном его действие заключается в образовании АТФ и биопотенциалов, на трофическом (обмен веществ) он активизирует многие ферменты и таким образом регулирует синтез жизненно необходимых веществ. Кроме того, он стимулирует все стороны роста клетки при вегетативном и половом размножении, регулирует двигательные реакции растений. Следовательно, фитохром оказывает на растение множественное воздействие, что в конце концов выражается в фотопериодической реакции.

76 Гормональная регуляция цветения и пола у растений.
Фотопериодическая реакция и действие фитохрома обусловливают только общую подготовленность растения к зацветанию и образованию цветков. Но что же конкретно вызывает переход растений к цветению? На этот счет в разные периоды существовали сменявшие одна другую гипотезы. Последней по времени и принятой в настоящее время является теория гормональной регуляции цветения. Впервые она была разработана М. X. Чайлахяном в 1937 г., а затем получила широкое распространение и всеобщее признание.
Отправным моментом теории считается наличие в растениях специфического гормона цветения — флоригена. Он состоит из двух компонентов. Один из них — гиббереллин — вещество, реально существующее, идентифицированное химически, присутствующее во всех растениях. Второй компонент — антезйн — до сих пор не выделенное и не идентифицированное вещество, и о его присутствии судят только по производимому им эффекту зацветания.
Цветение растения может произойти только при достаточном накоплении этих двух компонентов. У фотопериодически нейтральных растений их образование находится под генным контролем и не зависит от длины дня. Следовательно, у них существует автоматическая регуляция образования флоригена, т. е. его физиологический градиент в растениях. При достижении определенной концентрации фитогормона растение зацветает. У фотопериодически чувствительных видов этот градиент не имеет значения, а цветение растений определяется физиологическим состоянием листьев. Они получают свет определенной продолжительности и качества и только тоща вырабатывают фйтогормоны, точнее, два его компонента. При неблагоприятной длине дня растение вырабатывает только один компонент и к зацветанию перейти не может. Так, длиннодневные растения при коротком дне вырабатывают только антезин и не цветут. Но если в растения ввести дополнительно экзогенный гиббереллин, они бь!стро образуют цветки и зацветут. То же наблюдается и у ко- рстсодневных растений: на длинном дне они образуют гиббереллин, вытягиваются, но не дают цветков. При прививке к ним цветущих побегов растений того же вида они получают дополнительно антезин и нормально зацветают.
Теория гормональной регуляции пола у растений
Большая часть видов цветковых растений имеет обоеполые цветки, однако существует достаточно много видов с однополыми мужскими и женскими цветками. У одних растений эти два рода цветков располагаются на одном и том же экземпляре (однодомные растения), у других — на разных экземплярах (двудомные растения). Соотношение мужских и женских цветков у однодомных или мужских и женских экземпляров у двудомных имеет практическое значение, так как от этого зависит продуктивность растения. Поэтому важно знать, как регулируется это соотношение и как его можно изменить. В настоящее время это объясняют с позиций теории гормональной регуляции пола, которая разработана М. X. Чайлахяном.
Установлено, что многие синтетические аналоги фитогормонов вызывают изменение соотношения мужских и женских растений у таких двудомных видов, как шпинат и конопля. Обработка этих растений гиббереллином обусловливает маскулинизацию (проявление мужского пола), а обработка ауксином, цитокининами, абс- цизовой кислотой — феминизацию (сдвиг в сторону женского пола). Однако в растении присутствуют одновременно все фйтогормоны. Как же происходит регуляция пола в организме? в этом процессе важную роль играют различные органы растения, так как они вырабатывают неодинаковые фйтогормоны. Так, роль корней, синтезирующих в основном цитокинины, заключается в смещении признаков пола в женскую сторону. Роль листьев, вырабатывающих преимущественно гиббереллины, состоит в смещении признаков пола в мужскую сторону. Таким образом, соотношение полов в растениях определяется в основном соотношением цитокининов и гиббереллинов. Участие других фитогормонов — ауксинов и абсцизовой кислоты — проявляется более слабо и в связи с этим недостаточно изучено. Описанные выше закономерности были подтверждены М. X. Чайлахяном экспериментально в очень простых и изящных опытах с различными однодомными и двудомными растениями в водных культурах. Если у растений подрезать корневую систему, то уменьшится синтез цитокининов, вследствие чего гиббереллины будут относительно преобладать. Это изменит равновесие между фитогормонами и сдвинет соотношение в пользу мужского пола (маскулинизация). Если же, напротив, удалить часть листьев, то уменьшится синтез гиббереллинов, а в растениях будут относительно преобладать цитокиничы. Тогда соотношение изменится в сторону преобладания женского пола (феминизация). Полученные данные дают возможность проводить такую регуляцию в производственных условиях. Разумеется, это может быть достигнуто не удалением части листьев и корней, а обработкой растений аналогами фитогормонов. Перспективными для практического использования могут быть различные цитокинины. В настоящее время в селекционно-семеноводческой практике в основном применяют гиббереллин — для стимулирования образования мужских цветков, необходимых для опыления у партено- карпических сортов огурца.

77 Изменчивость экологических факторов на Земле и ее причины.
Каждый живой организм существует в определенной среде, под которой в широком смысле слова понимают совокупность материальных тел, явлений и энергии, влияющих на него. Различные элементы среды неодинаково воспринимаются организмом и имеют для него разное значение. Те из них, которые оказывают существенное влияние на организм, называют внешними, или экологическими, факторами жизни. Для каждого организма экологические факторы многочисленны и разнообразны. По происхождению и характеру действия их делят на абиотические (факторы неорганической или неживой природы) и биотические (факторы живой природы). Условия внешней среды на Земле неодинаковы. Они изменяются во времени (в течение года, суток) и в пространстве (в разных регионах). Основной причиной этого является неодинаковое количество солнечной энергии, которое падает в единицу времени на единицу земной поверхности, что в свою очередь обусловливает изменчивость всех факторов жизни растений — температуры, света, увлажнения, ветра, почвы и др. Влияние экологических факторов на живой организм многообразно: одни действуют более сильно, другие едва заметно. Действие каждого фактора зависит от его количественного выражения и от свойств самого организма. При различном количественном выражении фактор может быть благоприятным (оптимальное действие) или неблагоприятным, когда его количество меньше оптимального (в минимуме) или больше оптимального (в максимуме). Таким образом, действие каждого фактора может быть выражено одновершинной (биологической) кривой с кардинальными точками минимума, оптимума и максимума. В зависимости от свойств растения эти кардинальные точки смещаются вправо или влево. Растения в процессе эволюции приспосабливаются к среде обитания, что определяет их размещение на суше и в водоемах. Однако в пределах ареала условия жизни не остаются неизменными. Чаще всего изменения носят сезонный характер. Если они не выходят за пределы возможностей адаптации, то растения могут произрастать в этих условиях. Однако в отдельные годы отклонения в экологических условиях бывают столь значительными, что вызывают у растений необходимость мобилизовать все адаптационные ресурсы. В том случае, если растение не сможет перестроить физиологические процессы адекватно сложившимся условиям, оно повреждается или даже погибает, т. е. оказывается неустойчивым по отношению к данному фактору.
Устойчивость растений. Гомеостаз
Растение произрастает в определенной среде обитания, включающей комплекс факторов, определяющих его филогенез в прошлом и особенности роста и развития в онтогенезе. Взаимоотношения растения со средой представляют собой пример диалектического единства и борьбы противоположностей. С одной стороны, существование растения невозможно без окружающей среды (внешние факторы регулируют жизнедеятельность растительного организма), с другой — растение само влияет на среду и формирует ее. Неблагоприятные условия окружающей среды часто выступают факторами, обусловливающими проявление возможностей генотипа и формирование фенотипа. Нередко они вызывают повреждение и гибель растений. В то же время, согласно теории Ч. Дарвина, условия внешней среды служат движущей силой эволюции. Существует много определений устойчивости растений к неблагоприятным условиям среды. В биологическом смысле под устойчивостью понимают способность растения переносить неблагоприятные (экстремальные) условия с сохранением активной жизнедеятельности и способности к размножению. Однако нередко у устойчивых растений происходит снижение продуктивности, что нежелательно. Поэтому существует агрономическое понятие устойчивости как способности культурных растений переносить неблагоприятные условия без снижения урожайности. Очень близок к определению устойчивости и другой термин, введенный сравнительно недавно, — гомеостаз, обозначающий способность организма сохранять внутреннее и внешнее постоянство. под дёйствием внешних факторов. Различают высокий гомеостаз — у устойчивых растений и низкий — у неустойчивых. Сущность гомеостаза заключается в физиологической буферно организма, в его способности противостоять действию повреждающих факторов. Физиологической предпосылкой гомеостаза является возможность организма переключать метаболические пути при изменении условий обитания с основных на второстепенные, альтернативные. У растений подобные возможности очень широки — это альтернативные пути дыхания, фотосинтеза, синтеза веществ, образование изоферментов.
Типы и виды устойчивости
Растения переносят экстремальные условия, находясь в различных состояниях. Многие виды на время действия неблагоприятного фактора впадают в состояние глубокого, или органического, покоя (на зиму — в умеренном климате, на лето — в сухих тропиках). Другие растения переносят неблагоприятные условия (засуху, пониженные температуры) в состоянии активной жизнедеятельности. В связи с этим выделяют два типа: пассивная устойчивость — перенесение неблагоприятных условий в состоянии покоя пассивно* но при этом активно уходя от повреждающего фактора; активная устойчивость — перенесение неблагоприятного периода в состоянии интенсивной жизнедеятельности, когда растение имеет нормальный рост и повышенный обмен веществ. Условия окружающей среды, в которых обитают растения, весьма разнообразны. Соответственно многообразны и пути адаптации растений к ним. Для удобства изучения различают несколько видов устойчивости, которые называют по главному (определяющему) фактору внешней среды, вызывающему снижение жизнеспособности и продуктивности растений: морозоустойчивость — устойчивость к низким отрицательным температурам; зимостойкость — устойчивость к неблагоприятным условиям перезимовки, включая и влияние низких температур (таким образом, морозоустойчивость является частью зимостойкости); холодоустойчивость — устойчивость к действию пониженных положительных температур и кратковременных заморозков, не вызывающих замерзание растений; заморозкоустойчи- в о с т ь — устойчивость к заморозкам, вызывающим замерзание растений; жароустойчивость — устойчивость к перегреву, т. е. к повышенным температурам; засухоустойчивость — устойчивость к действию обезвоживания, часто совмещающееся с устойчивостью к перегреву; устойчивость к недостатку кислорода в почве (гипоксии). Она аналогична устойчивости к переувлажнению почвы и полеганию растений; солеустойчивость — устойчивость к избытку растворимых солей в почве; газо- и пылеустойчивость — устойчивость к газообразным и пылевидным выбросам промышленных предприятий; радиоустойчивость — устойчивость к действию радиоактивных излучений; иммунитет — невосприимчивость к патогенным микроорганизмам. В подавляющем большинстве случаев действие всех неблагоприятных факторов не проявляется одновременно, поэтому не все виды устойчивости одинаково практически важны в определенной местности. Например, для Нечерноземной зоны России совершенно не актуальна жаро- и солеустойчивость, ограниченное значение имеют устойчивость к переувлажнению, газо- и радиоустойчивость (в непосредственной близости к некоторым промышленным предприятиям). Поэтому эти виды устойчивости далее не рассматриваются, а внимание сосредоточено на практически важных ее видах: морозоустойчивости и зимостойкости, холодоустойчивости, засухоустойчивости, иммунитете.

78 Вымерзание как основная причина гибели при перезимовке.
Растения, зимующие в северных и умеренных областях (высокие широты), неизбежно попадают в условия низких отрицательных температур, которые часто оказывают неблагоприятное действие. Различные растения и их органы/неодинаково чувствительны к охлаждению. Одни из них очень чувствительны — картофель, георгины, другие выносят умеренное промораживание (капуста, лук, чеснок). Многие могут быть проморожены до совершенно твердого состояния (озимые культуры рожь и пшеница) и после оттаивания не теряют жизнеспособности. Еще более устойчивы листовые почки деревьев и иглы хвойных. В этих растениях происходят изменения, делающие их нечувствительными к низким температурам. Таким образом, зимующие растения обладают морозоустойчивостью, т. е. имеют способность переносить действия отрицательных температур без вредных для себя последствий. Отрицательные температуры являются мощным фактором, формирующим тип растительности в соответствии с определенными условиями существования. Температурный режим не соответствует полностью биологическим потребностям растений, поэтому в процессе эволюции у них выработались различные способы для перенесения низких температур. Так, существуют виды, приспособившиеся избегать неблагоприятные воздействия и переносить морозный период в виде сухих семян (однолетники), или зимовать в почве в виде хорошо защищенных корневищ, луковиц, клубней (многолетники). Известны растения, у которых приспособление к низким температурам заключается в сокращении линейных размеров и изменении формы растений. Примером могут служить карликовые березы и ивы на Севере, высота которых не превышает глубину снежного покрова. Распространены и подушкообразные растения, у которых компактная и плотная форма позволяет иметь внутри подушки температуру на 10 — 150 выше температуры воздуха. Под действием низких температур растения способны изменять вертикальную форму на горизонтальную, образуя так называемые стланцы (кедровый стланик).
Повреждения растений при замерзании часто имеют внешние проявления. У травянистых растений после замерзания или после оттаивания часто наблюдается изменение окраски — побеление, пожелтение или почернение. У древесных растений могут быть разрывы поверхностных тканей — морозобоины, которые впоследствии часто служат воротами для инфекции — для внедрения и распространения гнилостных микроорганизмов^
Процесс образования льда и его действие
Многие растения способны переносить низкие температуры без вреда для себя; если в них не образуется лед. Образование льда в растении — основная причина их повреждения. Вопросам гибели растений от низких температур посвятил свои исследования Н. А. Максимов. Он установил, что вымерзание растений начинается с появления центров кристаллизации в ткани растения за счет воды, находящейся в межклетниках — это внеклеточный лед. При дальнейшем охлаждении образование льда продолжается за счет того, что его кристаллы оттягивают воду из клеток, обезвоживая их. Так в межклетниках образуются линзы льда, которые могут быть очень значительными по величине. Такой внеклеточный лед образуется в естественных условиях, коща вода успевает оттекать из клеток. В некоторых случаях лед образуется внутри клеток — это внутриклеточный лед. Он образуется за счет воды, не успевающей оттекать к центрам кристаллизации в межклетники из-за низкой проницаемости клеточной мембраны. Для образования льда в клетке необходимы общие условия: быстрое охлаждение, коща вода не успевает оттекать в межклетники; переохлаждение клеток, т. е. охлаждение ниже 0 °С без образования льда; высокое содержание воды в клетке; физиологическое состояние растения, способствующее образованию льда (отсутствие закаливания). Процесс образования внутриклеточного льда происходит следующим образом. Он начинается в одной клетке, ще в цитоплазме пЪявляется много мелких кристаллов. Вследствие многократной перекристаллизации они укрупняются, в конце концов лед переходит из цитоплазмы в вакуоль, ще образует один крупный кристалл. Образовавшись в одной клетке, внутриклеточный лед быстро распространяется в соседние клетки. Для перехода льда из одной клетки в другую достаточно 0,1 с, так что под микроскопом можно даже наблюдать распространение его по ткани. Очень важен вопрос о повреждающем действии льда на клетку. По современным взглядам, в основе этого лежат две причины. Главная — это обезвоживание протопласта и как его следствие — повышение концентрации растворимых солей, сдвиг рН внутриклеточных растворов, конформация макромолекул белка и структурные повреждения цитоплазмы. Возможно также механическое действие льда, заключающееся в деформации цитоплазмы при сдавливании ее между линзами льда и в образовании разрывов ткани — морозобоин. Гибель клетки при внутриклеточном льде происходит вследствие более сильного механического действия и обезвоживания, которые развиваются непосредственно в цитоплазме и вызывают разрывы мембран, нарушают компартментацию органоидов и полупроницаемость протопластов, деформируют макромолекулы. Наиболее чувствительным участком клетки к механическому и обезвоживающему действию льда является мембранный аппарат.

79 Процессы закаливания озимых и древесных растений.
Морозоустойчивость зимующих растений неодинакова в течение года, она повышается в зимнее время и понижается весной и летом. Причиной этих изменений является закаливание, которое растение проходит при подготовке к зимнему периоду. Закаливание — процесс обратимого физиологического приспособления растений к неблагоприятным условиям внешней среды. Это активный метаболический процесс, а не простое замедление жизнедеятельности, хотя оно и связано с резким снижением темпов роста и переходом растения в покоящееся состояние. Закалицание озимых впервые было исследовано И. И. Тумановым (1940). Он выделил и описал две стадии этого процесса.
Первая протекает осенью, когда дневные температуры еще относительно высоки (+10 °С), а ночные падают до 0 — 2 °С. Благоприятным фактором является свет. В это время в процессе фотосинтеза происходит активное накопление Сахаров (до 25 — 30 % на сухую массу растений). Накапливаемые сахара мало расходуются при дыхании, так как ночные температуры низки для активного процесса. При этом происходит повышение морозоустойчивости, но небольшое — до 10 — 12 °С ниже нуля. Для дальнейшего повышения морозоустойчивости необходима вторая стадия закаливания (которая проходит в начале зимы при слабых морозах (до -5 °С), коща растения покрыты снегом). Фотосинтез при этом прекращается, но активизируются биохимические процессы, ведущие к перераспределению в клетках Сахаров, которые перемещаются в цитоплазму и пропитывают ее. В то же время часть воды оттекает из клеток и превращается во внеклеточный лед. При этом образуется значительный водный дефицит — 30 — 50 % от общего содержания воды. Это обезвоживание цитоплазмы и накопление в ней большого количества защитных веществ значительно повышает морозоустойчивость (до 25 — 30 °С ниже нуля). Так как в средней полосе России такие морозы сравнительно редки, а озимые растения обычно находятся под снегом, можно считать, что при закаливании приобретается абсолютная морозоустойчивость. Древесные растения, развивающие морозоустойчивость в состоянии покоя, проходят более сложный и длительный период закаливания. Подготовка к перезимовке у них начинается после периода роста, задолго до наступления холодов. В течение второй половины лета в живых тканях накапливаются питательные вещества, главным образом крахмал. Осенью происходит его превращение — гидролиз с образованием Сахаров (невысокая устойчивость) или жирных масел (высокая устойчивость). Эти вещества связываются с белками, образуя белково-липоидный комплекс, который пропитывает цитоплазму. В это же время снижается .содержание воды в тканях и происходит отток различных веществ из надземных органов в корневую систему. Клетки корня в свою очередь вырабатывают вещества, повышающие устойчивость организма против морозов. Благоприятным условием для успешного закаливания является раннее прекращение роста, раннее вызревание побегов и переход их в состояние покоя. Этому также способствует короткий день, пониженная влажность и умеренное азотное питание.
После публикации основополагающих работ И. И. Туманова физиологи продолжали исследовать процесс закаливания й внесли в эту проблему много нового, например положение о фоторегуля- торном действии света на закаливаемые растения, который воспринимается пигментной системой растения (фитохромом). Это подтверждается тем, что лишенные, пигментов этиолированные (лишенные хлорофилла) растения к закаливанию неспособны.

194.
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По-прежнему считается, что закаливание проходит в две фазы, но в них вкладывается новое содержание. Так, во время первой фазы подтверждено накопление защитных веществ, к которым кроме Сахаров относят растворимые белки, фосфолипиды, жирные кислоты, АТФ. В это же время происходит изменение баланса регуляторов роста: уменьшается содержание активирующих и увеличивается количество ингибирующих рост фитогормонов. В результате действия этого фактора происходит резкое замедление роста, и растения подготавливаются к переходу в состояние покоя.
Вторая фаза закаливания включает в себя частичное обезвоживание растения, когда водный дефицит достигает 30 — 50 %. Вода оттягивается образующимся на поверхности и в межклетниках льдом. Такое частичное обезвоживание затрудняет полное замерзание и препятствует образованию внутриклеточного льда. В цитоплазме клеток происходит перестройка обмена, которая заключается в появлении дополнительного количества защитных веществ. Прежде всего превращения претерпевает крахмал, не обладающий защитным действием: он переходит в сахара или в жирные масла (у некоторых древесных растений хвойных и мелколиственных видов). При этом морозоустойчивость значительно повышается. Испытывают превращения жирные кислоты: из насыщенных они переходят в непредельные, что также увеличивает морозоустойчивость. Появляются некоторые защитные фосфолипи- ды — фосфатидилхолин, аденилхолин и др, Наконец, происходят изменения в ультраструктурах клетки. В цитоплазме у устойчивых к замерзанию растений увеличивается число внутриплазматических мембран за счет образования дополнительных элементов эндоплазматического ретикулума, митохондрий, пластид. У морозоустойчивых видов, по данным П. А. Генкеля, обнаруживается обособление цитоплаз- м ы, которое заключается во втягивании плазмодесм, отставании цитоплазмы от оболочки и покрытии ее липидным слоем. Это сопровождается увеличением связанной воды и вязкости цитоплазмы. Морозоустойчивость при этом резко повышается. Другой процесс, который ведет к повышению морозоустойчивости, — это витрификация — переход жидкости (воды) при понижении температуры в аморфное стекловидное состояние. Этот переход наступает при резком: охлаждении ткани ниже -20 °С. Застывшая стекловидная ткань в таком виде долго сохраняет свою жизнеспособность. При медленном поднятии температуры замерзшей ткани жизнеспособность клеток восстанавливается, а при быстром происходит их отмирание, так как вода, возвращаясь из аморфного в кристаллическое состояние, может превратиться в кристаллический лед, который и нанесет повреждение клетке. Витрификация в значительной степени повышает морозоустойчивость, но происходит ли она в естественных условиях, неизвестно, так как этот процесс наблюдался только в лаборатории. Для перехода клеток в состояние витрификации необходимы следуюпще условия: быстрое охлаждение очень низкими температурами или медленное ступенчатое охлаждение, но при обязательном предварительном обособлении цитоплазмы клеток.
На морозоустойчивость и закаливание оказывают влияние внешние условия предшествующего периода. Например, важна длина дня, т. е. фотопериод. Длинный день способствует накоплению в листьях стимуляторов роста, он неблагоприятен для закаливания; короткий день приводит к накоплению ингибиторов и к. переходу растения в ^состояние покоя. При солнечной и холодной осени у озимых запасается больше Сахаров, а следовательно, сильнее повышается их морозоустойчивость. При теплой влажной, пасмурной осени ростовые процессы затягиваются, растения вступают в зимовку с меньшей устойчивостью к морозам. Таким образом, морозоустойчивость растений — состояние не постоянное, оно может изменяться в течение года. Ее можно увеличить Закаливанием^ но можно и снизить действием определенных факторов (вода, температура, свет). Не все растения способны закаливаться, вследствие этого различные сорта озимых культур обладают неодинаковой морозоустойчивостью.

80 Причины повреждения и гибели раст. при перезимовке.
В настоящее время считают, что наибольшее повреждающее действие на растения зимой оказывают низкие температуры. Это действительно так, и многие растения страдают именно от вымерзания. Однако наряду с низкой температурой на растения влияют многие другие факторы: резкие колебания температуры, глубина и продолжительность залегания снежного покрова, обеспеченность растений кислородом и содержание углекислого газа под снегом, застаивание воды и образование ледяной корки, иссушение в бесснежную зиму. Поэтому под зимостойкостью растений понимают устойчивость растений к комплексу неблагоприятных факторов зимнего периода, а ее исследование представляет собой комплексную проблему.
194.

Эта проблема очень актуальна для нашей страны с ее континентальным климатом. Причем она важна не только на севере, но нередко на юге, ще растения погибают от снижения температуры и отсутствия снежного покрова. Многие страны с континентальным климатом несут от зимних повреждений и гибели растений огромные потери, истинные размеры которых трудно установить. Так, известны средние статистические данные за 1927 — 1932 гг., когда на территории СССР озимая пшеница погибла на 13,4 % площади всех посевов (Туманов, 1940). Подобные же данные за 1?63 — 1972 гг. показывают, что погибло20 — 30 % посевов озимых (Моисейчик, 1975). Причиной увеличения гибели посевов является введение более продуктивных сортов, которые, как правило, менее устойчивы к зимним условиям. В отдельные годы (например, в 1939 и 1976 гг.) в нашей стране вымерзли многие плодовые деревья. Подобные примеры гибели растений зимой известны и для других стран. Все это указывает на высокую значимость проблемы зимостойкости, поэтому необходимо проведение исследований в направлении повышения устойчивости растений к комплексу факторов зимнего периода.
Выпревание озимых
В теплую зиму или при выпадении снега на недостаточно промерзшую почву под толстым снеговым покровом наблюдается гибель озимых злаков — выпревание. Первоначально причиной гибели растений от выпревания считали недостаток кислорода и избыток углекислого газа, но снег хорошо проницаем для этих газов. Работами И. И. Туманова и А. С. Кружилина было доказано что главной причиной является истощение растений. Под снегом температура держится на уровне 0 °С, а нередко поднимается и выше, свет не проникает, поэтому фотосинтез не происходит. В этих условиях растения интенсивно дышат, вследствие чего в них расходуются запасы питательных веществ, прежде всего Сахаров и белков. Это и приводит к истощению растений и поражению их грибами, которые вызывают заболевания и гибель. В наших условиях широко распространен гриб склеротиния, а в западных регионах — требующий много воды гриб фузариум. Если грибы не поражают растения, то они выживают, но выходят из-под снега ослабленными, а урожай их значительно снижается. Для предотвращения выпревания там, ще оно бывает часто, необходимо избегать ранних сроков посева, с тем чтобы не было сильного нарастания зеленой массы; рекомендуется также применять раннее весеннее боронование и подкормки. При сильном развитии зеленой массы осенью возможно ее подкашивание. Вымокание При сильных затяжных дождях осенью или весной и при потеплении в середине зимы в пониженных местах рельефа происходит накопление воды, которая затопляет растения. Застаивание воды бывает сильнее на тяжелых суглинистых почвах. При этом происходит повреждение и гибель растений. Причиной является недостаток кислорода. Устойчивость зеленых растений к застою воды значительно выше, чем прорастающих семян, поскольку фотосинтезирующие растения выделяют кислород. Более устойчивы также не полностью затопленные растения, так как у них происходит снабжение кислородом за счет его передвижения по межклетникам из верхних частей растения. Затопление растений осенью и зимой менее вредно, поскольку температура воды в это время низка. Значительно более вредно затопление растений весной, когда температура воды достигает 10 — 15 °С. При весеннем застое воды перезимовавшие растения, как - правило, погибают. Вымокание озимых может происходить при весеннем разливе рек, коща растения находятся в фазе выхода в трубку и температура достигает 11 — 22 °С, При однодневном затоплении урожай озимой пшеницы снижается на 1/3, двухдневном — на 1/2, шестидневном — на 3/4, а при десятидневном наступает полная гибель растений. При затоцлении растения находятся в анаэробных условиях, поэтому дыхание у них идет по пути гликолиза и брожения с образованием молочной кислоты, спиртов и альдегидов. В этом случае освобождается мало энергии при больших затратах питательных веществ. Образующиеся недоокисленные продукты (спирты, альдегиды) вызывают отравление растительного организма. С повышением температуры дыхание усиливается, что еще более ускоряет гибель растений.
В качестве мер борьбы с вымоканием можно рекомендовать дренирование и бороздование полей, а также улучшение структуры почвы.
Выпирание Коща осенью при заморозках происходит попеременное замерзание и оттаивание воды, озимые растения повреждаются вследствие выпирания. В почве под растениями образуются линзы льда, которые, притягивая к себе воду, увеличиваются в размерах и выталкивают растения. При этом обрываются корни или растение остается на корнях как на ходулях. Выпирание может проявляться и иначе. При небольших морозах, не превышающих -7 °С, вода по капиллярам из незамерзшего слоя поднимается к поверхности почвы, образуя ледяную корку. Снизу она нарастает, при этом формируется мощный ледяной Ъюй. Лед примерзает к корневой шейке или к трубке листьев. Последующие слои льда выталкивают корку выше. Растение поднимается из почвы на высоту корки, как бы повисая над ней (иногда до 12 см). Лед может образоваться и между слоями почвы. В том случае, коща верхний слой почвы толщиной 2,5 — 5 см замерзает, а из глубины почвы по капиллярам продолжает поступать вода, ледяная прослойка приподнимает верхний слой почвы с растениями, разрывая корни. Когда при последующем потеплении и таянии льда почва возвращается в первоначальное положение, растения остаются над почвой. Обнаженные корни высыхают при повышении температуры или замерзают при заморозках. Распределение и толщина ледяных прослоек зависят от влажности и структуры почвы, скорости ее замерзания и оттаивания. На торфяных и болотных почвах выпирание наблюдается редко. Размеры выпирания зависят и от сопротивления корневой системы, прочности примерзания льда к растению. Ранние посевы озимых, обладая хорошо развитой корневой системой, меньше страдают от выпирания.
Мерами борьбы с выпиранием являются ранний посев и внесение удобрений, усиливающих развитие корней, а также снегозадержание, ослабляющее колебания температуры почвы.
Кроме описанного выше активного выпирания существует еще пассивное. Оно проявляется осенью, особенно после дождей, когда посев озимых производится сразу после вспашки в,рыхлую не- осевшую почву. Оседая, почва обнажает узлы кущения и верхнюю часть корневой системы, которые засыхают. Для предотвращения этого необходимо проводить посев спустя 2 — 3 недели после последней обработки. Ледяная корка При замерзании воды на поверхности снежного покрова или почвы поздней осенью, зимой или ранней весной образуется ледяная корка, которая бывает двух типов: притертая и висячая. В первом случае она плотно прилегает к почве, а во втором между почвой и коркой остается свободное пространство. Это зависит от микрорельефа участка. Более сильно повреждает растения притертая корка. Они вмерзают в лед, сжимаются и сминаются. Ледяная корка создает анаэробные условия, не пропуская кислород из атмосферы и углекислый газ, выделяющийся при дыхании растения. При этом происходит отравление растений углекислотой. Для предохранения растений от действия ледяной корки не следует допускать накопления воды в понижениях рельефа (блюдцах). Образующуюся корку дробят тракторными катками. Весной ускоряют ее таяние присыпкой поверхности поля черным материалом (сажей, фосфоритной мукой, золой, торфяной крошкой).
Зимняя засуха Растения могут страдать зимой и от недостатка воды. Поглощения воды из глубоких слоев замерзшей корневой системой не происходит. Интенсивность транспирации растений зимой значительно ниже, чем летом, но она все-таки есть, особенно в конце зимы, когда стоит ясная солнечная погода и солнце уже сильно пригревает. Происходит постепенное обезвоживание растения, особенно молодых тонких побегов, которые теряют воду раньше крупных ветвей и часто погибают. Чаще от зимней засухи страдают деревья и кустарники, не защищенные снегом. Более 100 лет назад исследователь Сибири академик А. С. Миддендорф пришел к выводу, что распространение древесных растений на север и в горы в значительной мере ограничено действием зимней засухи. Озимые культуры повреждаются зимней засухой только в тех случаях, коща они не укрыты снеговым покровом. Это наблюдается чаще в степных открытых местах.
Растения в процессе эволюции выработали некоторые приспособления против зимней засухи. Многие из них сбрасывают на зиму листья. У вечнозеленых растений устьица на зиму закупориваются, защитой служит и толстая кутикула. Почки деревьев зищищены почечными чешуями, а остальная часть деревьев покрыта пробкой. Мерами борьбы против зимней засухи являются приемы, ускоряющие осеннее вызревание побегов у древесных растений: фосфорно-калийноё удобрение, создание ветрозащитных полос. Для защиты озимых применяют снегозадержание. В Восточной Сибири плодовым деревьям и кустарникам придают стелющуюся форму.
Пути повышения зимостойкости озимых
Поскольку зимостойкость представляет собой устойчивость к нескольким различным факторам, то причины повреждения и гибели растений в разных местах могут быть неодинаковыми. Следовательно, прежде чем выбрать приемы повышенця устойчивости или защиты растений, необходимо тщательно проанализировать причины их повреждения и гибели.
Для повышения устойчивости растений к любому повреждающему фактору существует два пути — селекционный и агротехнический.
Первый (селекционный) путь — это выведение новых устойчивых и приспособленных сортов, более продуктивны^ в неблагоприятных условиях произрастания. Основой этого пути является получение наследственно измененных растений, т. е. растений с измененным генотипом. Селекционный процесс длителен и сложен, он включает в себя несколько этапов. Вначале производят сбор исходного материала и изучение его свойств — продуктивности, устойчивости и др. Затем получают наследственно измененные формы растений. В классической селекции этого достигали гибридизацией, но в последнее время установлена возможность изменения генотипа растений действием различных мутагенов — химических или физических (преимущественно действием различных форм радиации). Полученные наследственно измененные растения (гибриды или мутанты) размножают, из них многократно отбирают лучшие экземпляры, из которых формируют сорт.
Селекция на морозоустойчивость и зимостойкость — традиционное направление в нашей стране, она проводилась издавна, сначала методами народной селекции, позднее в научных учреждениях. Она продолжается и в настоящее время во многих институтах и на опытных станциях. В частности, широко известны сорта пшеницы краснодарской селекции (Безостая 1, выведенная селекционером П. П. Лукьяненко), сорта Мироновского селекционного института (Мироновская 808 и др.), а также сорта одесской, саратовской селекции.
Необходимо отметить и успехи селекции на морозоустойчивость и зимостойкость плодовых культур. В европейской части России основы этой работы были заложены И. В. Мичуриным, значительно обогатившим наше плодоводство. В Сибири (Барнауле) селекцией плодовых в течение многих лет занимался М. А. Лисавенко, который стал основателем научно-исследовательского института садоводства Сибири, носящего в настоящее время его имя.
Агротехнический путь — создание ненаследственно (фенотипи- чески) измененных растений, что достигается изменением условий выращивания. Известна общая биологическая закономерность — любой живой организм, находящийся в лучших условиях существования и полностью обеспеченный всеми факторами жизни, будет наиболее устойчивым и продуктивным. Конечно, в естественных условиях не все факторы поддаются регуляции, но многие из них (водный режим, питание, некоторые свойства почвы) можно регулировать. Это достигается созданием оптимальных условий выращивания — выполнением всех требований передовой агротехники: своевременной и высококачественной обработкой почвы, досевов, уходом за растениями. Применение необходимых агротехнических приемов является предпосылкой выращивания крепких здоровых растений, устойчивых и продуктивных одновременно,
В тех случаях, когда в одной местности резко выражена определенная причина повреждения и гибели растений при перезимовке (выпревание, ледяная корка, зимняя засуха), необходимо использование специфических агроприемов для защиты растений именно от этих видов повреждения. Некоторые, наиболее важные из них, были описаны при анализе повреждающих явлений.

81 Холодоустойчивость и ее практическое значение.
Повреждение растений пониженными температурами без образования льда известно давно, с прошлого века. Ю. Сакс (I860) назвал его "простудой растений". В настоящее время этот термин устарел, вместо него мы употребляем другой — холодоустойчивость, т. е. устойчивость к пониженным положительным температурам. Те растения, которые повреждаются пониженными температурами, называются теплолюбивыми, а те, которые не повреждаются, — холодоустойчивыми. К теплолюбивым относятся в основном тропические и субтропические растения, перенесенные человеком в более северные районы. Так, томаты происходят из Центральной Америки, огурец и ацбуз — из тропической Африки.
Не следует смешивать холодоустойчивость с морозоустойчивостью. Морозоустойчивость — это устойчивость к низким отрицательным температурам, главным образом во время периода покоя растения, т. е. пассивный тип устойчивости. Холодоустойчивость — это устойчивость к пониженным положительным температурам во время активной вегетации, когда в растении не образуется льда. Пониженные температуры растения переносят .в состоянии активной жизнедеятельности, это активный тип устойчивости.
Практическое значение изучения холодоустойчивости очень велико во всех регионах, так как везде есть теплолюбивые растения, которые^ играют важную роль в жизни человека. Так, на Кольском полуострове теплолюбивым растением считается картофель, в средней полосе — огурцы и томаты, в Крыму — гранат и хна. Поэтому изучение холодоустойчивости необходимо для повышения урожайности теплолюбивых растений в условиях неустойчивых температур.
Внешнее проявление действия пониженных температур на растения
Теплолюбивые растения обладают неодинаковой устойчивостью к пониженным температурам, что объясняется различной чувствительностью их органов. Наблюдается общая закономерность, заключающаяся в обратной зависимости уровня понижения температуры и продолжительности действия холода, так что кратг ковременное сильное охлаждение может оказать такое же действие, как более продолжительное, но менее значительное.
Пониженные температуры замедляют прорастание семян. При этом происходит торможение поглощения воды, снижение активности ферментов и замедление развития зародыша. Вследствие этого всходы оказываются недружными й часто изреженными.
Одним из характерных внешних проявлений действия пониженных температур на теплолюбивые растения является замедление роста, сопровождающееся нарушением соотношения между ростом корней и надземных органов. Изучение процесса роста на клеточном урс^не показало, что пониженные температуры увеличивают время подготовки клеток к делению и продолжительность митоза в основном за счет увеличения длительности профазы. Из-за этого снижается число делящихся клеток. Кроме того, замедляется скорость перехода меристематических клеток в стадии растяжения и дифференцировки. Видимое следствие действия пониженных температур — замедление их развития. Продолжительность периода вегетации растений затягивается за счет удлинения ранних фаз развития, которые проходят при пониженных температурах.
Повреждение растений холодом часто выражается также в поведении и пожелтении листьев, что обусловлено разрушением хлорофилла. При сильном резком охлаждении, не доходящем, однако, до замерзания, происходят потеря тургора и завядание, которое наблюдал Ю. Сакс. Продолжительное охлаждение поврежденных растений влечет их гибель.
Не все части растения повреждаются одновременно. У травянистых растений обычно более чувствительны к охлаждению старые части растения, а у древесных — молодые. У некоторых растений раньше повреждаются листья (огурец, фасоль), у других — стебель (кукуруза, гречиха). Кроме того, степень повреждения зависит и от других условий произрастания, например от увлажнения и питания.
Влияние пониженных температур на физиологические процессы в растении
При действии пониженных температур лед в растении не образуется совершенно, следовательно, основными причинами повреждений являются внутренние физиологические расстройства. Прежде всего происходит изменение состояния клеточных мембран: резко возрастает их проницаемость по отношению к воде и ионам. Клетка не контролирует выход веществ, что приводит к другим нарушениям. С изменением мембран связано возрастание вязкости коллоидов цитоплазмы, что влечет нарушения обменно-фермента- тивных процессов. Они замедляются, но неравномерно. Сначала сильнее подавляются синтетические процессы, в то время как гидролитические не только остаются на прежнем уровне, но могут даже усиливаться. Это приводит к качественному нарушению обменных процессов, накоплению продуктов полураспада, среди которых могут быть ядовитые для растения вещества (спирты, альдегиды, аммиак).
Дыхание — один из наиболее чувствительных к пониженным температурам процесс. Его интенсивность в зависимости от глубины охлаждения может значительно изменяться. Считается, что для приспособленных форм растений характерно более устойчивое дыхание; у неустойчивых форм оно испытывает более значительные колебания. Особенно велики они при изменении температуры от оптимальной до пониженной и обратно. Пониженные температуры отрицательно действуют на продуктивность дыхания, что объясняется нарушением окислительного фосфорилирования и переноса энергии окисления на макроэргические соединения, в результате чего нарушается сопряжение процессов окисления и фосфорилирования. Имеются данные о прямой связи холодоустойчивости растений с накоплением макроэргических соединений, особенно АТФ. Причина нарушения дыхания и энергетического обмена заключается в патологических изменениях структуры и функций митохондрий.
При пониженных температурах происходят изменения в гормональном обмене растения. Уменьшается синтез гормональных и негормональных стимуляторов роста, при этом увеличивается образование ингибиторов роста, так что соотношение между ними изменяется, приводя к подавлению роста растения. Однако при пониженных температурах содержание свободных форм фитогормонов может не только уменьшаться, но и увеличиваться за счет освобождения их из связанных форм. Это служит своего рода защитной реакцией на повреждающее действие пониженных температур.
Пониженные температуры вызывают уменьшение интенсивности фотосинтеза, которое в зависимости от возраста, физиологического состояния растения и температуры может иметь обратимый и необратимый характер. У более холодоустойчивых растений возможна адаптивная температурная перестройка фотосинтеза. Охлаждение подавляет, формирование пластидного аппарата, нарушает структуру хлоропластов, вызывая набухание, снижает содержание в них пигментов вследствие подавления их синтеза и приводит к распаду связи с белково-липоидным комплексом. Снижение интенсивности фотосинтеза может быть связано и со вторичными явлениями — нарушением донорно-акцепторных связей. Накопление большого количества углеводов в листьях затрудняет работу фотосинтетического аппарата.
При пониженных температурах у теплолюбивых растений наблюдается нарушение водного режима. Это происходит вследствие уменьшения поглощения воды корнями растений, что объясняется снижением активности корневой системы или ее повреждением. Пониженные температуры вызывают ослабление интенсивности транспирации и в то же время водоудерживающей способности листьев. Одновременно происходит уменьшение количества свободной и увеличение количества связанной воды в клетках. Снижение интенсивности транспирации объясняют уменьшением количества свободной воды и переходом ее в связанную, а падение водоудерживающей способности — нарушением коллоидных свойств белковых молекул, цитоплазмы. Вызванные пониженными температурами нарушения водного режима приводят к появлению водного дефицита в надземных органах с последующим их завя- данием.
Пониженные температуры оказывают влияние и на минеральное питание растений. На холодных почвах подавляется поглощение азота, особенно в нитратной форме. Значительно замедляется его включение в состав аминокислот, что изменяет соотношения между ними в белках. При пониженной температуре аммиак не может связываться в аминокислоты, что приводит к отравлению растения. Затруднено также поглощение фосфора корнями, включение его в органические соединения и передвижение в надземную часть. В растениях снижается доля органических форм фосфора и повышается содержание неорганического, что приводит к нарушению фосфорилировдния. Происходит замедление и поглощение калия, однако в меньшей мере, чем азота и фосфора.
Таким образом, пониженные температуры вызывают нарушение многих физиологических процессов у теплолюбивых растений, что в конечном счете вызывает снижение их продуктивности.- Эти нарушения значительны у менее устойчивых форм растений. Они зависят от возраста, физиологического состояния растения,, а также от напряженности повреждающего фактора (температура х время).
Пути защиты растений от действия пониженных температур
В процессе изучения холодоустойчивости разработаны различные приемы защиты растений от пониженных температур. Издавна при возделывании теплолюбивых культур в умеренных и северных областях применяли приемы механической защиты растений от холода. К ним относятся парники, применяемые для выращивания растений в течение круглого года или только для рассады в холодное время с последующей высадкой ее в грунт при наступлении благоприятного в температурном отношении периода. При похолоданиях на небольших участках растения накрывают пленкой или бумагой. В последние десятилетия широкое развитие получил защищенный грунт — зимние теплицы (на электрическом обогреве, стеклянные) или пленочные (с обогревом и без него). Повсеместно используют рассадный способ выращивания томатов, огурцов, хотя он очень трудоемок. Главное его преимущество заключается в более раннем посеве и в удлинении естественного вегетационного периода.
Применяют регулирование времени посева в несколько сроков — ранние и более поздние. При ,этом принимается во внимание, что при повреждении или гибели раннего посева продукция будет получена с более позднего. При отсутствии же похолоданий урожай даст ранний посев, и срок его сбора продлится за счет последующих посевов.
Еще в XVIII в. садоводом Е. А. Грачевым был применен прием закаливания семян низкой температурой перед посевом. В дальнейшем этот прием разрабатывался В. И. Эдельштейном (1944), который предложил однократное промораживание семян, и А. Е. Вороновой (1951), давшей обоснование методу закалки переменными температурами. Суть подобной термической закалки заключается в действии холодом в начале жизнй растения (пробуждающиеся семена), что вызывает адаптивные перестройки метаболизма в течение последующей жизни. В результате применения этого приема происходит повышение холодоустойчивости растений, активизация их роста и увеличение урожая. Предпосевная термическая закалка холодом оказывает сильное физиологическое действие на закаливаемые семена. В них повышается активность гидролитических и окислительных ферментов, активизируется дыхание, т. е. происходит общая стимуляция жизнедеятельности. В растениях, выросших из закаленных семян, тоже наблюдается изменение физиологических процессов. Так же, как в семенах, в них усиливаются многие ферментативные процессы; улучшается энергетический обмен, активизируются образование хлорофилла и фотосинтез, ускоряются ростовые процессы. Все это в итоге приводит к повышению урожая закаленных растений. Следует отметить, что не все растения способны к холодовой закалке, поэтому прежде чем применять этот прием, необходимо проверить его на конкретном материале.
Известны попытки химического стимулирования холодоустойчивости. Установлено повышение холодоустойчивости хлопчатника при обработке семян нитратом аммония. Хорошие результаты достигнуты при обработке семян 0,5 %-м раствором суперфосфата и растворами многих солей микроэлементов.
Положительно влияют на холодоустойчивость растений некоторые гормональные вещества. Например, рост кукурузы и 01урца при пониженных температурах активизируется обработкой их верхушечных почек гибберелловой кислотой. Эффективно действие на семена и всходы проса различных регуляторов: цитокинй- новых препаратов, хлорхолинхлорида (ТУР), 2,4-дихлорфенокси- уксусной и янтарной кислот, а также опудривание семян* тетраметилтиурамдисульфидом (ТМТД). Некоторые из этих веществ были рекомендованы для внедрения в сельскохозяйственную практику.
Кроме агротехнических способов защиты и повышения холодоустойчивости теплолюбивых растений перспективным является селекционный путь — выведение холодоустойчивых сортов, однако он длителен и сложен, так как признаки устойчивости к неблагоприятным факторам и признаки продуктивности не всегда совпадают. В течение многих лет селекция на собственно холодоустойчивость не проводилась, она была заменена селекцией
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на скороспелость; были выведены скороспелые сорта огурца (Муромский), арбуза (Стокса), успевающие вызреть в условиях очень короткого северного лета. И только в последние десятилетия созданы более холодоустойчивые сорта кукурузы, огурца, томатов, успешно возделывающиеся в северных частях ареалов этих растений.

82 Засуха и засухоустойчивость. Физиол. действие. Пути борьбы.
Вода имеет очень важное физиологическое значение в жизни растений, в силу чего она необходима им в больших количествах в течение всей жизни. Так, например, пшейица при среднем урожае 1,7 — 1,8 т/га расходует 300 — 320 мм воды с занимаемой площади, что часто превышает количество выпавших осадков за период вегетации. Значительный недостаток воды в воздухе и почве оказывает губительное действие на растения. Так, в засушливые годы в районах Нечерноземья потери урожая сельскохозяйственных культур, особенно зерновых, составляют 30 % и более по сравнению с урожаем в оптимальных условиях. Проблема повышения засухоустойчивости всегда была весьма актуальной, так как главные земледельческие районы нашей страны (Поволжье, Западная Сибирь, юг России) расположены в зоне недостаточного увлажнения. Изучение засухи и ее физиологического воздействия на растения в России было начато на заре развития физиологии растений. Первым, кто обратил внимание на это явление, был К. А. Тимирязев. Его лекция-статья "Борьба растения с засухой" была откликом на страшную засуху 1891 г. в Поволжье, которая в условиях того времени вылилась в национальное бедствие. Позднее крупные работы по водному обмену растений и засухоустойчивости были выполнены Н. А. Максимовым, А. М. Алексеевым и другими физиологами.
Прежде чем рассматривать вопросы засухоустойчивости, необходимо определить, что такое засуха. По определению П. А. Ген- келя, з а с у х а — это продолжительный ненормально сухой без- дождный период, обусловленный высоким атмосферным давлением и сопровождающийся высокой температурой и низкой влажностью воздуха.
Различают несколько типов засухи. В более северных районах (Кировская и Пермская области) бывает засуха, когда температура невысокая (20 — 25 °С) — это "северная" засуха. В южных районах (юг России, Северный Кавказ) во время засухи жарко (35 — 38 °С) -т- это "южная" засуха. Кроме того, различают засуху атмосферную и почвенную. Атмосферная характеризуется низкой влажностью воздуха при достаточном содержании воды в почве. Она вызывает временное обезвоживание растений (полуденный водный дефицит) вследствие того, что транспирация превышает поступление воды в растение. В ночные 'часы при замедлении или полном прекращении транспирации растение вновь набирает недостающее количество воды, и водный дефицит проходит. Атмосферная засуха считается менее опасной, чем почвенная, если она не сопровождается суховеем. При суховее (сухом горячем ветре) растения могут совершенно высохнуть в течение нескольких часов. При длительном отсутствии дождя атмосферная засуха переходит в почвенную, когда содержание воды в почве снижается до пределов недоступной влаги. Эта засуха более опасна, она вызывает длительное завядание, которое может окончиться гибелью растения.
У растений, приспособившихся к неблагоприятным условиям засухи, развивается засухоустойчивость — способность переносить засуху без значительного снижения урожая. В связи с этим можно различать засухоустойчивые и неустойчивые растения, которые имеют ряд физиологических различий.
9.5.2. Физиологическое влияние засухи на растения
Засуха оказывает разностороннее физиологическое влияние на растения, нарушая нормальное течение многих процессов. Прежде всего она вызывает обезвоживание растений. При недостатке воды в воздухе транспирация листьев превышает поступление ее в ткани, что обусловливает появление водного дефицита. Уменьшение содержания воды в растении вызывает повышение осмотического давления, что приводит к снижению тургора и закрытию устьиц. Сокращение транспирации может привести к перегреву растения. Все эти отклонения изменяют коллоидно-химические свойства цитоплазмы клеток (их вязкость, эластичность) и проницаемость клеточных мембран. Часто эти изменения, особенно проницаемости, носят двухфазный характер: снижение в первые периоды засухи и повышение в последующие, т. е. происходит повреждение, нарушение структуры клеточных мембран, приводящие к нарушениям ферментативных обменных процессов.
При засухе снижается синтез и увеличивается распад высокомолекулярных веществ. В тканях накапливаются продукты распада белков и углеводов. Высокое содержание моносахаридов способствует усилению дыхания. Часто при этом наблюдается разобщение дыхания и фосфорилирования. Освобождающаяся энергия не аккумулируется в макроэргических связях, а рассеивается, вследствие чего дыхание становится непродуктивным.
При засухе уменьшается содержание ростостимулирующих фи- тогормонов — ауксинов, гиббереллинов и цитокининов. В растении увеличивается содержание абсцизовой кислоты. Эти изменения неблагоприятно отражаются на процессе роста. Вследствие этого засуха оказывает сильное действие на рост растений, замедляя его. Это связано еще и с тем, что первые две стадии роста клетки — эмбриональная и растяжения — проходят нормально только при достаточном содержании воды.
Подавление роста при засухе нарушает донорно-акцепторные связи между потребляющими и растущими органами и производящим — листом. Это приводит к переполнению листа ассимилятами и нарушению фотосинтеза. Кроме того, при сильном обезвоживании происходит разрушение самого фотосинтетического аппарата.
Таким образом, засуха оказывает сильное и разностороннее негативное действие на многие физиологические процессы, происходящие в растениях и изменяет большинство из них.
В течение вегетации растения проявляют неодинаковую чувствительность к недостатку воды. Наиболее чувствительными бывают органы в эмбриональном состоянии, во время их закладки. Этот период наибольшей чувствительности к недостатку воды носит название критического. По Ф. Д. Сказкину, хлебные злаки имеют три критических периода: 1) от фазы кущения до начала выхода в трубку, когда происходит закладка колосовых бугорков на оси соцветия, что определяет число цветков в будущем колосе; 2) образование половых клеток (особенно мужских — пыльцы), определяющее число оплодотворенных завязей и число зерен в колосе; 3) налив зерна от его образования при оплодотворении яйцеклетки до молочной спелости, что определяет массу урожая. Из этих трех критических периодов наиболее важен второй — период образования пыльцы. Однако повышенная чувствительность растений к воде во время критических периодов не подтверждает того, что в другие периоды вода не нужна. Напротив, для создания высокой продуктивности необходимо бесперебойное снабжение растений водой.*
В процессе онтогенеза растение формирует засухоустойчивость под влиянием условий существования. Даже на одном растении не все листья равноценны по этому качеству. Листья верхних ярусов более устойчивы к засухе, чем нижние. Они имеют ксероморфное строение: большее число устьиц на единицу поверхности; хорошо развитую проводящую систему; мелкие клетки; сильное развитие палисадной паренхимы. Клетки эпидермиса этих листьев покрыты более плотной кутикулой и восковым налетом. Верхние листья характеризуются большей сосущей силой и более интенсивной устьичной транспирацией, но меньшим содержанием воды по сравнению с нижними листьями. У засухоустойчивых растений во время засухи сохраняется высокая водоудерживающая способность тканей. Это одна из защитно-приспособительных реакций растения, сохраняющая его от обезвоживания. Следовательно, засухоустойчивые растения приспосабливаются в процессе онтогенеза к действию засухи, сохраняя при этом все физиологические процессы на более высоком энергетическом уровне.
Пути борьбы с засухой
Повышение засухоустойчивости растений может быть достигнуто различными путями. Прежде всего — это выведение засухоустойчивых сортов. Это направление селекции в России является традиционным. Она ведется в Саратовском институте сельского хозяйства Юго-Востока, в. Омске и в других селекционных учреждениях. Выведенные засухоустойчивые сорта (например саратовские) распространяются по всему миру.
Агротехнический путь — создание оптимальных условий произрастания для получения-крепких здоровых растений. Применяемые для этого приемы можно разделить на несколько групп. Одна обеспечивает повышение содержания воды в почве. В нее входит важнейший прием борьбы с засухой — искусственное орошение. Вследствие чрезвычайной важности оно будет рассмотрено отдельно. Кроме того, сюда относятся приемы зимнего снегозадержания и весеннего задержания талых вод. Они могут широко применяться в степных безлесных районах, где зимой сильные ветры сдувают онег. Снегозадержание является одновременно приемом защиты растений от неблагоприятных условий зимовки.
Вторая группа — приемы экономного расходования имеющейся в почве воды, в частности рыхление почвы. В плотной почве много капилляров, по которым вода интенсивно поднимается в верхние слои и испаряется. Рыхление разрушает капилляры в верхнем слое почвы, и влага в ней сохраняется. Другой прием заключается в борьбе с сорняками, которые затеняют растения, поглощают минеральные вещества и воду из почвы. Сорняки более устойчивы к неблагоприятным условиям, например к засухе, чем культурные растения. Одним из приемов борьбы с засухой служит более ранний сев яровых во влажную почву, что способствует лучшему развитию корневой системы и, следовательно, повышению устойчивости к засухе. Важное значение в повышении засухоустойчивости имеет регулирование корневого питания и полная обеспеченность растений макро- и микроэлементами. Так, известно, что азот, фосфор и калий улучшают физико-химические свойства цитоплазмы и обводненность клеток. Микроэлементы бор, кобальт, марганец, цинк усиливают синтез гидрофильных коллоидов цитоплазмы, улучшают поглотительную способность корней и весь водообмен растений. Следовательно, рациональное внесение элементов минерального питания перед посевом и в виде подкормок может оказать положительное влияние на количество коллоидов, степень их гидратации, вязкость цитоплазмы и характер обмена веществ, что приведет к повышению засухоустойчивости.
Известны специальные способы повышения засухоустойчивости. Так, П. Д. Генкелем был предложен метод предпосевной закалки семян. Давно замечено, что растения, перенесшие небольшую засуху, повторную переносят более легко, однако при этом они оказываются менее урожайными. Поэтому подобное закаливание растений неприемлемо. Тогда возникла мысль перенести засуху на более раннее время — на период набухания семян, что и оправдалось впоследствии. Закаливание проводится следующим образом. Семена сельскохозяйственных культур увлажняют перед посевом в определенном количестве воды. Например, на 1 кг семян зерновых необходимо 0,5 л воды. Тщательно перемешивают и оставляют их для набухания на 1 — 2 суток, так чтобы они не успели прорасти, а затем подсушивают. В результате этого повышается засухоустойчивость растений и увеличивается урожайность. Это объясняется адаптацией точек роста зародыша семени, а затем и взрослого растения к частичному обезвоживанию протопласта под действием засухи. Под влиянием закалки в клетках проростков повышается гидрофильность коллоидов и осмотическое давление. Это приводит к увеличению водоудерживающей силы цитоплазмы, интенсивности фотосинтеза, активизации всего обмена веществ. Закаленные растения приобретают анатомо-мор- фологическую структуру, свойственную засухоустойчивым растениям, и более развитую корневую систему. Повышая засухоустойчивость, такие растения не снижают урожая и при достаточном увлажнении.

83 Особенности водообмена у раст. различных экологических групп.
Орошение — один из самых древних приемов земледелия, который не только дожил до нашего времени, но и получил новое развитие как важнейший прием борьбы с засухой. Оно дает возможность получения дополнительной продукции с единицы площади. Так как орошение требует значительных затрат, к этим землям предъявляются требования высокой экономической эффективности, что возможно только при высокой продуктивности.
Орошение оказывает на растения прямое и косвенное действие. Косвенное влияние заключается в изменении микроклимата участка. Увеличение количества воды в почве и в воздухе приводит к усилению испарения и снижению температуры воздуха и почвы. Так смягчается микроклимат и улучшаются условия существования растений. Прямое влияние орошения — это регулирование физиологических процессов в растении. Оно вызывает действие, противоположное засухе: обводнение тканей, увеличение транспирации, изменение коллоидно-химических свойств цитоплазмы в благоприятную сторону, нормализацию процессов обмена (главным образом увеличение синтетических процессов), активацию роста и фотосинтеза, снижение дыхания.
Организация орошения требует его экономичности, продуктивности и охраны водных ресурсов. Одним из главных моментов в этом деле является определение сроков полива. Более экономично поливать редко, однако для растений благоприятнее частые поливы. Для разрешения этого противоречия существует несколько подходов. Часто устанавливают сроки полива растений механически, разделяя оросительную норму на число поливов. При этом совершенно не учитывают ни погодные условия, ни физиологическое состояние растений, ни потребности их в воде. Совершенно ясно, что такой метод не приведет ни к экономному расходованию воды, ни к максимальному повышению продуктивности растений. Иногда используют так называемый морфологический метод, т. е. полив при потере растениями тургора — завядании. Такое состояние указывает на значительный водный дефицит в них. Известно, что растения, перенесшие засуху, уже не дадут высокий урожай, следовательно, этот прием также совершенно непригоден. Определяют срок полива по влажности почвы, которая считается оптимальной в пределах 60 — 80 % от полной влагоемкости. При снижении влажности почвы ниже этого предела производят полив. Этот способ лучше описанных выше и в настоящее время широко, распространен, тем более, что есть способы быстрого определения влажности почвы, но все же его нельзя считать оптимальным. Дело в том, что изменения влажности почвы, как бы быстро ее ни определяли, отстают от изменения физиологического состояния растения при недостатке воды. Следовательно, этот способ определения не дает точной картины физиологического состояния растения.
Оптимальным способом определения потребности растений в воде является анализ их физиологического состояния. Известны несложные и легко определяемые показатели (осмотическое давление, концентрация клеточного сока, степень открытия устьиц и др.), по которым с большой точностью можно установить состояние водного обмена растений. Подобные методы диагностики потребности в воде в настоящее время широко применяются в тех хозяйствах, где орошение поставлено на научную основу. В использовании методов физиологической диагностики есть одна особенность. Сами по себе определения очень несложны, но они требуют учета физиологических особенностей растения в конкретных условиях произрастания, т. е. разработки шкалы изменений этих показателей в конкретных почвенно-кли- матических условиях. Это требует дополнительных определений и усложняет работу.
Существует несколько способов полива. Самый древний — поверхностное орошение. Оно может быть лиманным (напуск талых вод), но это примитивный способ, который сейчас не применяется. Более совершенно бороздовое орошение, которое требует устройства специальных дорогостоящих оросительных систем. В настоящее время распространилось орошение дождеванием, которое имитирует естественный дождь. Оно не требует строительства системы, дождевальные установки легко передвигаются, расход воды сравнительно невелик, поэтому дождевание получило широкое распространение. Его к тому же легко сочетать с внесением внекорневых подкормок и регуляторов роста. В последние годы усиленно испытывается подземное орошение по специальным перфорированным трубам. Есть данные о его перспективности, но в широкую практику оно еще не вошло.

84 Определение иммунитета и болезни растений.
Культурные растения так же, как и другие организмы, поражаются патогенами и заболевают инфекционными болезнями. В связи с тем, что болезни растений распространены повсеместно, всестороннее изучение их очень важно в практическом отношении. Морфологию и биологию организмов патогенов, как и конкретные меры борьбы с ними, изучает специальная наука — фитопатология. Учитывая, что при развитии болезни в растении происходит нарушение нормального протекания физиологических процессов, в курсе физиологии растений уместно рассмотреть физиологическую сторону этого явления.
Заражение растения патогеном еще не означает, что оно непременно заболеет. Растение может и не заболеть, если оно обладает иммунитетом к данному заболеванию. Иммунитет — это невосприимчивость к инфекционным болезням.
У растения, не обладающего иммунитетом, развивается б о- л е з н ь. Она представляет собой сложный динамический процесс взаимодействия двух живых систем: растения, с одной стороны, и возбудителя болезни — с другой. Болезнь — патологический процесс, вызванный ненормальным течением физиологических -функций и сопровождающийся внешними симптомами. Главное в развитии и течении болезни — внутренние физиологические изменения, которых мы не видим, но о которых можем судить по внешним проявлениям — симптомам болезни.
Симптомы болезней у растений
Симптомы болезни зависят от свойств патогена, вызывающего заболевание, характера воздействия, которое он оказывает на растение, и ответной реакции растения. Наиболее часто встречаются следующие симптомы болезней.
Некротические пятна на листьях, плодах или других органах растения. Примерами могут быть коричневая пятнистость земляники, бактериальная угловатая пятнистость на листьях огурца, бурая пятнистость на листьях яблони, белая пятнистость на листьях груши. Образование пятна может быть результатом непосредственного разрушающего действия на пораженный участок ткани и следствием защитной реакции организма на внедрение паразита.
Налеты на листьях и плодах, которые образуют различные мучнистые роры (американская мучнистиая роса на крыжовнике, мучнистая роса огурца, ложная мучнистая роса на капусте, луке). Налет состоит из спорангиев гриба, а у настоящих рос и из мицелия патогейа.
Опухоли или наросты, образование которых вызывает корневой рак плодовых деревьев, рак картофеля. Сущность этого явления заключается в гипертрофии (увеличении) количества клеток под влиянием паразита.
Гниль плодов, овощей, картофеля. Гнили могут быть мягкими и твердыми, мокрыми и сухими. Мокрая гниль картофеля разрушает клеточные оболочки и протопласт клеток. Известны сухие гнили моркови, древесины.
Увядание — тип поражения, вызванного закупоркой сосудов возбудителями болезни или некрозом — отмиранием стенок сосудов под влиянием токсинов, выделяемых ими (например бактериальное увядание овощных и других культур).
Пустулы — подушечки спор, образовавшиеся сначала под - эпидермисом, а затем вышедшие на поверхность через разрывы его — характерный признак проявления ржавчины.
Основные группы патогенов
Причина болезней растений заключается в развитии фитопато- генных микроорганизмов, паразитирующих на высшем растении. Основные группы патогенов у растений — грибы, бактерии, вирусы.
Грибы. Как возбудители болезней, они широко распространены и изучены лучше других групп патогенов. Паразитировать на растении могут представители всех классов грибов. В современной классификации грибы выделены в отдельное царство. Это низшие организмы, не имеющие пигментов, питающиеся гетерот- рофно. Тело состоит из нитей мицелия — гифов, плодовые тела — из недифференцированной ткани и из переплетенных нитей мицелия. Тела могут быть одноклеточными, многоклеточными, но могут также иметь неклеточное строение. Размножение происходит главным образом спорами полового и бесполого происхождения. Оболочки клеток хитиновые. В качестве запасного вещества грибы образуют животный крахмал — гликоген. Они являются возбудителями многих болезней, например фитофтороза картофеля и томата, черной ножки и килы капусты, рака картофеля, ложной и настоящей мучнистой росы на различных растениях, спорыньи, головни, ржавчины на хлебных злаках и многих других.
Бактерии. Как возбудители болезней у растений они открыты позднее и изучены меньше, не все возбудители даже идентифицированы до вида. Они одноклеточны, без дифференцированного ядра и пластид (прокариоты). Клетки имеют различную форму, но в качестве возбудителей болезней растений известны больше палочковидные формы (бациллы), часто со жгутиками, самостоятельно передвигающиеся. Они часто вызывают у различных видов растений мокрые гнили (слизистые бактериозы) или закупорку сосудов и увядание растений (сосудистые бактериозы).
Вирусы. Открыты Д. И. Ивановским в 1892 г., представляют собой простейшие организмы и являются переходной формой от органического вещества к живому существу. Строение их неодинаково: простейшие имеют только молекулу ДНК, окруженную белками (гистонами), более сложные содержат дополнительно РНК, различные белки и липиды.
Вследствие такой простоты строения вирусы не могут существовать вне живого организма и передаются различным образом только с соком растения-хозяина через поранения, укусы насекомых и другими подобными путями. Как возбудители болезней вирусы морфологически не идентифицированы. Вирусные болезни определяют по морфологическим изменениям растения. К ним относятся различные мозаики и желтухи, при которых листья изменяют цвет или форму.
Эволюция и пластичность патогенов
Патогенные микроорганизмы существуют во всей биосфере. Причина их повсеместного распространения заключается в быстрой эволюции и высокрй пластичности. Благодаря этим качествам до сих пор не удается не только искоренить, но даже заметно снизить поражение растений, несмотря на многочисленные яды, которые постоянно синтезируются и выпускаются в производство для борьбы с патогенами.
В природе все постоянно изменяется, эволюционирует. Эволюция неживой лрироды происходит очень медленно, живой — гораздо быстрее. Особенно быстро развиваются микроорганизмы, что обусловлено их кратким жизненным циклом: Э в о л ю ц игя патогенов происходит в определенных направлениях. Самое общее — развитие от сапрофитов к паразитам, что могло начаться еще на заре жизни. Второе, более частное, направление — от факультативных патогенов к облигатным. Таким образом, ясно прослеживается эволюция в направлениях от меньшей специализации к большей. Основой эволюции являются изменения обмена веществ. По мере специализации патогена происходит также специализация и упрощение его обмена. Исчезают ферменты сапрофитного питания и усиливаются ферменты паразитного. Замедляется образование токсинов, уменьшается число ферментов, вызывающих гидролиз веществ и распад тканей. Происходит потеря половых стадий развития.
Третье направление, исследованное- Н. И. Вавиловым, — параллельная эволюция растения-хозяина и патогена. По мере совершенствования средств нападения должны были изменяться и средства защиты. Эволюция свойств паразитизма сочетается с развитием защитных приспособлений автотрофов.
Другим свойством, обусловливающим широкое распространение патогенов, является их пластичность, т. е. способность существовать в различных условиях среды. Особенно высока пластичность у грибов, которые приспосабливаются к жизни в самых, на первый взгляд, невероятных условиях. Так, грибы могут существовать в широком диапазоне рН — от 3 до 11. Они выдерживают осмотическое давление в~3 М растворов солей (около 10 МПа). Большие дозы облучения порядка нескольких тысяч рентген также не повреждают их. Грибы постоянно приспосабливаются к новым формам фунгицидов, которые синтезируются специально для борьбы с ними. Высокая степень пластичности патогенов обусловлена их способностью синтезировать новые ферменты, индуцированные условиями жизни, и таким образом направленно изменять свой обмен веществ.

85 Физиология больного растения.
Внедрившийся в тело растения патоген вызывает многочисленные нарушения физиологических процессов, которые в деталях могут быть различными у растений разных видов и пораженных разными патогенами. Однако физиологическая картина поражения во многих случаях сходна, так что ее довольно легко можно представить в общем виде.
Поражение начинается с нарушения и изменения состояния клеточных мембран, что вызывает изменение коллоидно-химических свойств, цитоплазмы. Особенно важны изменения проницаемости цитоплазмы по отношению к воде и растворенным в ней веществам. Её повышение лишает клетку контроля за выходом веществ в межклетники, что значительно облегчает питание организма-патогена.
Наблюдается изменение и водного обмена. Заболевание растений сопровождается значительным обезвоживанием тканей, что может быть вызвано различными причинами: усилением транспирации в результате повреждения поверхностных тканей, снижением поступления воды вследствие разрушения корней и закупорки сосудов проводящей системы гифами гриба или скоплением бактерий. Это вызывает увядание растений.
Заболевание сопровождается значительным ослаблением фотосинтеза из-за морфологических и физиологических изменений. Возможны отмирание части листовой ткани, уменьшение поглощения света из-за мучнистого налета плесени, снижение количества хлорофилла, изменение состояния хлоропластов.
Ответной реакцией растения на инфицирование является возрастание интенсивности дыхания и активация энергетического обмена, особенно на начальных стадиях заболевания. В последующих стадиях болезни может происходить снижение интенсивности дыхания. Поражение растений патогенами вызывает также повышение интенсивности дыхания с подавлением окислительного фосфорилирования, т. е. снижение продуктивности дыхания и подавление энергетического обмена.
В пораженном растении изменяется обмен веществ: усиливаются процессы распада и подавляется синтез высокомолекулярных
этом накапливаются продукты полураспада, которые отравляют ткани растения-хозяина. Органические низкомолекулярные соединения используются патогеном.
Таким образом, у больного растения происходят значительные и разносторонние нарушения физиологических процессов, что приводит к сильному развитию патогена н гибели неустойчивого растения. У растения, устойчивого к патогену (иммунного)» эти изменения менее выражены, иногда почтя незаметны. В таком случае растение справляется с патогеном н выживает.

86 Природа и типы иммунитета у растений.
Как и у животного организма, иммунитет у растения может относиться к различным типам, иметь разные формы и быть обусловленным различными факторами. Представление об этом разнообразии дает приведенная ниже схема.


Согласно схеме, растение имеет два типа иммунитета — врожденный и приобретенный. Первый тип изучен лучше и, как считают многие, имеет более существенное практическое значение. Поэтому подробное рассмотрение иммунитета начнем с этого типа.
Врожденный иммунитет, как показывает название, обусловлен генетической природой растения и передается от поколения к поколению. Он имеет две формы.
Первая форма — иммунитет, не индуцированный к о нт актом с патогеном. Это врожденный пассивный иммунитет, существующий у растения независимо от наличия патогенов. Он характеризуется рядом факторов.
Анатомо-морфологические факторы часто бывают определяющими для развития заболевания, особенно на первой фазе — внедрении патогена. Так как споры прорастают только в капле воды/ то все особенности строения, приводящие к быстрому высыханию растения, благоприятствуют иммунности. Сюда относятся восковой налет, густое опушение, рыхлый куст. Факторами иммунитета, препятствующими проникновению патогена внутрь, являются толстая кутикула и оболочки клеток. Распространение патогена затрудняют плотная паренхима и склеренхима вокруг проводящих пучков.
Химические факторы, заключающиеся в составе углеводов и белков растения, имеют значение для поражения обли- гатными патогенами, но не защищают от поражения факультативными патогенами. Фактором иммунности может быть низкое содержание в тканях физиологически активных веществ, особенно витаминов группы В (биотин, пиридоксин, тиамин), которые стимулируют рост патогенов. Некоторое значение для иммунитета имеют фитонциды, алкалоиды, глюкозиды, эфирные масла, но защитное действие их проявляется только в отношении определенных патогенов.
Физиологические факторы пассивного иммунитета исследованы меньше, однако можно привести несколько примеров их положительного действия. Некоторые сорта пшеницы устойчивы к заражению уредоспорами ржавчины благодаря особому строению устьиц. Поражение растений бактериями и грибами при поранениях бывает меньшим там, ще регенерация тканей идет активнее. Кольцевая гниль клубней картофеля развивается слабее при низком содержании в них Сахаров. Особенности прорастания семян сортов твердой пшеницы, (прохождение ростка под плодовыми оболочками) обусловливают устойчивость к твердой головне.
Таким образом, факторы неиндуцированного пассивного иммунитета разнообразны, но все они имеют относительный характер, обладают ограниченным действием и направлены только против определенных патогенов.
Вторая форма — иммунитет, индуцированный патогеном, или активный. Он проявляется только йри контакте растения с ним. Выделяют несколько специфических факторов. Сверхчувствительность, т. е. ответная реакция растения на заражение облигатными патогенами — биотрофами. Она выражается в том, что клетки растения в месте внедрения инфекции быстро отмирают, образуя некротическую зону. Таким образом происходит локализация патогена, что препятствует его дальнейшему распространению. Жертвуя небольшим числом клеток, которые отмирают вследствие очень высокой чувствительности к токсическим ваделениям патогена, растение сохраняет от распространения инфекции весь свой организм.
Фитоалексины — специфические низкомолекулярные вещества — антибиотики, которые синтезируются растением в ответ- на внедрение патогена. Некоторые из них выделены и идентифицированы. Химическая природа их разнообразна, строение сложное, но молекулярная масса небольшая (в пределах 200 единиц). Фитоалексины найдены у растений различных семейств: бобовых, пасленовых, мальвовых, орхидных, но не обнаружены у злаков и тыквенных. Они имеют видовую специфичность, но с видами патогена она не связана. Число фитоалексинов в одном растении может достигать 5 — 6. Окислительные процессы, характеризующиеся активизацией дыхания, являются защитным свойством растения. Их действие заключается в окислительном разрушении токсинов, выделяющихся патогенами, и перехвате кислорода, необходимого для дыхания патогена. Особенно важную роль в создании этой формы иммунитета имеет система фенолы ^ хиноны, которые образуют смолоподобные ядовитые вещества.
Синтетические процессы, которые активизируются у устойчивых форм растений, обладают защитными свойствами. Их активизация приводит к новообразованию белков-ферментов, активизирующих и упорядочивающих обмен веществ в присутствии патогена. Следовательно, активный, или индуцированный, иммунитет более специфичен, чем пассивный, и направлен главным образом на защиту растения против облигатных патогенов. Приобретенный иммунитет ;— свойство растения не поражаться тем или иным возбудителем болезни, приобретенное им в процессе онтогенеза. Он имеет две формы. Инфекционный приобретенный иммунитет возникает вследствие заболевания и последующего выздоровления растения от болезни. Подобные случаи известны, но они довольно редки, и такой иммунитет у растений — явление не типичное. Неинфекционный приобретенный иммунитет возникает в результате искусственной иммунизации самого растения или его семян при обработке химическими или иммунизирующими средствами. В качестве иммунизирующих средств могут быть использованы ослабленные культуры патогенов и культуральная жидкость после их культивирования. Перспективно также применение различных химических препаратов — фенолов, хинонов и антибиотиков.
Приемы повышения иммунитета
Так как болезни растений распространены повсеместно, способы повышения иммунитета имеют важное практическое значение. Защита растений против инфекционных болезней может быть осуществлена несколькими путями.
Один из них — селекция на устойчивость к болезням. Она ведется одновременно с селекцией на продуктивность и настоящее время считается обязательной при выведении новых сортов любого направления. Ни' один новый сорт не будеТ^ рекомендован для производства, если его иммунность ниже, чем у районированных сортов. Второй путь — использование приемов агротехники. Защитное действие против поражения болезнями оказывают многие обычные агроприемы, способствующие выращиванию сильных здоровых растений. Своевременная и высококачественная агротехника выступает залогом снижения поражаемости растений болезнями: Например, устойчивость пшеницы к твердой головне определяется энергией роста проростков, которая в свою очередь зависит от глубины заделки семян и срока сева: она выше при оптимальном сроке посева и мелкой заделке семян.
Известны и специальные агротехнические приемы, повышающие устойчивость растений к болезням. Среди них можно назвать отбор рано созревающих крупных семян у растений с одним сильно разветвленным соцветием или со многими разновременно появляющимися соцветиями (семенники моркови, капусты). Сюда же относятся различные приемы обрезки многолетних растений с целью удаления или сохранения основной массы молодого прироста. Перспективными считаются прививки неустойчивого к болезням растения на устойчивый подвой (дыня или огурец на тыкву).
Положительное действие на иммунность часто оказывают удобрения — преобладание калия и фосфора и уменьшение^ дозы азотных удобрений. Для повышения устойчивости к болезням рекомендуется удобрение микроэлементами. При этом полезно их применение в качестве некорневой подкормки, т. е. обработка вегетативных органов растения. Это позволяет, сочетать малый расход дорогостоящих микроудобрений с их высокой эффективностью и равномерной обработкой поверхностей растений, что в данном случае особенно важно.
Для развития у растений неинфекционного приобретенного иммунитета перспективен прием вакцинации растений. Для этого используют ослабленную культуру патогена или культуральную жидкость после его удаления. Известны положительные данные вакцинации в борьбе с вирусом табачной мозаики, со стриком томата в теплицах, что увеличивает продуктивность растений до 40 %. Возможно применение для вакцинации различных химических веществ — сернокислой меди, фенолов, хинонов, антибиотиков, физиологически активных веществ. Все они действуют непосредственно, подавляя развитие патогена или изменяя обмен веществ растения-хозяина.
Таким образом, пути повышения иммунитета растений разнообразны. Только зная биологию растения и патогена, можно выбрать достаточно эффективные приемы борьбы с инфекционными болезнями растений. 
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