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Предисловие

Прошло более 10 лет после выхода 4-го издания университетского «Курса физиологии растений» Б. А. Рубина. За это время в науке произошли существенные сдвиги в понимании многих процессов жизнедеятельности растений. Выход нового учебника, подготовленного кафедрой физиологии и биохимии растений Ленинградского университета, совпадает со 100-летним юбилеем опубликования первого отечественного «Учебника физиологии растений», написанного Андреем Сергеевичем Фаминцыным — основателем физиологии и биохимии растений в России. Он создал кафедру анатомии и физиологии растений в Санкт-Петербургском университете и первую академическую лабораторию, которая со временем преобразовалась в Институт физиологии растений им. К. А. Тимирязева АН СССР (Москва).
Для учебника А. С. Фаминцына характерен целостный подход к растительному организму. Вслед за данными о химическом составе растений он рассматривал сначала явления раздражимости и роста растений, затем процессы питания и, наконец, размножения. Логика такого подхода вполне понятна. Живые растения постоянно тестируют условия внешней и внутренней среды и целесообразно реагируют на них, в том числе ростовыми процессами. Эти реакции служат для оптимизации условий питания и размножения. Питание необходимо для существования организма, размножение — для существования вида.
Прослеживая этапы развития физиологии растений, можно видеть, что физиологические функции, которые столетие назад только описывались, в настоящее время детально изучены на биохимическом и молекулярном уровнях: роль органоидов, энергетика, ассимиляция ССЬ, многие участки обмена веществ, механизмы регуляции и наследственности. Близки к разрешению такие процессы, как фотохимические реакции фотосинтеза, механизмы транспорта веществ. В то же время в совре-меннои физиологии наряду с молекулярно-биохимическим подходом все более возрастает интерес к растительному организму как целостной системе со всеми ее внутренними и внешними взаимосвязями. Поэтому в предлагаемый читателю учебник включена глава «Системы регуляции и интеграции у растений», которая предшествует обсуждению механизмов, лежащих в основе различных сторон функциональной активности растений. Наряду с традиционными разделами (фотосинтез, дыхание, водный режим, минеральное питание и др.) в учебник введена глава по гетеротрофному способу питания растений, так как незеленые ткани и органы, а при отсутствии света клетки всех частей растения питаются гетеротрофно. В отдельные главы выделены описания таких физиологических функций, как секреция, дальний транспорт веществ, половое и вегетативное размножение, движение. Рост и развитие растений рассматриваются на клеточном уровне (гл. 10) и на уровне целого организма (гл. 11 и 12). В этих процессах ведущую роль играет взаимодействие клеток между собой.
В главах, посвященных фотосинтезу и водному обмену, также рассматривается взаимодействие различных клеток, тканей и органов при осуществлении высшими растениями этих функций (разделы 3.5 и 5.4), что может способствовать выработке у читателя целостного подхода к явлениям жизнедеятельности. Для развития у студентов исследовательских навыков, умения ставить вопросы и экспериментально отвечать на них в главах «Фотосинтез» и «Дыхание растений» значительное место уделено описанию того, как были сделаны те или иные открытия в области физиологии растений, как возникали заблуждения и каким образом находились правильные решения.
Автор выражает глубокую благодарность сотрудникам кафедры физиологии и биохимии растений Т. С. Салама-товой, О. В. Москалевой, Н. Г. Осмоловской, И. В. Марковой, С. С. Медведеву, С. М. Щипареву, Н. В. Голубевой, С. Л. Бе-лозеровой, Т. В. Чирковой, Н. И. Инге-Вечтомовой за отбор материала для учебника, акад. А. Л. Курсанову, а также рецензентам — заведующему кафедрой физиологии и биохимии растений Воронежского университета проф. А. А. Земляну-хину, доценту Д. П. Викторову, заведующей кафедрой физиологии растений Белорусского университета проф. Л. В. Кахно-вич и сотрудникам этих кафедр за критические замечания и полезные советы. Автор будет признателен всем, кто выскажет дополнительные замечания и пожелания по содержанию учебника.
Физиология растений — наука о функциональной активности растительных организмов. Как отмечали Ж. Б. Буссенго и К. А. Тимирязев, знание основных закономерностей жизнедеятельности растений делает физиологию растений теоретической основой рационального земледелия.
Сведения о процессах, происходящих в живом растении, накапливались по мере развития ботаники. Прогресс в этой области биологии определялся использованием новых, все более совершенных методов, заимствованных из химии и физики, а также запросами растениеводства.
Физиология растений зародилась в XVII —XVIII вв. В классических трудах итальянского биолога и врача М. Мальпиги
Введение
«Анатомия растений» (1675—1679) и английского ботаника и врача С. Гейлса «Статика растений» (1727) наряду с описанием структуры растительных тканей и органов излагаются результаты ряда физиологических опытов, доказывающих существование восходящего и нисходящего токов воды и питательных веществ у растений, и высказывается идея о воздушном питании растений.
В 1772-1782 гг. Д. Пристли, Я. Ингенхауз и Ж. Сенебье, дополняя друг друга, открыли явление фотосинтеза, т. е. процесс воздушного углеродного питания зеленых растений с использованием солнечного света. Знаменательным для физиологии растений явился 1800 год, когда Ж. Сенебье издал трактат «Physiologie vegetale» в пяти томах. Впервые физиология растений рассматривалась как самостоятельная область знания. Заслуга Сенебье состоит в том, что он не только предложил термин «физиология растений» и собрал, обработал и осмыслил все данные по этой дисциплине, известные к тому времени, но и сформулировал основные задачи физиологии растений, определил ее предмет и используемые методы.
В XIX в. окончательно дифференцировались основные разделы современной физиологии растений: фотосинтез (Ж. Б. Буссенго, Ю. Сакс, А. С. Фаминцын, К. А. Тимирязев, М. С. Цвет, М. Ненцкий и Л. Мархлевский, А. Н. Бах), дыхание (А. С. Фаминцын, И. • П. Бородин, Л. Пастер, А. Н. Бах, Г. Э. Бертран), водный режим (Г, Дютроше, Г. Де Фриз, Ю. Сакс), минеральное питание (Ю. Либих, Ж. Б. Буссенго, Г. Гельригель, И. Кноп, С. Н. Виноградский, М. В. Бейеринк, Д. Н. Прянишников), транспорт веществ (В. Пфеффер, Е. Ф. Вотчал), рост и развитие   (Ю. Сакс, А. С. Фаминцын, О. В.   Баранецкий,
A.Ф. Баталии, Н. Ф. Леваковский, Г. Фехтинг, Г. Клебс), движение   (Т.   Найт,   Ю.   Сакс,   Ч.   Дарвин, Ю.   Визнер, B.
А. Ротерт, В. Пфеффер), раздражимость (Б. Сандерсон, Ч.   Дарвин,   Н.   Ф.   Леваковский),   устойчивость   растений (Д. И. Ивановский, К. А. Тимирязев, Г. Молиш). Благодаря трудам Ч. Дарвина возникла эволюционная физиология рас тений, главным направлением которой в  то  время  было установление приспособительного характера функциональных особенностей растений и единства органического мира, т. е. общности принципов жизнедеятельности растительных и животных организмов (Ч. Дарвин, К. Бернар, А. С. Фаминцын, К.  А.  Тимирязев).  Наибольший  вклад  в  земледелие  был связан с внедрением в растениеводство приемов внесения минеральных удобрений.
Первая половина XX в. отмечена бурным и многосторонним развитием фитофизиологии. Главным направлением становится изучение биохимических механизмов дыхания (В. И. Палладии, Г. Виланд, С. П. Костычев, О. Варбург, Д. Кейлин, Т. Тунберг, Г. Кребс, А. Корнберг и др.) и фотосинтеза (Р. Вильштетер, К. Б. Ван-Ниль, К. Хилл, М. Кальвин, Д. И. Арнон и др). Параллельно с этим развивается фитоэнзимология, физиология растительной клетки, экспериментальная морфология и экологическая физиология растений. В качестве самостоятельных дисциплин выделяются микробиология и агрохимия. Большим достижением явилось открытие эндогенных регуляторов роста и развития растений — фитогормонов (Д. Н. Нелюбов, Н. Г. Хо​лодный, Ф. Вент, Ф. Кегль, И. Д. Куросава и Т. Ябута, Ф. Скуг и др.).
Во второй половине XX в. в физиологии растений все явственнее намечается тенденция слияния в единое целое биохимии и молекулярной биологии, биофизики и биологического моделирования, цитологии, анатомии и генетики растений. Становится все очевиднее, что явления жизни невозможно понять только в рамках одной биохимии или одной биофизики вне конкретных биологических структур. Физиология вступает в период синтеза. В связи с этим наряду с углублением исследований на субклеточном и молекулярном уровнях возрастает интерес к изучению систем регуляции и механизмов, обеспечивающих целостность растительного организма (А. Л. Курсанов, М. X. Чайлахян). Резко ускоряются исследования механизмов реализации наследственной информации, роли мембран в системах регуляции, механизма действия фитогормонов, развивается электрофизиология растений. Всему этому способствует быстрый прогресс в разработке методов культуры органов, тканей и клеток, который имеет большое значение и для практики (селекция, клональное микроразмножение, поддержание безвирусных элитных культур растений). Большие перспективы открывает для физиологии и биохимии растений новая, быстро развивающаяся отрасль промышленности — биотехнология. В интенсивном сельском хозяйстве находят широкое применение теория минерального питания и водного обмена, химические регуляторы роста растений, гербициды и фунгициды.
Таким образом, перед современной физиологией растений стоят многочисленные и увлекательные задачи, имеющие как теоретическое, так и практическое значение. В обобщенном виде эти задачи можно сформулировать следующим, образом:
1)
изучение закономерностей   жизнедеятельности   растений (механизмы питания, роста, движения, размножения и др.),
2)
разработка теоретических основ получения максимальных урожаев сельскохозяйственных культур, 3) разработка установок для осуществления процессов фотосинтеза в искусственных условиях.
Первая задача не требует комментариев. Она заложена в определении самой физиологии растений. Помимо изучения специфических функций, растительные объекты в ряде случаев оказываются чрезвычайно удобными для изучения общих фундаментальных явлений жизни, таких, как трансформация энергии, немышечные формы подвижности, биоэлектрические и гормональные взаимодействия и т. д. Поэтому все большее число биохимиков и биофизиков предпочитают иметь дело именно с растением, что предопределяет дальнейший расцвет физиологии растений.
Вторая задача по-прежнему остается наиболее актуальной, так как рост населения нашей планеты и сокращение посевных площадей из-за урбанизации и развития промышленности оставляют лишь один путь — путь интенсификации сельскохозяйственного производства. Причем со временем речь будет идти не только о пищевых, технических, лекарственных и декоративных культурах, но и о выращивании растений на биомассу для получения топлива, а также белка и других органических продуктов.
Третья задача в настоящее время кажется фантастической. Однако вряд ли люди, овладев тайнами биологического фоторазложения воды на водород (который является идеальным топливом) и кислород и принципами фотосинтеза органических кислот и Сахаров, не попытаются осуществить эти процессы сначала в лабораторных, а затем в промышленных установках. Это откроет перспективу получения топлива и замены сельского хозяйства промышленным производством продуктов питания и материалов.
Глава 1

СТРОЕНИЕ И ФУНКЦИИ РАСТИТЕЛЬНОГО ОРГАНИЗМА
«Для того чтобы помять жизнь растения... необходимо прежде ознакомиться с его формой; для того чтобы понять действие машины, нужно знать ее  устройство».
К. А. Тимирязев
1.1 Строение растительной клетки 

 Термин «клетка» (от | греч. «cytos» — клетка или лат. «cellula» — полость) впервые применил Роберт Гук в 1665 г. при описании строения пробки, изученного с помощью усовершенствованного им микроскопа. С 1839 г., когда М. Я. Шлейденом и Т. Шванном была сформулирована клеточная теория, получила признание универсальность клеточного строения всего живого.
Растительная клетка как клетка эукариотического организма содержит ядро с одним или несколькими ядрышками, митохондрии, аппарат Гольджи, эндоплазматический ретикулум, микротела, рибосомы и полирибосомы, компоненты цитоскелета — микротрубочки и микрофиламенты. В отличие от других укариотических организмов для растительных клеток характерны: 1) пластидная система, возникающая в связи с фототрофным способом питания, 2) полисахаридная клеточная стенка, окружающая клетку, 3) центральная вакуоль в зрелых клетках, играющая важную роль в поддержании тургора (рис. 1.1). Кроме того, у делящейся растительной клетки нет центриолей. Электронно-микроскопические снимки свидетельствуют о том, что клеточная, или плазматическая, мембрана (плазмалемма) и внутриклеточные мембраны составляют основу ультраструктуры клеток эукариот. 

 1.1.1 Биологические мембраны и их функции
Строение биологических мембран. В настоящее время наибольшим признанием пользуется жидкостно-мозаичная гипотеза строения биологических мембран. Согласно этой гипотезе основу мембраны составляет двойной слой фосфолипидов с некоторым количеством других липидов (галактолипидов, стеринов, жирных кислот и др.), причем липиды повернуты друг к другу своими гидрофобными концами. Ненасыщенные жирные кислоты полярных липидов обеспечивают несколько разрыхленное (жидкое) состояние бислоя при физиологических температурах. Этому же способствуют и стерины. Биологические мембраны уже по составу липидов построены асимметрично, так как две их стороны — наружная и внутренняя — обращены в качественно разные гидрофильные среды. В наружном слое плазмалеммы содержится больше стеринов и гликолипидов.
Рис 1.1Схема строения клетки мезофилла листа  Плазмалемма
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Липиды, входящие в состав мембранного бислоя, не закреплены жестко, а непрерывно меняются местами. Переме​щения липидных молекул бывают двух типов: 1) в пределах своего монослоя (латеральная диффузия) и 2) путем перестановки двух липидных молекул, противостоящих друг другу в двух монослоях («флип-флоп»). При латеральной диффузии молекулы липидов претерпевают миллионы перестановок в секунду, а скорость ее составляет 5 — 10 мкм/с. Перестановки молекул липидов из одного монослоя в другой происходят значительно реже, но могут ускоряться мембранными белками.
В жидких слоях липидных мембран находятся специализированные протеиновые комплексы. Липопротеины погружены в липидную фазу и удерживаются гидрофобными связями (интегральные белки). Гидрофильные белки (периферические) удерживаются на внутренней и внешней поверхностях мембран электростатическими связями, взаимодействуя с гидрофильными головками полярных липидов. Основную роль в формировании мембран играют гидрофобные связи: липид — липид,
 Рис 1.2 Схема строения цитоплазматической мембраны и основные группы мембранных белков
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липид — белок, белок — белок. Толщина биомембран не превышает 6— 10 нм.
В состав мембран входят белки, выполняющие функции ферментов, насосов, переносчиков, ионных каналов, а также белки-регуляторы и структурные белки (рис. 1.2).
Интегральные белковые глобулы располагаются в фосфолипидных слоях мембран ориентированно. Эта ориентация определяется особенностями гидрофобной поверхности каждого белка, локализацией и свойствами его гидрофильных участков. Определенные участки липопротеиновых глобул (участки узнавания) служат для самосборки полиэнзимных мембранных комплексов. На положение белков в мембране оказывают влияние состав фосфолипидов, прочно связанных с глобулами, состояние «свободных» фосфолипидов двойного слоя, а также величина электростатического заряда мембраны. Функциональная активность мембран и изменения мембранного потенциала сопровождаются всплыванием или погружением субъединиц, их латеральными перемещениями. Предполагается, что такое перемещение белков в мембране может быть ограничено их связью с микрофиламентами и микротрубочками.
Функции биологических мембран. Лабильная структура мембран позволяет выполнять им различные функции: барьерные, транспортные, осмотические, электрические, структурные, энергетические, биосинтетические, секреторные, пищеварительные, рецепторно-регуляторные и некоторые другие. Первичным назначением клеточной мембраны было отделение внутренней среды от внешней. Затем в процессе эволюции возникло большое количество специализированных внутриклеточных отсеков (компартментов), что позволило клетке и органоидам удерживать в небольших объемах необходимые ферменты и метаболиты,  создавать  гетерогенную  физико химическую микросреду осуществлять на разных сторонах мембраны разнообразные! иногда противоположно направленные биохимические реакции.
Но одновременно с появлением фосфолипидных мембранных барьеров должны были возникнуть и механизмы трансмембранного переноса ионов, субстратов, метаболитов, которые в ходе эволюции постоянно усложнялись. В живых клетках различают пассивный (по химическому и электрическому градиентам) и активный (против электрохимического градиента с затратой метаболической энергии) транспорт. Пассивный транспорт осуществляется: а) через фосфолипидную фазу, если вещество растворимо в липидах, б) по промежуткам между липидами, если такие промежутки появляются, в) с помощью липопротеиновых переносчиков, г) по специализированным каналам, образованным липопротеиновыми комплексами (натриевые, калиевые и другие каналы). Сахара, аминокислоты и некоторые другие субстраты могут переноситься специальными переносчиками в симпортё (т. е. совместно и в ту же сторону) с ионами Н+ (у бактерий, грибов и растений) или с Na (у животных), причем основной движущей силой в этом случае является градиент ионов, а не субстрата. Возможен также активный транспорт Сахаров в фосфорилированном и нефосфорилированном виде. Перенос ионов против электрохимического градиента, т. е. активный транспорт, осуществляется транспорт​ными АТРазами с использованием энергии АТР. Известны К + , Na +ATPa3a, Н + -АТРаза, Са2 + -АТРаза, анионная АТРаза. Активный транспорт ионов Н+ может поддерживаться и за счет энергии NADH, NADPH или других окисляющихся соединений участками редокс-цепи. Перенос ионов Н+ через биологические мембраны с использованием АТР или NAD(P)H получил название протонной помпы (Н + -помпы, или Н +-насоса).
Н +-помпа так же важна для жизнедеятельности растительных клеток, как и Na +помпа у животных. Она участвует в таких важнейших процессах (рис. 1.3), как регуляция внутриклеточного рН, создание мембранного потенциала, запасание и трансформация энергии, мембранный и дальний транспорт веществ, поглощение минеральных солей корнями, рост и двигательная активность и др. При активации Н + -помпы мембранный электрохимический потенциал ионов Н + (A(iH+) возрастает и это возрастание включает в себя увеличение его электрического (AT) и химического (АрН) компонентов:
A(iH+ = AW + АрН
Оба компонента могут быть использованы на перемещение веществ. Электрический потенциал служит энергетической основой для поглощения катионов (К + , Mg2 + , Mn2 + , Са2+ и др.), а протонный — для поступления в клетку анионов, Сахаров, аминокислот в симпортё с ионами Н + , а также для осморегуляции.
                      Рис 1.1. Строение растительной клетки
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Многообразна роль осмотической работы, выполняемой биомембранами. Например, клетки пресноводных простейших и некоторых водорослей (эвгленовые, вольвоксовые), чтобы не быть разорванными, вынуждены постоянно сопротивляться пассивному осмотическому поступлению воды в клетки путем выведения избытка воды сократительными вакуолями. Для всех остальных растений осмотическое поступление воды не приводит к разрыву клеток, так как гидростатическому (тургорному) давлению противостоит противодавление эластически растянутых клеточных стенок. Брлее того, интенсивный напор воды становится важнейшим фактором существования растений. Тургор позволяет поддерживать форму неодревесневшим частям и является той силой, которая обеспечивает рост растяжением растительных клеток. Наконец, регулируя концентрацию осмотические активных веществ, растительные клетки всасывают воду из окружающей среды, даже если содержание воды в среде низкое. О мембранном транспорте растворенных веществ, который также входит в понятие осмотической работы, уже говорилось.
Структурная функция мембран заключается в упорядоченности расположения полиферментных комплексов, высокая эффективность которых определяется сближением каталитических центров. В среднем с одной молекулой погруженного в мембрану фермента контактируют 20 — 30 молекул фосфолипидов. Вследствие непрерывного движения липидов, примыкающих к белку, в липидном окружении фермента возникают молекулярные «дырки». Это явление не влияет на работу фермента, если липиды находятся в жидком агрегатном состоянии. При локальном «затвердевании» липидов, возможно их  устранение  с достаточно  больших  участков белка, что может приводить к слипанию белков-ферментов и нарушению их функций. Поэтому для деятельности мембранных ферментов важно, чтобы окружающие их липиды находились в жидком агрегатном состоянии.
Непроницаемость фосфолипидного бислоя для большинства соединений создает условия для векторных процессов. Векторный характер имеют транспорт веществ и передача сигналов из внешней среды в цитоплазму. Само расположение ферментов в липидной фазе мембраны весьма существенно для их активности. Таким образом, благодаря упорядоченности и векторности ферментов и транспортных механизмов осуществляется мембранная координация множества биохимических реакций, протекающих в клетке.
Аккумуляция и трансформация энергии— одна из важнейших функций мембран. В хлоропластах зеленых растений энергия света трансформируется в энергию NADH и АТР, а в конечном счете — в стабильную энергию химических связей Сахаров, органических кислот, аминокислот. Эти ассимилянты, окисляясь затем в цитоплазме и митохондриях, освобождают энергию, необходимую клеткам для выполнения различных функций. Согласно хемиосмотической теории П. Митчелла, процесс синтеза АТР в митохондриях и хлоропластах опосредован образованием электрохимического мембранного потенциала ионов Н+ (см. рис. 1.3) за счет работы Н + -насоса.
Помимо редокс-цепей и Н + -АТРазы в клетках имеются и другие насосы, создающие электрохимические потенциалы: Na+", К + -АТРаза, Са2 + -АТРаза, анионная АТРаза. Как отмечает В. П. Скулачев (1978), осмотический градиент этих потенциалов — трансмембранный градиент К+ (ДрК+) и Na+ (ApNa+) — нужно рассматривать как резервную форму энергии. Таким образом, в живых клетках помимо дыхатель​ных субстратов энергия может запасаться в двух формах — в виде легко отдающих энергию химических соединений (АТР, NADH и др.) и в виде электрохимического мембранного потенциала (АДн+> Ацк+, Д(%а+)- Все эти резервные формы энергии способны к взаимопревращениям, а также могут быть использованы на другие виды работ: химическую, осмотическую, тепловую и т. д.
Важнейшая функция мембран — рецепторно-регуляторная. В состав мембран входят хемо-, фото- и механорецепторы белковой природы, чувствительные к действию химических и физических факторов. Эти рецепторы воспринимают сигналы, поступающие из внешней и внутри ней среды, обеспечивая адаптивные (приспособительные) от1Л«2
выты клеток на изменения условий существования.
1.1.2  Субклеточные структуры растительных клеток
Ядро. В растительной клетке ядро имеет диаметр порядка 10 мкм.  Оно может быть сферическим,  удлиненным  или растительных лопастным. Внутреннее содержимое ядра (нуклеоплазма) клетокограничено ядерной оболочкой, состоящей из двух элементарных мембран — внутренней и наружной. Ядерная оболочка пронизана  порами  диаметром   10 — 20  нм,  через  которые транспортируются нуклеиновые кислоты и белки. С наружной мембраной ядерной оболочки могут быть непосредственно связаны элементы эндоплазматического ретикулума. В нуклео-плазме локализованы участки хроматина, состоящего из комплекса ДНК, РНК и белков. В делящихся клетках хроматин организуется в хромосомы, число которых специфично для каждого вида растений. Количество ДНК в одном ядре постоянно для каждого вида (кроме случаев мейоза и полиплоидии). Геном растений отличается от генома животных большим количеством ДНК. В нуклеоплазме ядра содержатся также ферменты и Кофактор, необходимые для обеспечения процессов репликации и транскрипции ДНК, молекулы различных РНК, ферменты, фосфорилирующие и ацетилирующие ядерные белки, ферменты гликолиза и др.
Ядрышко отчетливо видно в ядре под световым и электронным микроскопами. Оно формируется на определенных участках ДНК, называемых ядрышковым организатором. В хроматине ядрышка находятся участки ДНК, ответственные за синтез рибосомальных РНК (ринк).
В целом ядро является местом хранения генетической информации клетки и репликации ДНК. В нем происходит процесс транскрипции ДНК в РНК различных типов. В тесном взаимодействии с цитоплазмой ядро участвует в обеспечении экспрессии генетической информации и контролирует процессы жизнедеятельности клетки.
Рибосомы. Рибосомы осуществляют синтез белков — трансляцию матричной, или информационной, РНК (мРНК). На электронных фотографиях они выглядят округлыми частицами диаметром 20 — 30 нм. Каждая рибосома состоит из двух нуклеопротеиновых субъединиц. В цитоплазме растительных клеток находятся 80 S рибосомы, состоящие из 40 и 60 S субъединиц, в хлоропластах — 70 S рибосомы, а в митохондриях — 78 — 80 S рибосомы, отличные от цитоплазматических и хлоропластных. Субъединицы рибосом, образованные в ядрышке, поступают в цитоплазму, где происходит сборка рибосом на молекуле мРНК.
Рибосомы в цитоплазме могут быть свободными, прикрепленными к мембранам эндоплазматического ретикулума, к наружной мембране ядерной оболочки либо образуют поли-рибосомные (полисомные) комплексы. Полирибосомы возникают потому, что одну молекулу мрак могут одновременно транслировать несколько рибосом. Полирибосомы разрушаются при воздействии на растения неблагоприятных факторов внешней среды (например, засухи, недостатка кислорода). В процессе синтеза белка, осуществляемого рибосомами, участвуют компоненты, образованные в ядре, ядрышке, в цитоплазме, митохондриях и хлоропластах.
Пластиды. Для клеток растений типична система органоидов, называемая пластидой. Пластиды — это ограниченные двойной мембраной округлые или овальные органоиды, содержащие внутреннюю систему мембран. Пластиды могут быть   бесцветными   (пропластиды,   лейкопласты,   этиоплас-
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ты) или окрашенными (хлоропласты, хромопласты) (см. рис. 10.4).
В меристемах присутствуют пропластиды, у которых внутренняя мембрана имеет лишь небольшие инвагинации (выпячивания). Если структура пропластид сохраняется у органоидов зрелых клеток, их называют лейкопластами. В лейкопластах откладываются запасные вещества и названия они получают в зависимости от этих соединений: если запасается крахмал — амилопласты, жиры — элайопласты, белки — про-теинопласты и т. д. Этиопласты формируются при выращивании зеленых растений в темноте. При освещении они превращаются в хлоропласты, при этом внутренняя система мембран подвергается сложным перестройкам (см. рис. 10.5).
Важнейший для всего живого процесс преобразования энергии поглощенного света в химическую энергию органических веществ, синтезируемых из СО2 и Н2О (фотосинтез), осуществляется в зеленых пластидах — хлоропластах. Это овальные тела 5—10 мкм длиной и 2 — 3 мкм в диаметре. В одной клетке листа могут находиться 15 — 20 и более хлоропластов, а у некоторых водорослей — лишь 1 — 2 гигантских хлоропласта различной формы. Как и другие пластиды, хлоропласты обладают наружной и внутренней мембранами (рис. 1.4). Внутренняя мембрана, ограничивающая внутреннюю гомогенную среду (строму) хлоропласта, образует уплощенные инвагинации — тилакоиды, которые могут иметь форму дисков и в этом случае называются тилакоидами гран (гранильными). Несколько таких тилакоидов, лежащих друг над другом, формируют стопку — грану. Другие тилакоиды, связывающие между собой граны или не контактирующие с ними, называются тилакоидами стромы.
В мембранах тилакоидов локализованы зеленые (хлорофиллы), желтые и красные (каротиноиды) пигменты, компоненты редокс-цепей и запасания энергии, участвующие в пожгло-
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Рис 1.5 Строение митохондрий

щении и использовании энергии света. Биохимические системы синтеза и превращения углеводов функционируют в строме хлоропластов. В ней же может откладываться крахмал.
Хромопласты содержат в везикулах (пузырьках) стромы каротиноиды. Их присутствием объясняется окраска плодов томатов, рябины и др. В строме всех пластид обнаружены кольцевые молекулы ДНК.
При росте клетки количество хлоропластов увеличивается путем деления. При делении ламеллярная система пересекается перемычкой поперек органоида, иногда наблюдается почкование хлоропластов. Затем размер дочерних хлоропластов увеличивается. Деление хлоропластов происходит через 6 —20 ч и не обязательно совпадает с делением ядра. Оно может регулироваться красным светом (660 нм) и устраняется облучением дальним красным светом (730 нм). Деление останавливается также низкой температурой.
Митохондрии. В растительных клетках митохондрии представлены округлыми или гантелевидными телами диаметром 0,4 — 0,5 мкм и длиной 1 — 5 мкм. Количество митохондрий варьирует от десятков до 2000 на клетку, меняясь в онтогенезе клетки и в зависимости от ее функционального состояния. Органоиды ограничены наружной и внутренней мембранами толщиной 5 — 6 нм каждая (рис. 1.5). Внутренняя мембрана образует складки различной формы, называемые крестами (гребнями). Мембраны отделяют от цитоплазмы внутреннее содержимое митохондрий — матрикс. В матриксе содержатся рибосомы и митохондриальная ДНК, ответственные за синтез части белков митохондрий. ДНК в митохондриях имеет кольцевое строение.
Собственная генетическая система и способность митохондриальной ДНК к репликации позволяют митохондриям делиться независимо от деления ядра. В клетке они образуются от предсуществующих митохондрий. Продолжительность жизни (оборот) митохондрий определяется скоординированной деятельностью ядра, цитоплазмы и самих митохондрий. Полупериод жизни этих органоидов у различных растений составляет 5 — 10 дней, причем наружная мембрана обновляется быстрее внутренней.
В митохондриях функционируют системы аэробного дыхания и окислительного фосфорилирования, обеспечивающие энергетические потребности клеток. Во внутренней мембране митохондрий локализованы компоненты электронтранспортнои цепи и АТР-синтетазные комплексы, осуществляющие транспорт электронов и протонов и сопряженный с ним синтез АТР. В матриксе располагаются ферментные системы окисления ди- и трикарбоновых кислот, а также ряд систем синтеза липидов, аминокислот и др.
Пероксисомы и глиоксисомы. В растениях присутствуют округлые органоиды диаметром 0,2—1,5 мкм, ограниченные элементарной мембраной и содержащие гранулярный матрикс умеренной электронной плотности. Они получили название макротел. В некоторых микротелах обнаруживается белковый кристаллоид, состоящий из трубочек диаметром около 6 нм. Количество микротел в клетке близко к числу митохондрий. В клетках растений обнаружены два типа микротел, выполняющих различные физиологические функции: пероксисомы и глиоксисомы.
Пероксисомы многочисленны в клетках листьев, где они тесно связаны с хлоропластами. В них окисляется синтезируемая в хлоропластах в ходе фотосинтеза гликолевая кислота и образуется аминокислота глицин, которая в митохондриях превращается в серии. В листьях высших растений пероксисомы участвуют в фотодыхании (см. рис. 3.16).
Глиоксисомы появляются при прорастании семян, в которых запасаются жиры, и содержат ферменты, необходимые для превращения жирных кислот в сахара: системы (3-окисления жирных кислот и глиоксилатный цикл (см. рис. 4.11). При работе ферментных систем пероксисом и глиоксисом образуется пероксид водорода, который разрушается содержащейся в этих органоидах каталазой.
Сферосомы. Это сферические, сильно преломляющие свет образования диаметром 0,5 мкм. Они содержат липиды и поэтому их называют также липидными каплями (олеосо-мами). В сферосомах обнаружены такие ферменты, как липаза и эстераза. В них хранятся запасы липидов клетки. При прорастании семян, запасающих жиры, сферосомы функционируют в комплексе с глиоксисомами в процессах глюконеогенеза.
Эндоплазматический ретикулум. Эндоплазматический ретикулум (ЭР), или эндоплазматическая сеть (ЭС), представляет собой систему каналов, пузырьков и цистерн, ограниченную мембраной толщиной 5 — 6 нм. ЭР может содержать на своей поверхности рибосомы (гранулярный, или шероховатый, ЭР) или не содержать их (гранулярный, или гладкий, ЭР). Поверхность мембран ЭР в клетке больше других мембранных образований, а объем полостей может достигать 16% объема клетки. Эндоплазматическая сеть — очень лабильная структура. Неблагоприятные внешние воздействия (недостаток кислорода и др.) вызывают концентрические закручивания мембран ретикулума.
В митохондриях функционируют системы аэробного дыхания и окислительного фосфорилирования, обеспечивающие энергетические потребности клеток. Во внутренней мембране митохондрий локализованы компоненты электронтранспортной цепи и АТР-синтетазные комплексы, осуществляющие транспорт электронов и протонов и сопряженный с ним синтез АТР. В матриксе располагаются ферментные системы окисления и трикарбоновых кислот, а также ряд систем синтеза липидов, аминокислот и др.
Пероксисомы и глиоксисомы. В растениях присутствуют округлые органоиды диаметром 0,2—1,5 мкм, ограниченные элементарной мембраной и содержащие гранулярный матрикс умеренной электронной плотности. Они получили название микротел. В некоторых микротелах обнаруживается белковый кристаллоид, состоящий из трубочек диаметром около 6 нм. Количество микротел в клетке близко к числу митохондрий. В клетках растений обнаружены два типа микротел, выполняющих различные физиологические функции: пероксисомы и глиоксисомы.
Пероксисомы многочисленны в клетках листьев, где они тесно связаны с хлоропластами. В них окисляется синтезируемая в хлоропластах в ходе фотосинтеза гликолевая кислота и образуется аминокислота глицин, которая в митохондриях превращается в серии. В листьях высших растений пероксисомы участвуют в фотодыхании (см. рис. 3.16).
Глиоксисомы появляются при прорастании семян, в которых запасаются жиры, и содержат ферменты, необходимые для превращения жирных кислот в сахара: системы (3-окисления жирных кислот и глиоксилатный цикл (см. рис. 4.11). При работе ферментных систем пероксисом и глиоксисом образуется пероксид водорода, который разрушается содержащейся в этих органоидах каталазой.
Сферосомы. Это сферические, сильно преломляющие свет образования диаметром 0,5 мкм. Они содержат липиды и поэтому их называют также липидными каплями (олеосо-мами). В сферосомах обнаружены такие ферменты, как липаза и эстераза. В них хранятся запасы липидов клетки. При прорастании семян, запасающих жиры, сферосомы функционируют в комплексе с глиоксисомами в процессах глюконеогенеза.
Эндоплазматический ретикулум. Эндоплазматический ретикулум (ЭР), или эндоплазматическая сеть (ЭС), представляет собой систему каналов, пузырьков и цистерн, ограниченную мембраной толщиной 5 — 6 нм. ЭР может содержать на своей поверхности рибосомы (гранулярный, или шероховатый, ЭР) или не содержать их (агранулярный, или гладкий, ЭР). Поверхность мембран ЭР в клетке больше других мембранных образований, а объем полостей может достигать 16% объема клетки. Эндоплазматическая сеть — очень лабильная структура. Неблагоприятные внешние воздействия (недостаток кислорода и др.) вызывают концентрические закручивания мембран ретикулума.
В мембранах ЭР локализованы редокс-цепи двух типов, с участием которых происходят детоксикация вредных для клетки соединений (NADPH-редуктаза и цитохром Р-450) и превращение насыщенных жирных кислот в ненасыщенные (NADH-редуктаза и цитохром  тЭР образуются углеводы, липиды, терпеноиды. В гранулярном ретикулуме синтезируются мембранные белки, ферменты, необходимые для синтеза полисахаридов клеточных стенок, структурный белок и ферменты клеточных стенок, другие секретируемые белки. По системе ЭР переносятся вещества внутри клетки. Он участвует также в межклеточных взаимодействиях у растений через плазмодесмы (см. ниже).
Аппарат Гольджи. В растительных клетках аппарат Гольд-жи (АГ) представлен диктиосомами, везикулами и межцистер-ными образованиями. Уплощенные цистерны — диктиосомы расположены пачками по несколько штук. Они ограничены мембраной толщиной 7 — 8 нм. На регенерационном полюсе АГ происходит новообразование диктиосом из мембран гладкого ЭР. На секреторном полюсе формируются секреторные пузырьки (везикулы), содержащие предназначенные для секреции вещества. В клетке растений содержатся от нескольких до сотен АГ.
В диктиосомах АГ образуются гликопротеины и гликолипиды и осуществляется накопление и мембранная «упаковка» соединений, необходимых для синтеза полимеров клеточной стенки и различных растительных слизей. С помощью везикул Гольдки углеводные компоненты доставляются к плазмалемме. Мембрана пузырьков встраивается в плазмалемму, способствуя ее росту и обновлению. Секретируемые вещества оказываются в клеточной стенке. Мембраны АГ являются связующим звеном между мембранами ЭР и плазмалеммой.
Вакуолярная система. Вакуоль — типичный органоид растительной клетки. В меристематических клетках вакуоли представлены мелкими пузырьками; для зрелых клеток характерна большая центральная вакуоль. Вакуолярная система растений формируется несколькими путями. Из расширенных цистерн ЭР образуются провакуоли, слияние которых приводит к возникновению более крупных вакуолей и созданию вакуолярной мембраны — тонопласта, который таким образом является производным ЭР. Тонопласт может образовывать инвагинации, что приводит к включению в вакуоль участков цитоплазмы. Гидролитические ферменты, содержащиеся в возникшей вакуоли, расщепляют полимеры до низкомолекулярных веществ.
Важную роль в становлении вакуолей играют явления автофагии. Процесс начинается с окружения мембраной ЭР участка цитоплазмы (автофагическая вакуоль). Деятельность кислых гидролаз в замкнутом мембраной пространстве приводит к деградации полимерного содержимого и поступлению воды. Вакуоли, возникшие в результате автофагии, могут сливаться с вакуолями, образовавшимися иными путями.
В мембранах ЭР локализованы редоксцепи двух типов, с участием которых происходят детоксикация вредных для клетки соединений (NADPH-редуктаза и Цитохромы Р-450) и превращение насыщенных жирных кислот в ненасыщенные (NADH-редуктаза и Цитохромы bs). В гладком ЭР образуются углеводы, липиды, терпеноиды. В гранулярном ретикулуме синтезируются мембранные белки, ферменты, необходимые для синтеза полисахаридов клеточных стенок, структурный белок и ферменты клеточных стенок, другие секретируемые белки. По системе ЭР переносятся вещества внутри клетки. Он участвует также в межклеточных взаимодействиях у растений через плазмодесмы (см. ниже).
Аппарат Гольдки. В растительных клетках аппарат Гольдки (АГ) представлен диктиосомами, везикулами и межцистерными образованиями. Уплощенные цистерны — диктиосомы расположены пачками по несколько штук. Они ограничены мембраной толщиной 7 — 8 нм. На регенерационном полюсе АГ происходит новообразование диктиосом из мембран гладкого ЭР. На секреторном полюсе формируются секреторные пузырьки (везикулы), содержащие предназначенные для секреции вещества. В клетке растений содержатся от нескольких до сотен АГ.
В диктиосомах АГ образуются гликопротеины и гликолипиды и осуществляется накопление и мембранная «упаковка» соединений, необходимых для синтеза полимеров клеточной стенки и различных растительных слизей. С помощью везикул Гольдки углеводные компоненты доставляются к плазмалемме. Мембрана пузырьков встраивается в плазмалемму, способствуя ее росту и обновлению. Секретируемые вещества оказываются в клеточной стенке. Мембраны АГ являются связующим звеном между мембранами ЭР и плазмалеммой.
Вакуолярная система. Вакуоль — типичный органоид растительной клетки. В меристематических клетках вакуоли представлены мелкими пузырьками; для зрелых клеток характерна большая центральная вакуоль. Вакуолярная система растений формируется несколькими путями. Из расширенных цистерн ЭР образуются провакуоли, слияние которых приводит к возникновению более крупных вакуолей и созданию вакуолярной мембраны — тонопласта, который таким образом является производным ЭР. Тонопласт может образовывать инвагинации, что приводит к включению в вакуоль участков цитоплазмы. Гидролитические ферменты, содержащиеся в возникшей вакуоли, расщепляют полимеры до низкомолекуляр​ных веществ.
Важную роль в становлении вакуолей играют явления автофагии. Процесс начинается с окружения мембраной ЭР участка цитоплазмы (автофагическая вакуоль). Деятельность кислых гидролаз в замкнутом мембраной пространстве приводит к деградации полимерного содержимого и поступлению воды. Вакуоли, возникшие в результате автофагии, могут сливаться с вакуолями, образовавшимися иными путями.
Вакуолярный сок имеет сложный состав и включает органические вещества и минеральные соли. Помимо органических кислот, углеводов, аминокислот и белков, которые могут быть вторично использованы в обмене веществ, клеточный сок содержит фенолы, танины, алкалоиды, антоцианы, которые выводятся из обмена веществ клетки в вакуоль и таким путем изолируются от цитоплазмы. Большинство ферментов вакуолей — гидролазы с оптимумом активности при кислом рН, что позволяет рассматривать вакуоли растительных клеток в качестве вторичных лизосом. Кислотность вакуолярного сока 5,0 — 6,5 единиц Р.-Н., но может быть равной 1,0 (бегония) или 2,0 (лимон).
Вещества доставляются в вакуоль с помощью разнообразных систем транспорта, функционирующих в тонопласте. К ним относится АТР-зависимая Н +-помпа, выносящая ионы Н + из цитоплазмы в вакуоль (см. рис. 1.3). Ее деятельность обеспечивает поступление в вакуоль анионов органических кислот, Сахаров, а также вход и выход ионов К + . Переносчики, локализованные в тонопласте, обусловливают накопление в вакуолях аминокислот и других соединений.
Важно отметить, что вакуоль может служить местом отложения запасных белков (алейроновые зерна). Процесс вакуолизации — необходимое условие роста клеток растяжением.
Микротрубочки и микрофиламенты (цитоскелет). В наружном кортикальном слое цитоплазмы неделящихся растительных клеток локализованы микротрубочки (см. рис. 13.2). Их наружный диаметр 30 нм, внутренний — около 14 нм. Они ориентированы параллельно друг другу и перпендикулярно продольной оси клетки (см. рис. 10.6). При делении клетки микротрубочки составляют основу структуры веретена, пучки трубочек прикрепляются также к кинетохорам хромрсом. У монадных водорослей микротрубочки входят в состав жгутиков, обеспечивая их подвижность. Все микротрубочки имеют единый план строения и состоят из глобулярного кислого белка тубу липа, субъединицей которого является димер, состоящий из двух глобулярных мономеров (а- и (3-тубулинов). В микротрубочке димеры белка располагаются по спирали. Трубка образована 13 субъединицами тубулина. Цитоплазматические микротрубочки легко диссоциируют на субъединицы (разбираются) и собираются вновь. Для сборки микротрубочек благоприятен кислый рН среды, присутствие магния, GTP и АТР. Разборка ускоряется повышением концентрации Са+ и низкой температурой.
В цитоплазме растительных клеток обнаружены также филаментные структуры, состоящие из немышечного актина. Это сократительный белок, сходный по молекулярной массе с актином мышц и близкий ему по аминокислотному составу. Он может находиться в мономерной (глобулярный, Г-актин) или в полимерной форме двойной спирали (фибриллярный, Ф-актин). Микрофиламенты актина взаимодействуют с микротрубочками кортикального слоя и плазмалеммои. Они участвуют в пространственной организации метаболических процессов, протекающих в растворимой фазе цитоплазмы, и служат основой ее двигательной активности.
Клеточная стенка. Клетки растений окружены плотной полисахаридной оболочкой, выстланной изнутри плазмалеммой. Формируется клеточная стенка на стадии телофазы во время митотического деления клеток. Клеточную стенку делящихся и растущих растяжением клеток называют первичной. После прекращения роста клетки на первичную клеточную стенку изнутри откладываются новые слои и возникает прочная вторичная клеточная стенка.
В состав клеточной стенки входят структурные компоненты (целлюлоза у растений, хитин у грибов), компоненты матрикса стенки (гемицеллюлозы, пектин, белки), инкрустирующие компоненты (лигнин, суберин) и вещества, откладывающиеся на поверхности стенки (кутин и воска). Клеточные стенки могут содержать также силикаты и карбонаты кальция.
Целлюлоза (полимер P-D-глюкозы), гемицеллюлозы (полимеры гексоз и пентоз) и пектиновые вещества (производные уроновых кислот) являются углеводными компонентами клеточных стенок. Целлюлоза и пектиновые вещества адсорбируют воду, обеспечивая оводненность клеточной стенки. Пектиновые вещества, содержащие много карбоксильных групп, связывают ионы двухвалентных металлов, которые способны обмениваться на другие катионы (Н + , К+ и т.д.). Это обусловливает катионообменную способность клеточных стенок растений. Помимо углеводных компонентов в состав матрикса клеточной стенки входит также структурный белок, называемый экстенсином. Это гликопротеин, содержащий более 20% L-оксипролина от суммы аминокислот. По этому признаку белок клеточных стенок растений сходен с межклеточным белком животных — коллагеном.
Основным инкрустирующим веществом клеточной стенки является лигнин. Интенсивная лигнификация клеточных стенок начинается после прекращения роста клетки. Лигнин представляет собой полимер с неразветвленной молекулой, состоящей из ароматических спиртов (п-кумарового, кониферило-вого, синапового). Разрушение и конденсация лигнина в почве — один из факторов образования гумуса.
В регуляции водного и теплового режима растений участвуют ткани, стенки клеток которых пропитаны суберном. Отложение суберина делает стенки трудно проницаемыми для воды и растворов (например, в эндодерме, перидерме).
Поверхность эпидермальных клеток растений защищена гидрофобными веществами — кутином и восками: Предшественники этих соединений секретируются из цитоплазмы на поверхность, где и происходит их полимеризация. Слой кутина обычно пронизан полисахаридными компонентами стенки (целлюлозой, пектином) и образует кутикулу. Кутикула участвует в регуляции водного режима тканей и защищает клетки от повреждений и проникновения инфекции.
В  первичных   клеточных   стенках   на  долю   целлюлозы
Рис 1.6 Схема взаимосвязей между компанентами первичной  клеточной стенки
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приходится до 30% сухой массы стенки. Количество геми-целлюлоз и пектиновых веществ меняется в зависимости от объекта. Вместе с белками пектиновые вещества могут составлять около 30% сухой массы клетки, причем количество белка достигает 5-10%. Около 40% приходится на долю гемицелл ю л оз.
Каким образом взаимосвязаны рассмотренные компоненты в клеточной стенке? Молекулы целлюлозы взаимодействуют между собой водородными связями и собраны в микрофибриллы (рис. 1.6). Водородные связи существуют также между микрофибриллами целлюлозы и гемицеллюлозами. Большинство остальных связей в клеточной стенке ковалентные: между гемицеллюлозами и пектиновыми веществами, между пектиновыми веществами и экстенсином, между лигнином и целлюлозой, экстенсином и лигнином. В пектиновых полимерах, имеющих карбоксильные группы, существенную роль играют ионные связи с участием главным образом кальция. Эти взаимодействия обеспечивают прочность структуры клеточной стенки, ее эластичность и пластичность.
Благодаря контакту соседних клеток друг с другом возникает единая система клеточных стенок, получившая название апопласта. По апопласту, минуя мембранные барьеры, от клетки к клетке перемещаются вещества. Межмолекулярное пространство в фазе клеточной стенки, где осуществляются диффузия, адсорбция и освобождение водорастворимых веществ, называется кажущимся свободным пространством (см. 6.11.1).
Клеточные стенки растений пронизаны отверстиями — порами диаметром до 1 мкм. Через них проходят тяжи — плазмодесмы (рис. 1.7), благодаря которым осуществляются межклеточные контакты. Каждая плазмодесма представляет собой канал, выстланный плазмалеммой, непрерывно переходящей из клетки в клетку. Центральную часть поры занимает десмотрубка, состоящая из спирально расположенных белковых субъединиц. Десмотрубка сообщается с мембранами ЭР соседних клеток. Вокруг десмотрубки имеется слой цитоплазмы,
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  Рис 1.7 Схема строения плазмодесмы

А – продольныйразрез

Б – поперечный разре

1.2 Органы, ткани, функциональные системы высших растений

которая может соединяться с цитоплазмой соседних клеток. Таким образом, связи между клетками могут осуществляться через цитоплазму, плазмалемму, ЭР и клеточные стенки. Единая система цитоплазмы клеток тканей и органов называется симпластом.
Будучи продуктом метаболической активности протопласта, клеточная стенка выполняет функцию защиты содержимого клетки от повреждений и избыточной потери воды, поддерживает форму (за счет тургора) и определяет размер клетки, служит важным компонентом ионного обмена клетки (как ионообменник) и местом транспорта веществ из клетки в клетку внеклеточным путем (апопластный транспорт). Биогенез клеточной стенки играет важную роль в росте и дифференцировке клетки.
Тело высших растений состоит из двух главных частей — побега и корня, которые образуют главную ось растения. Побег включает стебель, листья, вегетативные почки (апикальную и боковые), цветки и плоды; корневая система — главный, боковые и придаточные корни.
Стебель выполняет опорную и проводящую функции. Он обладает также двигательной активностью (зона растяжения), часто служит местом отложения запасных веществ и в ряде случаев является органом вегетативного размножения (столоны, усы и т. д.). В связи с новыми функциями стебля, появившимися в ходе эволюции, возникли его многочисленные модификации. Например, подземные корневища, клубни, луковицы выполняют функции вегетативного размножения, хранения запасных веществ, перенесения неблагоприятных сезонных условий. Сочные фотосинтезирующие стебли суккулентов представляют собой приспособление к недостатку влаги. Функцию поддержания тела лазящих растений выполняют усики винограда и тыквенных, являющиеся модифицированными стеблями. Защитная функция свойственна колючкам стеблевого происхождения (у боярышника, гледичии).
Лист — специализированный орган воздушного питания, осуществляющий фотосинтез, газообмен и транспирацию. Видоизмененные листья могут выполнять функции запасающего органа (семядоли). У растений засушливых мест обитания листья сильно редуцируются или приобретают форму колючек (кактусы). У лазящих растений (горох, чина) листья становятся усиками, а у насекомоядных листовая пластинка превращена в ловчий аппарат.
Корень — специализированный орган почвенного питания, он поглощает воду и минеральные элементы, служит для закрепления в почве и обладает двигательной активностью (зона растяжения). Корень может также иметь запасные функции, приобретая форму корневых клубней (георгин), мясистых корней (орхидные). Выполнение новых функций приводит к возникновению корней-подпорок (баньян), ходульных корней (мангровые), дыхательных корней у болотных растений с сильным развитием аэренхимы, корней-прицепок (плющ), воздушных корней у эпифитных растений (орхидные) и других модификаций. В корне, как и в побеге, образуются специфические метаболиты, в том числе фитогормоны.
Вегетативные почки служат для нарастания побега и его ветвления.
Генеративные органы обеспечивают процесс полового размножения. Цветок представляет собой видоизмененный нераз-ветвленный побег с ограниченным ростом, приспособленный для полового размножения с последующим образованием семян и плода. Органы цветка являются видоизмененными листьями: покровные листья формируют чашелистики и лепестки, а спорообразующие листья дают начало тычинкам и пестикам. Особенности строения цветка связаны со способами опыления. Сложная форма и яркая окраска венчика служат для перекрестного опыления насекомыми.
Каждый из перечисленных органов растительного организма построен из нескольких типов тканей, т. е. групп клеток, которые выполняют определенную физиологическую функцию и имеют сходное морфологическое строение, обеспечивающее реализацию этой функции. По функциональному значению в растениях различают следующие типы тканей: образовательные (меристемы), ассимиляционные (хлоренхима), запасающие, покровные, выделительные, механические (скелетные), проводящие и аэренхиму. Причем в каждом таком типе представлены ткани с более узкой специализацией. Например, к ассимиляционным тканям листа относятся столбчатая и губчатая паренхима, обкладка пучка. К покровным тканям — эпидермис, ризодерма, перидерма, эндодерма и др.
У растений существует несколько единых для всего организма функциональных систем, каждая из которых состоит из нескольких типов тканей и специализированных клеток. Это системы автотрофного (листья) и почвенного питания (корни), сосудистая проводящая система, которую у растений можно рассматривать как внутренний орган, опорная система (механические и другие ткани), двигательная система (зоны растяжения и участки с обратимо изменяющимся тургором клеток), половая система. Сосудистая система у растений выполняет те же функции, что и кровеносная система животных, за исключением транспорта кислорода. Диффузный характер имеют дыхательная и выделительная системы. Дыхательный газообмен облегчается с помощью межклетников, аэренхимы, устьиц и чечевичек. У большинства растений отсутствуют дифференцированные органы чувств. Нет у растений и нервной системы. Передача электрических импульсов осуществляется по проводящим пучкам.
Все эти особенности растительного организма связаны с его способом питания. Растению нет необходимости передвигаться в поисках пищи, как животным, так как СО2, вода, минеральные соли и свет есть в окружающей среде повсюду. Однако эти факторы присутствуют в «рассеянном» состоянии. Поэтому, чтобы максимально приблизиться к пище, растение должно удлинять осевые органы и развивать поверхности соприкосновения с окружающей средой. Это и определяет форму растительного организма, а также отсутствие у него специальных органов дыхания, так как растение дышит всей своей разветвленной и пластинчатой поверхностью. Медленно меняющиеся условия окружающей среды не требуют от растений быстрых двигательных реакций. Однако при необходимости в процессе эволюции у них развивается способность к быстрым движениям, как, например, у мимозы или у венериной мухоловки.
Основные функции растительного организма и их взаимосвязь можно представить в виде следующей схемы:
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Автотрофный (фототрофный) тип питания — главная особенность растительного организма. Питание за счет фотосинтеза поддерживается корневым питанием — поглощением воды и минеральных солей. Однако все клетки и ткани растения способны питаться и гетеротрофно. Это происходит во время прорастания (используются запасные вещества семян, клубней и т. д.) и ночью, когда фотосинтез отсутствует. К гетеротрофному питанию способны все незеленые органы. Отсюда понятно существование растений-паразитов и насекомоядных растений.
На схеме видно, что центральное место в обмене веществ целого растения занимает транспорт веществ. Этот транспорт может осуществляться по нескольким непрерывным фазам  в  теле  растительного  организма,  клетки   которого соединены друг с другом клеточными стенками и плазмо-десмами: по апопласту (в фазе клеточных стенок и по межклетникам), по симпласту (синцитию протопластов) и, возможно, по эндопласту (т. е. по непрерывным цистернам ЭР). Однако основным путем дальнего транспорта веществ по растению является проводящая (сосудистая) система, состоящая из ксилемы и флоэмы. Питательные вещества, поступающие по транспортным системам, пронизывающим все тело растения, при участии дыхания используются для синтеза специфических метаболитов и структур растущих и функционирующих клеток. При этом часть веществ выделяется наружу или в вакуоль. На основе деления, роста и дифференцировки клеток осуществляется морфогенез растения, а также процессы размножения. Во многих явлениях жизнедеятельности существенную роль играют двигательные реакции растений. Защитные функции растений реализуются за счет синтеза защитных веществ, часть из которых может выделяться наружу, а также благодаря формированию специальных анатомических и морфологических структур. Для всех этих процессов необходима энергия, освобождаемая при дыхании.
Таким образом, высшее растение — сложнейшая биологическая система, функциональную активность которой обеспечивают 10—15 органов, 3 — 4 десятка различных специализированных тканей, несколько десятков специализированных групп клеток. У покрытосеменных насчитывается до 80 различных типов клеток. Для сравнения отметим, что тело гидр состоит из двух тканей (эктодермы и эндодермы), в состав ее тела входят 10 различных типов клеток. У червей насчитывается до 10—12 специализированных тканей.
Строение растительного организма определяется способом его питания. Высшие растения как фототрофные организмы имеют органы воздушного (листья) и почвенного (корни) питания, а также другие физиологические системы: транспорта веществ, размножения, движения и т. д. Растительная клетка содержит все органоиды, характерные для эукариотических клеток, но в связи с фототрофным способом питания обладает присущей только ей пластидной системой, а также полисахаридной клеточной стенкой, двумя типами микротел (пероксисомы и глиоксисомы) и вакуолярной системой, поддерживающей тургор.
Глава 2
СИСТЕМЫ РЕГУЛЯЦИИ И ИНТЕГРАЦИИ У РАСТЕНИЙ
«...дифференциация и специализация неизбежно связаны с соподчинением частей, с интеграцией. Из этого ясно выступает возрастающее значение интегрирующих факторов в более сложных организмах».
И. И. Шмальгаузен
Сложное строение растительного организма, дифференцированного на большое количество специализированных органоидов, клеток, тканей и органов, требует и совершенных систем управления.
Целостность всякого, в том числе и растительного, организма обеспечивается системами регуляции, управления и интеграции. В технике под регуляцией обычно понимают поддержание значений параметров системы в заданных границах. Управление — это процесс перевода системы из одного состояния в другое путем воздействия на ее переменные. Однако в более широком смысле термин «регуляция» включает в себя и процессы управления. В таком более широком смысле этот термин употребляется и в биологии. Регуляция обеспечивает гомеостаз организма, т. е. сохранение постоянства параметров внутренней среды, а также создает условия для его развития (эпигенеза). На всех уровнях организации гомеостаз обеспечивается отрицательными обратными связями, эпигенез — преимущественно положительными обратными связями.
В ходе эволюции сначала должны были возникнуть внутриклеточные системы регуляции. К ним относятся регуляция на уровне ферментов, генетическая и мембранная регуляции (рис. 2.1,/). Все эти системы регуляции тесно связаны между собой. Например, свойства мембран зависят от генной активности, а дифференциальная активность самих генов находится под контролем мембран. Больше того, в основе всех форм внутриклеточной регуляции лежит единый первичный принцип, который можно назвать рецепторно-конформационным. Во всех случаях белковая молекула — будь кофермент, рецептор или регуляторный белок — «узнает» специфический для нее фактор и, взаимодействуя с ним, изменяет свою   конфигурацию.   В   мультикомпонентных   комплексах
влияя на его функциональную активность.
С появлением многоклеточных организмов развиваются и 2-мъшияемнвя          совершенствуются межклеточные системы регуляции.  Они
ферментов, генов и мембран конфирмационные изменения молекул-рецепторов кооперативно передаются на весь комплекс,
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Рис. 2.1
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Иерархия систем регуляции у многоклеточных растений:
I — внутриклеточныесистемы     регуляции;
II — межклеточные системы регуляции; III —организменный уровень регуляции
2.1 Регуляция активности ферментов

включают в себя по крайней мере трофическую, гормональную и электрофизиологическую системы (рис. 2.1,11). 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.
В последующих разделах внутриклеточные и межклеточные системы регуляции будут рассмотрены более детально.
Изостерическая регуляция активности ферментов осуществляется на уровне их каталитических центров. Реакционная способность и направленность работы каталитического центра прежде всего зависят от количества субстрата (закон действия масс). Интенсивность работы фермента определяется также наличием коферментов (для двухкомпонентных энзимов), кофакторов (специфически действующих катионов) и активаторов или ингибиторов, действующих на уровне каталитического центра. Активность тех или других ферментов может быть связана с конкуренцией за общие субстраты и коферменты, что является одним из способов взаимодействия различных метаболических циклов.
Некоторые ферменты, кроме каталитических (изостерических) центров, имеют также аллостерические, т. е. расположенные в других местах рецепторные участки, которые служат 2.2 Генетическая система регуляция  для связывания аллостерических эффекторов (регуляторов). В качестве эффекторов могут выступать определенные метаболиты, гормоны или даже молекулы субстрата. В результате присоединения положительно или отрицательно действующего эффектора к аллостерическому центру происходит изменение всей структуры фермента (конформация), что приводит соответственно к активации или торможению функциональной активности каталитического центра.
Важным способом регуляции ферментативной активности является трансформация латентной формы фермента (зимогена) в активную форму. Это достигается разрушением некоторых ковалентных связей с помощью протеаз, восстанови лением дисульфидных групп, фосфорилированием протеинкиназами за счет АТР или ассоциацией неактивных субъединиц. Потенциально активные ферменты могут не функционировать из-за их компартментации, например, в лизосомах, причем освобождению лизосомных гидролаз способствуют кислые значения рН, свободнорадикальное окисление мембранных липидов и некоторые жирорастворимые витамины и стероиды. Инактивация ферментов осуществляется путем их связывания специфическими ингибиторами белковой природы, а также разрушения протеиназами.
                                                   2.2 Генетическая система регуляции

Генетическая регуляция включает в себя регуляцию на уровне репликации, транскрипции, процессинга и трансляции. Молекулярные механизмы регуляции здесь те же (рН, ионы, модификация молекул, белки-регуляторы), однако сложность регуляторных сетей возрастает.
Роль генов состоит в хранении и передаче генетической информации. Информация записывается в структуре хромосомной ДНК в виде триплетного нуклеотидного кода. Информация в клетках передается благодаря синтезу РНК на матрице ДНК (транскрипция) и синтезу специализированных белков на матрице мРНК с участием ринк и танк (трансляция). В ходе и после транскрипции или трансляции происходит модификация биополимеров (процес-синг), транспортирующихся в места назначения. Специализированные белковые молекулы в соответствии со своей «структурной» информацией путем самосборки образуют специфические комплексы, выполняющие различные функции: каталитические (ферменты), двигательные (сократительные белки), транспортные (насосы и переносчики), рецепторные (хемо-, фото- и механорецепторы), регуляторные (белковые активаторы, репрессоры, ингибиторы), защитные (лектины) и др.
Для извлечения в нужный момент необходимой информации из структур хромосом в клетке существует сложная система регуляции, не все стороны которой в настоящее время известны.
В качестве примера на рис. 2.2 приведена схема организации участка ядрышковой ДНК, кодирующей синтез трех рРНК: 18S, 5,8S и 25S (28S), 5S рРНК синтезируется в других участках хромосом. РНК-полимераза I, осуществляющая транскрипцию рибосомальных генов, присоединяется к про-
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Рис 2.2  Структурные гены РНК эукариот, их  транскрипция и процессинг 

мотору (участку инициации транскрипции) после того, как все участки акцепторной зоны активируются соответствующими эффекторами (фитогормонами и др.). Транскрипция рибосо-мальных генов начинается с З'-конца ДНК. Структурные гены, кодирующие 18S, 5,8S и 25S рРНК, разделены спейсерами (прокладками). В гене 25S рРНК наряду с кодирующими участками (экзонами) могут существовать не-кодирующие участки {интроны). Блоки структурных генов рРНК в ядрышковой ДНК, следуя друг за другом тандемно), многократно повторяются.
Зрелые рРНК образуются в ходе процессинга про-рРНК вследствие ее фрагментации и удаления участков, соответствующих спейсерам, а также благодаря сплайсингу, т. е. вырезанию интрона и объединению кодирующих участков рРНК. Интронная структура не характерна для рибосомальных генов, однако она представлена в генах хлоропластов, митохондрий, низших грибов и некоторых других эукариот.
Тандемная организация структурных генов у эукариот характерна для участков ДНК, кодирующих рРНК, тРНК и гистоны. Структурные гены мРНК, кодирующих синтез функционально взаимосвязанных ферментов, находятся в разных участках ДНК или даже в разных хромосомах.
Существует несколько гипотез, объясняющих механизмы постранскрипционной регуляции экспрессии генов мРНК. Согласно гипотезе Э. Дэвидсона и Р. Бриттена (1973, 1979), в ядерной ДНК наряду со структурными генами, кодирующими синтез различных мРНК, присутствуют интегрирующие регуляторные гены, содержащие многочисленные повторы (рис. 2.3). Если в нуклеоплазме в большом количестве появляются транскрипты с определенных регуляторных генов {регуляторные транскрипты), то образуются комплементарные ассоциаты с соответствующими про-мРНК. В результате эти про-мРНК подвергаются быстрому процессингу, и активированные таким образом мРНК начинают функционировать. При этом резко возрастает скорость их считывания с соответствующих структурных генов.
На рис. 2.3 показано, каким образом эффекторы (сигналы), поступающие в ядро из цитоплазмы, индуцируют
Рис 2.3 Гипотетичного  схема регуляции эксперссии генов РНК эукариот 

Э1, Э2 – эффекторы

РБ1, РБ2 – рецепторные белки эффекторова 

а1, а2 -  акцепторные белки  зоны 

П – просмотор 

Объяснение  в тексте
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Рис. 2.3
Гипотетическая схема регуляции экспрессии генов мРНК у эукариот (по Е. Н. Davidson, R. J. Britten, 1979): Э,, Э2 — эффекторы; РБ,, РБ2 — рецепторные бел​ки эффекторов; а,, а2 — акцепторные зоны, П — промотор Объяснение в тексте
Компле ме нтарный ассоциатизбирательную экспрессию генов. Эффектор 1 (ЭД например фитогормон, взаимодействуя со своим рецепторным белком (РБД индуцирует транскрипцию определенного интегрирующего регуляторного гена с многочисленными повторами а. Про-РНК с этого регуляторного гена подвергается процессингу и регуляторные транскрипты, образуя комплементарные ассо-циаты с про-мРНКь индуцируют быстрое новообразование и активацию этой мРНК. В отличие от мРНКь считывание и активация мРНК2 (рис. 2.3) зависят от одновременного присутствия двух эффекторов. Причем один из них (Э:) может быть фитогормоном, а второй (Э2) — либо гормоном другого класса, либо метаболитом. Таким образом, синтез мРНК2 — пример генетической индукции, находящейся под двойным контролем. Так, синтез нитратредуктазы у растений можно индуцировать нитратом (субстратная индукция) и фитогормоном цитокинином, причем конечный продукт восстановления нитрата —, аммоний — блокирует развитие нитрат-редуктазной активности.
Механизмы трансляции гораздо сложнее процессов транскрипции. В то время как транскрипцию обеспечивают десятки белков, для осуществления синтезд полипептида необходимы сотни специализированных белков. Только в рибосомах эукариот их 70—100, причем малая и большая рРНК выполняют роль каркаса, на котором осуществляется самосборка этих белков.
Интенсивность и направленность трансляции зависят от:
2.3 Мембранная регуляция
1) концентрации информационных матриц, т. е. специфических мРНК, уровень которых определяется их синтезом, транспортом, хранением, активацией и распадом; 2) присутствия всех компонентов аппарата трансляции (рибосом, тРНК, аминокислот, ATP, GTP, синтетаз, регуляторных белков); 3) физико-химических условий (рН, ионов).
Мембранная регуляция осуществляется благодаря сдвигам в мембранном транспорте, связыванию или освобождению ферментов и регуляторных белков и путем изменения активности мембранных ферментов. Все рассмотренные в гл. 1 функции мембран — транспортная, осмотическая, энергетическая 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 свойства мембран.
Контактная регуляция активности ферментов имеет место, в частности, в цистернах ЭР и в АГ, где идет достройка и модификация секретируемых белков. Связывание мембранами или освобождение ферментов, как уже отмечалось, также меняет их активность.
Дистанционная мембранная регуляция активности внутриклеточных ферментов осуществляется путем доставки субстратов и коферментов, удаления продуктов реакции, ионных и кислотно-щелочных сдвигов в компартментах, фосфорилированием ферментов и другими способами. Для животных объектов существенную роль в регуляции активности некоторых ферментов играет аденилатциклазная систе​ма, локализованная в мембранах, и циклическая AMP. Однако присутствие этой системы в растительных клетках до настоящего времени остается дискуссионным. В то же время сдвиги в концентрации кальция выполняют в растительных клетках такую же регуляторную роль, как и в животных. Ионы Са2 + , взаимодействуя с регуляторным белком калъмо-дулином, активируют протеинкиназы, фосфорилирующие различные белки, что приводит к изменению их функциональной активности. Са2+ специфически необходим для регуляции таких процессов, как движение цитоплазмы, митоз, секреция.
Мембранная регуляция генной активности на уровне репликации, транскрипции, процессинга и трансляции также осуществляется контактным и дистанционным способами. Причем с появлением у эукариот ядерной оболочки значение мембранной регуляции возросло. На возможность контактной регуляции указывают многочисленные связи хромосом эукариот с внутренней мембраной ядер, которые, по-видимому, принимают участие в пространственной организации хромосомного аппарата в нуклеоплазме. Примером контактной регуляции в цитоплазме может служить шероховатый рети-кулум, на поверхности мембран которого расположены рибосомы.
Дистанционная мембранная регуляция включает в себя транспорт предшественников синтеза ДНК, РНК и белков, освобождение регуляторных белков. Мембранное управление хромосомным и рибосомальным аппаратами осуществляется также с помощью ионных и кислотно-щелочных сдвигов. Так, активность РНК-полимеразы II, синтезирующей мРНК, повышается с увеличением ионной силы до 0,4 моль/л, причем необходимы Мп2+ и рН 7,5, в то время как ответственная за синтез рРНК РНК-полимераза I максимальную активность развивает при низкой ионной силе в присутствии Mg2+ и при рН 8,5. Эти данные указывают на то, что ионные отношения и рН, зависящие от регуляторной активности мембран, могут быть важным звеном в управлении генным аппаратом. Существует мнение, что сдвиги в ионном гомеостазе клеток в ответ на внешние воздействия служат первичным внутриклеточным индуктором процессов митоза и дифференциальной активности генов. В частности, сдвиг рН в кислую сторону в ряде случаев вызывает деление клеток. Синтез белковтакже зависит от качественного состава и количественного содержания ионов. Хорошо известна необходимость Mg2+ для сборки рибосом и полирибосом. Инициации трансляции благоприятствует низкая концентрация ионов К+ (NH4) порядка 30 — 50 ммоль/л и рН 7,4 — 7,6, а для последующего процесса элонгации полипептида в рибосомальном комплексе оптимальна повышенная концентрация 
К+ или NH4 (до '
150 ммоль/л) и рН 8,3-8,4.
                                                2.4 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, образующихся в листьях в процессе фотосинтеза. В свою очередь надземные части нуждаются в минеральных веществах и воде, поглощаемых корнями из почвы. Корни используют ассимиляты, поступающие из побега, на собственные нужды, а часть трансформированных органических веществ движется в обратном направлении. Изолированные корни в стерильных условиях для нормального развития помимо минеральных веществ и сахара нуждаются еще и в некоторых витаминах, таких, как Вь В6 и никотиновая кислота. Очевидно, витамины поступают в корни из побегов.
Сдвиги в содержании различных элементов питания оказывают влияние на обмен веществ, физиологические и морфогенетические процессы у растений. Хорошо известны характерные изменения в растительном организме, обусловленные недостатком или избытком тех или иных минеральных веществ. При голодании усиливается конкуренция различных участков за продукты питания, что сказывается на процессах морфогенеза. При неблагоприятных условиях питания низшие организмы переходят к генеративным процессам. Цветение длиннодневных растений на длинном дне ускоряется при увеличении содержания углеводов и относительно низком содержании азотистых соединений, а зацветанию коротко дневных видов на коротком дне, наоборот, благоприятствует понижение содержания углеводов и увеличение азотистых соединений.
Однако нужно отметить, что 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.
 2.5 Гормональная система регуляции

Фитогормоны — соединения, с помощью которых осуществляется взаимодействие клеток, тканей и органов и которые в малых количествах необходимы для запуска и регуляции физиологических и морфогенетических программ. Гормоны растений — сравнительно низкомолекулярные органические вещества (Мг 28 — 346). Они образуются в различных тканях и органах и действуют в очень низких концентрациях порядка 1(Г13-1(Г5 моль/л.
На возможность существования у растений веществ, функционально сходных с гормонами животных, впервые в 1880 г. указал Ч. Дарвин в своей книге «Способность к движению у растений». Исследуя двигательные реакции растений — тропизмы, он установил, что к воздействию внешних факторов наиболее чувствительны верхушки осевых органов растений (сенсорные зоны), а медленная двигательная ростовая реакция осуществляется в другом участке (в «моторной» зоне). В связи с этим он предположил, что раздражение (свет, гравитация и др.), воспринятое сенсорной зоной, передается в ниже​лежащую моторную зону с помощью химического стимула (рис. 2.4).
Г. Фиттинг, в 1909—1910 гг. изучавший особенности опыления и оплодотворения у орхидей, обнаружил, что в пол-линиях (комочки пыльцы орхидей) присутствует какое-то вещество, вызывающее разрастание завязи и формирование партенокарпических (бессемянных) плодов. Фиттинг первым предложил ввести в физиологию растений термин «гормон». Так как в дальнейшем исследования сосредоточились главным образом на изучении участия этих физиологически активных веществ в процессах роста и ростовых движений, их стали называть ростовыми гормонами или ростовыми веществами. За 60 лет с начала XX в. были открыты этилен, индолил-3-уксусная кислота (ауксин), цитокинины, гиббереллины, абсцизины, изучены фенольные ингибиторы роста негормональной природы. По мере открытия все новых фитогормонов и изучения разных аспектов их действия становилось очевидным, что физиологически активные вещества этого класса принимают участие не только в процессах роста, но и в
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Рис. 2.4
Опыт Ч. Дарвина с этиолированными проростками канареечной травы. А — исходные проростки со светонепроницаемыми станиолевыми колпачками или цилиндрами; Б — проростки после одностороннего освещения
созревании, старении, в явлениях стресса, транспорта веществ и во многих других.
Следует отметить, что гормональная система растений менее специализирована, чем у высокоорганизованных животных, имеющих обособленные эндокринные железы.
В растительных организмах для включения и выключения морфогенетических и физиологических программ используются одни и те же фитогормоны в разных соотношениях.
2.5.1 Ауксины

Предположение Дарвина о том, что верхушки колеоптилей проростков злаков синтезируют и выделяют вещество, способное активировать рост нижележащей зоны, было подтверждено в исследованиях первой четверти XX в. Ф. Вент выделил это ростовое вещество, накладывая отрезанные верхушки колеоптилей на агаровую пластинку. Ростовое вещество, диффундировавшее в агар, при .наложении агарагаровых кубиков на срез декапитированного колеоптиля вызывало его рост (рис. 2.5). В 1935 г. в лаборатории Ф. Кегля это вещество было идентифицировано как индолил-3-уксусная кислота (ИУК):
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Рис. 2.5
Биопроба Вента для определения содержания диффузионного ауксина по ростовым изгибам декапитированных колеоптилей овса.
На графике представлена зависимость величины изгиба от концентрации ауксина
Соединения этой группы Кегль назвал ауксинами (от греч. «auxano» — расту). В последующие годы ИУК была обнаружена в различных растительных объектах.
Метаболизм и транспорт. ИУК широко распространена в растительном мире от бактерий до высших растений. У высших растений ее больше всего в развивающихся почках и листьях, в активном камбии, в формирующихся семенах, в пыльце. В целом растении синтез ауксина обычно наиболее интенсивен в верхушке главного побега. Его предшественники — аминокислота триптофан или триптамин. ИУК может также освобождаться из связанного состояния (из гликозидов, комплексов с аминокислотами или белками).
Транспорт ИУК в растительных тканях осуществляется полярно со скоростью 10—15 мм/ч от верхушки побега к корню (рис. 2.6). В стебле передвижение идет по живым клеткам проводящих пучков. Механизм полярного транспорта ауксина заключается в следующем: в апикальный конец клетки ИУК проникает пассивно вместе с ионами Н + , а в базальном конце активно секретируется через клеточную мембрану. Активный транспорт ИУК специфически ингибируется N-1-нафтилфтала-миновой кислотой и морфактином.
Физиология и биохимия действия. Ауксин активирует деление и растяжение клеток, необходим для формирования проводящих пучков и корней, способствует разрастанию околоплодника. Ткани, обогащенные ауксином, обладают аттрагирующим действием, т. е. способны притягивать питательные вещества. В ряде случаев обработка ауксином задерживает процессы старения тканей и органов. Ауксин обусловливает явление апикального доминирования, т. е. тормозящее влияние апикальной почки на рост пазушных почек. Первостепенную роль играет ИУК в ростовых движениях — тропизмах и настиях (см. гл. 13).
Проникая в клетки, ИУК связывается со специфическими рецепторами, оказывая влияние на функциональную активность мембран, полирибосом и работу ядерного аппарата. Установлено, что в плазмалемме ауксин индуцирует работу Н+-помпы, в результате чего матрикс клеточных стенок закисляется. Это приводит к усилению активности кислых гидролаз и размягчению клеточных стенок, что является необходимым условием для роста клеток растяжением. Включение Н +-помпы усили-
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Рис. 2.6
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Основные места образования фитогормонов и направления их транспорта в вегетирующем растении
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Рис. 2.7
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Схема предполагаемого механизма действия ауксина на функциональную активность клетки (В. В. Полевой, 1986):
АГ — аппарат Гольджи; ЭР — эндоплазматический ретикулум; а, б, в — рецепторы ауксина
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вает поглотительную активность тканей, обогащенных ауксином (аттрагирующий эффект). Предполагается, что поступление Са2+ в клетку способствует усилению секреции кислых гидролаз и полисахаридов, необходимых для дальнейшего роста клеточных стенок.
Комплекс фитогормона с рецептором, поступая в ядро, активирует синтез всех форм РНК, в том числе матричных, что в свою очередь приводит к формированию новых полирибосом и синтезу белков в цитоплазме (рис. 2.7).
2.5.2 Цитокинины

Вещества, необходимые для индукции деления растительных клеток, получили название цитокининов. Впервые в чистом виде фактор клеточного деления был выделен из автоклави-рованного препарата ДНК спермы сельди (К. Миллер, Ф. Скуг и др., 1955). Это вещество было идентифицировано как 6-фурфуриламинопурин (кинетин). Природный цитокинин из незрелых зерновок кукурузы — зеатин — в 1963 г. получил Д. Летам:
Метаболизм и транспорт. В настоящее время цитокинины обнаружены у микроорганизмов, водорослей, папоротников, мхов и других высших растений. Наиболее богаты ими развивающиеся семена и плоды, а также меристематически активные участки. Установлено, что основное место синтеза цитокинина у вегетирующих растений — апикальные меристемы корней. Из корней цитокинины пассивно транспортируются в надземные органы по ксилеме (см. рис. 2.6).
Все природные цитокинины — производные изопентениладенина. Они синтезируются путем конденсации аденозин-5-моно-фосфата и А2-изопентенилпирофосфата. Цитокинин-активные рибонуклеозиды содержатся также в тРНК, однако эти тРНК сами по себе цитокининовой активностью не обладают. Связанные цитокинины в виде риботидов, рибозидов и гликозидов представляют собой транспортные и запасные формы.
Физиология и биохимия действия. Цитокинины индуцируют деление клеток, однако это их действие наблюдается лишь в присутствии ауксина. Обработка цитокинином вместе с ИУК побуждает дифференцированные клетки растений снова перейти к делению. У семядолей тыквы и листьев фасоли цитокинин активирует рост клеток растяжением. В культуре каллусной ткани цитокинин при повышенных концентрациях (0,5 — 1 мг/л) индуцирует образование побегов, у протонемы мха он способствует развитию гаметофора.
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Рис. 2.8
Радиоавтограф изолированных листьев бобов (по К. Mothes, 1963). Объяснение в тексте
К. Мотес и сотрудники показали, что обогащение тканей цитокинином предотвращает распад хлорофилла и деградацию внутриклеточных структур у изолированных листьев. Эти же авторы установили, что участок изолированного листа, обработанный цитокинином (кинетином), становится зоной притяжения меченых аминокислот и других метаболитов (рис. 2.8). Таким образом, цитокинин необходим для нормального развития листа и для поддержания его аттрагирующей способности.
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Рис. 2.9
Гипотетическая схема действия цитокинина (Цк) на синтез РНК, белков и метаболизм клетки (О. Н. Кулаева, 1982). А — взаимодействие Цк с рецептором а; Б — действие Цк-рецепторного комплекса на аппарат транскрипции; В—действие Цк на сборку полисом (в —гипотетический рецептор цитокинина) 

На молекулярном уровне цитокинин в комплексе со специфическим белковым рецептором усиливает активность РНК-полимеразы и матричную активность хроматина (рис. 2.9); при этом увеличиваются количество полирибосом и синтез белков, в том числе некоторых ферментов, в частности нитратредуктазы. Имеются данные о действии цитокинина на транспорт К+, Н+ и Са2 + .
2.5.3 Гиббереллины

Японский исследователь Е. Куросава в 1926 г. установил, что культуральная жидкость фитопатогенного гриба содержит химическое вещество, способствующее сильному вытягиванию стеблей у растений. Т. Ябута (1938) выделил это вещество в кристаллическом виде и назвал его гиббереллином. В 1954 г. англичанин Б. Кросс расшифровал структуру гибберелловой кислоты — тетрациклического дитер-пеноида:
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В настоящее время обнаружено более 60 различных гиббереллинов кислой и нейтральной природы. В связи с большим количеством открытых гиббереллинов был введен шифр ГА или просто А. Согласно этой номенклатуре гибберелловая кислота стала обозначаться как ГА3.
Метаболизм и транспорт. ГА и ГА-подобные вещества обнаружены у грибов, водорослей и высших растений. Наибольшее количество гиббереллинов у высших растений содержится в незрелых семенах. Гиббереллины синтезируются главным образом в листьях, а также в корнях. Свет стимулирует образование ГА. Транспорт ГА происходит пассивно с ксилемным и флоэмным током. Как и все полиизопреновые соединения, ГА синтезируются из ацетил-СоА через мевалоновую кислоту и геранилгераниол; ближайший предшественник ГА — каурен. Связанные в виде гликозидов ГА являются запасной и транспортной формами.
Физиология и биохимия действия. Действие ГА на растения наиболее типично проявляется в удлинении их стебля (рис. 2.10). Особенно наглядно это прослеживается у карликовых растений и у длиннодневных растений, находящихся в фазе розетки. У последних гиббереллин способствует образованию цветоноса, а часто и зацветанию. Места действия ГА — апикальные и интеркалярные меристемы, где под влиянием этого фитогормона активируется деление клеток. Ускоряется также растяжение клеток, однако непосредственно на этот процесс ГА действует слабо. Гиббереллины не стимулируют рост корня, а в повышенных концентрациях даже ухудшают его состояние. Как правило, добавки ГА не требуется и при выращивании культуры тканей. Обработка гиббереллином выводит семена и клубни некоторых растений из состояния покоя.
Активирующее действие ГА на синтез нуклеиновых кислот и белков было выявлено у многих растительных объектов. Наиболее важные результаты были получены при использовании алейронового слоя эндосперма зерновок ячменя. В этом
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Рис. 2.10
Рост конопли под влиянием  обработки  гиб-береллином: ГА3—растения после многократного опрыскивания  0,001 —0,01 %-ным раствором гиббереллина
объекте под действием гиббереллина индуцируется синтез матричных РНК, которые кодируют образование а-амилазы и некоторых других гидролаз. Как и другие фитогормоны, ГА прежде всего взаимодействует с цитоплазматичееким рецептором белковой природы. Показано также, что гиббереллин активирует ферменты, ответственные за синтез фосфолипидов, входящих в состав мембран, образование гранулярного ЭР и секрецию ферментов. В тканях, обработанных гиббереллином, как правило, возрастает содержание ИУК.
                                                               2.5.4 Абсцизины

В 1961 г. В. Лью и X. Карнс из сухих зрелых коробочек хлопчатника выделили в кристаллическом виде вещество, ускоряющее опадение листьев, и назвали его абсцизином (от англ. abscission — отделение, опадение). Аналогичная работа была проделана в лаборатории Ф. Эддикотта; полученное ими ве​щество ускоряло опадение коробочек хлопчатника и ингибировало рост отрезков колеоптилей, индуцированный ИУК. Ф. Уоринг и др. (1963) из листьев березы выделили ингибитор роста, который вызывал состояние покоя у почек растущих побегов, назвав это соединение дормином (от англ. dormancy — покой). В дальнейшем оказалось, что дормин и абсцизин — одно и то же вещество. Молекулярная структура абсцизина (абсцизовой кислоты) была установлена в 1963 г. одновременно Окумой и др. и Корнфортом и др. Абсцизовая кислота (АБК) оказалась сесквитерпеном (С15):
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Метаболизм и транспорт. АБК обнаружена у покрытосеменных и голосеменных растений, а также у папоротникообразных, хвощей, мхов. У водорослей и печеночных мхов АБК отсутствует и ее функцию выполняет лунуларовая кислота — соединение, относящееся к другому классу веществ. АБК не найдена также у грибов и бактерий. Богаты АБК старые листья, зрелые плоды, покоящиеся почки и семена.
Абсцизин синтезируется главным образом в листьях, а также в корневом чехлике двумя путями: 1) из мевалоновой кислоты через А3-изопентилпирофосфат и геранилпирофосфат и 2) непосредственно путем распада каротиноидов. В последнем случае образуется ксантоксин, превращающийся в АБК. В растительных тканях найдена связанная форма АБК — сложный эфир абсцизовой кислоты и D-глюкозы. Перемещение АБК в растениях наблюдается как в базипетальном, так и в акропетальном направлениях в составе ксилемного и флоэмного сока (см. рис. 2.6).
Физиология и биохимия действия. В большинстве случаев АБК тормозит рост растений. Причем этот фитогормон может выступать антагонистом ИУК, цитокинина и гиббереллинов. Однако в некоторых случаях АБК функционирует как активатор: она стимулирует развитие партенокарпических плодов у розы, удлинение гипокотиля огурца, образование корней у черенков фасоли.
АБК — сильный ингибитор прорастания семян и роста почек и накапливается в них при переходе в состояние физиологического покоя. Как уже отмечалось, увеличение содержания АБК в тканях приводит к формированию отделительного слоя в черешках и плодоножках и опадению листьев и плодов. Опадение тесно сопряжено с процессами старения листьев и созревания плодов. АБК ускоряет распад нуклеиновых кислот, белков, хлорофилла.
Одна из наиболее важных функций АБК — ее участие в механизмах стресса. Абсцизовая кислота быстро накапливается в тканях при действии на растение неблагоприятных факторов внешней среды, особенно при водном дефиците, вызывая быстрое закрывание устьиц, что снижает транспирацию. Предполагается, что АБК, вырабатываемая корневым чехликом и тормозящая рост корня растяжением, участвует в механизме тропизмов корней (см. гл. 13.5.2).
Установлено, что абсцизовая кислота может ингибировать синтез ДНК, РНК и белков. Наряду с этим она способна быстро воздействовать на ряд физиологических процессов. Закрывание устьиц после обработки АБК наблюдается уже через 3 мин, торможение ауксинзависимого выделения ионов Н+ и растяжения отрезков колеоптилей овса — через 4 — 5 мин. Предполагается, что АБК ингибирует функциональную активность Н +-помпы, что может иметь многообразные последствия.
                                                                    2.5.5 Этилен

Газ этилен (СН2 = СН2) в низких концентрациях (0,04 — 1,0 мкл/л) обладает сильным морфогенетическим действием на растения. Впервые физиологический эффект этилена на растения был описан Д. Н. Нелюбовым (1901), который обнаружил, что у этиолированных проростков гороха этилен вызывает «тройную реакцию» стебля: ингибирование растяжения, утолщение и горизонтальную ориентацию (рис. 2.11). В 20-х годах было показано, что этилен способен ускорять созревание плодов (Ф. Денни и др.).
Метаболизм и транспорт. Этилен образуется некоторыми бактериями, грибами и многими растительными организмами. Наибольшая скорость синтеза этилена наблюдается в стареющих листьях и в созревающих плодах. Выделение этилена растениями тормозится недостатком кислорода (кроме риса) и может регулироваться светом. У высших растений этилен синтезируется из метионина. Ближайший предшественник этилена — 1-аминоциклопропан-1-карбоновая кислота (АЦК):
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Предполагается, что АЦК может служить также транспортной формой этилена, перемещающейся по растению с транспирационным током.
Концентрация этилена в тканях контролируется скоростью его синтеза. Газ свободно диффундирует по межклетникам в окружающую среду.
Физиология и биохимия действия. Этилен ингибирует удлинение проростков, останавливает рост листьев (у двудольных) и вызывает задержку митозов. Все эти явления устраняются повышенными концентрациями СО2. Удлинение стебля тормозится из-за изменения направления роста клеток с продоль-
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Рис. 2.11
Влияние этилена в различных концентрациях на рост этиолированных побегов гороха за 48 ч обработки

С2Н4, мг/л
ного на поперечное, что приводит к утолщению стебля. Обработка этиленом индуцирует корнеобразование на стебле. У некоторых растений этилен вызывает эпинастию (опускание) листьев. В то же время у многих видов он ускоряет прорастание пыльцы, семян, клубней и луковиц.
Гормон тормозит полярный транспорт ауксина и способствует образованию его конъюгатов. По-видимому, именно с этим связана способность этилена усиливать процессы старения, опадения листьев и плодов, устранять апикальное доминирование. Как уже отмечалось, этилен ускоряет созревание плодов. Резко усиливается его выработка при стрессе и повреждении тканей (стрессовый этилен). Повышение концентрации ауксина (и цитокинина) также активирует продукцию этилена. Имеются данные о том, что ИУК индуцирует синтез фермента, который ответствен за образование АЦК.
Механизм действия этилена изучен недостаточно. Возможно, он влияет на состояние цитоскелета, на взаимосвязь мембран, микротрубочек и микрофиламентов.
Э-
2.6 Электрофизиологическая регуляция

Растительные организмы в отличие от животных не имеют нервной системы. Тем не менее электрофизиологические взаимодействия клеток, тканей и органов играют существенную роль в координации функциональной активности и в процессах морфогенеза. Между различными частями растительного организма существуют стационарные, а вернее, медленно изменяющиеся разности потенциалов (электротонические поля и токи).

2.6.1 Электротонические поля и токи в растительном организме
Наблюдаются также местные и распространяющиеся потенциалы действия. Эти виды электрической активности и составляют электрофизиологическую систему регуляции.
Сдвиги в ионных потоках в клетках тех или иных тканей и органов, вызванные внешними или внутренними факторами, приводят к изменению величины мембранного потенциала (МП) в этих клетках и к возникновению или изменению разности потенциалов между этим участком и другими частями растительного организма. Растущая верхушка харовых водорослей, шляпка гриба, развивающаяся верхушечная почка высшего растения по отношению к более базальным участкам обычно заряжены положительно; центр стебля электроположителен по сравнению с наружной поверхностью, верхушка колеоптиля отрицательна относительно его основания. У корней проростков кончик (1,5 мм) и корневые волоски заряжены положительно. Надземная часть в большинстве случаев электропозитивна относительно корня. Между этими участками возникает ток порядка 0,1—0,4 мкА.
Всякое проявление жизнедеятельности клеток и тканей, как правило, сопровождается изменением электропотенциалов. Освещение ранее затемненных листьев вызывает характерную электрофизиологическую реакцию. Обработка тканей ауксином индуцирует временную электропозитивацию обработанного участка (внеклеточное отведение). Электропозитивация у растений обычно связана с активацией Н +-помпы и характерна для участков тканей с высокой метаболической активностью.
Имеются данные, показывающие, что стационарные электротонические поля и токи могут участвовать в регуляции коррелятивных взаимосвязей в растительном организме. Пропускание тока силой 2 — 6 мкА через отрезок колеоптиля кукурузы (положительный электрод у апикального конца) ускоряет его удлинение.
Пропускание тока (5 — 20 мкА) в течение 2 мин поперек 5-миллиметрового апикального участка колеоптиля вызывает его изгиб. Приложение разности потенциалов величиной 25 мВ детерминирует место образования ризоида (со стороны положительного электрода) у яйцеклетки морской водоросли фукус и определяет ориентацию оси симметрии будущего тела растения.
Предполагается, что под действием электротонических полей в клеточных мембранах происходит латеральное перемещение заряженных липопротеиновых комплексов, выполняющих различные специализированные функции. Таким образом, следствием всякого изменения микроструктуры электрических полей в тканях может быть перераспределение подвижных белковых компонентов в мембранах, в результате чего фиксируется новое физиологическое состояние клеток.
2.6.2 Потенциал действия (ПД)

У возбудимых клеток местное снижение МП до критического уровня приводит к дальнейшему быстрому падению его величины (фаза деполяризации), после чего МП возвращается к величине, близкой к исходному значению. Так возникает ПД, или спайк, который способен распространяться
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Рис. 2.12
Потенциал действия и ионные потоки на мембране клетки нителлы (рис. 2.12). 
Это явление в ЗО-х годах впервые описал В. Остер-гаут, использовавший гигантские клетки харовых водорослей. Затем ПД были изучены у таких «подвижных» растений, как мимоза, венерина мухоловка, росянка. За последние два десятилетия установлено, что все растения при определенных условиях способны генерировать ПД.
Распространяющиеся ПД растений и животных имеют много общего, однако у растений они развиваются медленнее. Скорость перемещения ПД у венериной мухоловки 25 см/с, у мимозы 4 см/с, у большинства растений 0,08 — 0,5 см/с. ПД распространяется по плазмалемме и плазмодесмам паренхимных клеток флоэмы и протоксилемы проводящих пучков.
Конкретный ионный механизм спайка в растительных клетках еще до конца не расшифрован. Предполагается, что фаза деполяризации связана с входом в клетки ионов Са2+ и выходом Q (у водорослей). Реполяризация объясняется выходом К+ (рис. 2.12). Н+, К+-насос восстанавливает затем нарушенное ионное равновесие. Ионные и электрические сдвиги, лежащие в основе ПД, служат тем универсальным механизмом, с помощью которого ПД влияет на физиологические процессы в клетках.
Сигнальная роль ПД вполне очевидна у растений, способных к быстрым двигательным реакциям. Но ПД может выполнять информационные функции и у других растений. Так, прорастание пыльцы на рыльце кукурузы сопровождается генерацией импульсов, распространяющихся по нитевидному пестику вплоть до завязи. Резкое изменение условий существования в зоне корней индуцирует единичный импульс, который, достигая листьев, вызывает в них усиление газообмена, а также ускорение транспорта ассимилятов по проводящей системе (В. А. Опритов). При раздражении верхушки побега изменением температуры или интенсивности света возникающий одиночный импульс ускоряет поглощение корнями минеральных
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  элементов. Все эти данные указывают на существование у растений быстрой электрической связи, однако объем информации, передаваемый таким образом, повидимому, очень мал.
Все системы межклеточной регуляции — трофическая, гормональная, электрофизиологическая — тесно взаимосвязаны между собой. Например, ИУК индуцирует сдвиги в величине электропотенциала, а это в свою очередь оказывает влияние на транспорт вещества. Каждая из этих систем действует на клетки через системы внутриклеточной регуляции, т. е. изменяя функциональную активность ферментов и мембран, влияя на интенсивность и направленность синтеза нуклеиновых кислот и белков. Таким образом создается единая иерархическая система регуляции, определяющая взаимодействие всех частей растения.
Однако взаимодействие частей еще не обеспечивает целостного поведения растительного организма. Необходима еще централизация управления в каждый данный период онтогенеза. Известно, что растение имеет четко выраженную биполярную структуру, и создают эту структуру ее полюса — верхушки побега и корня. Они являются зонами ткана- и органообразования, сенсорными и аттрагирующими (притягивающими метаболиты) зонами. Верхушка вегетирующего побега, куда входят апикальная меристема и развивающиеся листья, ингибирует рост боковых почек (апикальное доминирование), индуцирует образование проводящих пучков и корнеобразование, влияет на ориентацию листьев, рост корней и т.д. (рис. 2.13). Столь же многообразные функции выполняет и кончик корня: торможение закладки боковых корней, индукция образования и роста стеблевых почек, поддержание трофики листьев и др. Причем во многих случаях показано, что верхушка побега в этих явлениях может быть заменена ауксином, а верхушка корня — цитокинином, т. е. теми фитогормонами, которые синтезируются в этих доминирующих центрах. Термин «доминирующие области» был предложен Ч. М. Чайлдом для обозначения участков развивающегося эмбриона животных, оказывающих решающее влияние на развитие соседних тканей. Этот термин вполне подходит для обозначения сходных явлений у растений, тем более, что верхушки побега и корня в течение всего онтогенеза сохраняют свойства эмбриональных тканей.
Какие же принципы лежат в основе влияния доминирующих центров на другие части целого организма? Это прежде всего создание физиологических полей (физиологических градиентов). Понятие биологического поля, впервые в абстрактной форме предложенное А. Г. Гурвичем (1944), интересно уже тем, что содержит идею целостности. Действительно, изменение силы воздействия со стороны полюсов сейчас же отразится на состоянии всех частей, входящих в поле. Свойство полярности хорошо известно у растений. Оно, в частности, выражается в градуальном увеличении или уменьшении вдоль оси растения осмотического давления, величины рН, концентрации различных веществ, активности фер-
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Рис. 2.13
Основные функции верхушки побега и кончика корня у высших растений
ментов, интенсивности дыхания и т. д. (Г. X. Молотковский, 1961). У высших растений полярность создается прежде всего градиентами фитогормонов.
Однако в процессе эволюции у растений, как и у животных, между различными органами развиваются коммуникации, позволяющие целенаправленнее и быстрее передавать как трофические факторы, так и сигналы (канализация сигнала). Такие коммуникации у высших растений представлены проводящими сосудистыми пучками, по которым транспортируются питательные вещества и фитогормоны. Проводящие пучки способны также передавать электрические импульсы. Система канализированной связи наряду с полярностью обеспечивает пространственную организацию растительного организма. Причем не только полярность, но и канализированные связи находятся под контролем доминирующих центров.
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Рис. 2.14
Схема микро- и макроконтуров процессов восприятия и передачи раздражения у многоклеточных организмов. Обратные связи обозначены пунктирными линиями
Предполагается, что временная интеграция организма (в том числе и растительного) осуществляется системой взаимосвязанных осцилляции. Для растений это особенно очевидно, так как физиологические и морфогенетические осцилляции (ритмы) в апексе побега преобразуются в закономерное чередование листьев, пазушных почек и междоузлий. Повидимому, осцилляции одного порядка входят составной частью в осцилляции с большей амплитудой и т. д., образуя иерархию осцилляции, которую можно рассматривать как биологические щасы. Весьма вероятно, что осцилляции в доминирующих центрах (в частности, колебания транспорта фитогормонов) служат для временной синхронизации физиологических процессов в целом растении.
Как уже отмечалось, внутри- и межклеточные системы регуляции функционируют не каждая по отдельности, а во взаимодействии. Это взаимодействие организовано в виде регуляторных контуров. Внешний стимул воспринимается специфическими рецепторами в рецепторных клетках, в результате чего эти клетки переходят в возбужденное, т. е. функционально активное, состояние. Рецепторные клетки перекодируют внешний сигнал в сигнал другого рода — гормональный или электрический. Этот сигнал ретранслируется клетками каналов связи. Достигая компетентных (т. е. способных реагировать на него) клеток, сигнал индуцирует их функциональную активность, что и является ответом целого организма на внешний стимул (рис. 2.14). На каждом этапе восприятия сигнала и перехода клеток в активное состояние, по-видимому, имеются обратные связи, корректирующие эти процессы в соответствии с нормой реакции. Обратные связи существуют и на разных участках цепей межклеточных систем регуляции, образуя многочисленные регуляторные контуры. На наличие отри-тельных обратных связей в системах регуляции растений указывают такие явления, как колебания физиологических процессов.
Таким образом, организменный уровень интеграции достигается взаимодействием частей по принципу регуляторных контуров и благодаря элементам централизации управления. Доминирующие центры с помощью полей, канализированных связей и осцилляции обеспечивают целостность растительного организма. Материальными факторами для осуществления этих принципов управления служат межклеточные системы регуляции (см. рис. 2.1).
                                                               2.7.2 Раздражимость

Функциональная роль рассмотренных выше систем регуляции и интеграции находит свое выражение в явлениях раздражимости. Раздражимость — это способность живых организмов и их клеток отвечать на изменения во внешней и внутренней среде адаптивными, т. е. приспособительными, реакциями. Так как условия внешней среды постоянно меняются, любой организм для получения достаточного количества пищи и нормального функционирования должен оценивать качественные и количественные изменения во внешней и внутренней среде и реагировать на эти изменения таким образом, чтобы выжить. Если бы организмы не обладали этим свойством, то они не имели бы ни малейших шансов сохраниться в борьбе за существование. Однако до настоящего времени проблема раздражимости не нашла должного отражения в физиологии растений, несмотря на то, что ее во всем объеме поставил Ч. Дарвин более 100 лет тому назад. Совершенно ясно, что если растению недостает какого-то фактора жизнеобеспечения, например света как компонента воздушного питания, то оно не остается пассивным (иначе погибнет): включаются механизмы, способствующие удлинению стебля, причем настолько, насколько это необходимо. То же наблюдается и у корней при нехватке минеральных веществ. Если рассматривать удлинение стебля и корня как способ движения у растений, то нужно сказать, что у растений, как и у животных, с помощью механизмов раздражимости оценивается ситуация и включаются двигательные и другие механизмы для ее изменения.
Аппарат раздражимости построен на базе внутриклеточных и межклеточных систем регуляции, их интегрального взаимодействия. Специфические раздражители, т. е. факторы, необходимые в естественных условиях существования, называют адекватными, неспецифические — неадекватными. Неадекватными могут быть и специфические факторы среды, если они действуют в чрезмерных дозах.
Раздражители с участием рецепторов или непосредственно могут действовать на разные компоненты клетки: на внешнюю и внутриклеточные мембраны, на механизмы транскрипции и трансляции, на ферменты, однако ведущей реакцией клетки является местная электрическая реакция. Во-первых, потому, что большинство факторов непосредственно действует именно на плазмалемму, а во-вторых, потому, что многие внутриклеточные процессы влияют на величину мембранного потенциала. Таким образом, местная электрическая реакция становится интегральным показателем возбуждения или торможения клетки, воздействуя в свою очередь на другие процессы. При определенных условиях местная электрическая реакция может вызвать распространяющийся ПД. Именно поэтому многие закономерности раздражимости были изучены и описаны с помощью терминов электрофизиологии.
Рецепция. У растений нет дифференцированных органов чувств, но есть рецепторные белки, клетки, группы клеток и ткани, воспринимающие те или другие воздействия. Различают фото-, хемо- и механорецепторы. Функциональная активность фоторецепторов необходима для фототаксисов, фото-тропизмов, фотонастий и восприятия фотопериодических сигналов. Хеморецепция позволяет растительным организмам, их тканям и клеткам реагировать на аттрактанты, трофические факторы (хемотаксисы, хемотропизмы) и на фитогормоны. Механорецепция лежит в основе таких явлений, как геотропизмы, тигмотропизмы, сейсмонастии (см. гл. 13). Механизмы хеморецепции будут обсуждаться в последующих главах. В этом разделе более подробно рассмотрим процесс фоторецепции.
Растительный организм способен рецептировать красный, дальний красный и синий свет не только как источник энергии, но и в качестве сигналов, характеризующих условия внешней среды. В связи с этим в растительных клетках имеются специальные рецепторные молекулы — фитохром и флавопро-теины.
В 50-х годах американские физиологи растений X. Бортвик и С. Хендрикс изучали прорастание семян салата, которое стимулировалось красным светом (660 нм), а также синим и подавлялось дальним красным светом (730 нм). Из_этиолированных проростков они выделили и очистили рецепторный белок — фитохром. Белковая часть фитохрома состоит из двух субъединиц и хромофора, который представляет собой незамкнутый тетрапиррол, относящийся к группе фикобилинов (рис. 2.15). Фитохром (Ф), поглощающий красный свет (КС), обозначают как Фббо а поглощающий дальний красный (ДКС) — Ф7зо- Фитохром синтезируется в тканях в форме Ф660, которая под действием красного света переходит в активную форму Ф730:
Для этого перехода достаточно кратковременное освещение красным светом низкой интенсивности. Под действием ДКС Ф7зо быстро превращается в неактивную форму Ф660- В темноте этот процесс длится самопроизвольно 4 — 24 ч, причем значительная часть фитохрома может разрушаться. Полагают,
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Рис. 2.15
Конформсщионные переходы   фитохрома при облучении тканей красным (КС) или дальним красным (ДКС) светом (по А. Гэлстону и др., 1983)
что Ф6бо содержит на один протон больше, чем Ф7зо- Эта разница влияет на конформацию хромофора и той области белка, с которой он связан, что ведет к разнообразным физиологическим эффектам (рис. 2.15).
В клетке Ф6бо не имеет строгой локализации и обнаруживается в митохондриях, пластидах, в растворимой фазе цитоплазмы (но не в ядрах и вакуолях). При облучении красным светом форма Ф7зо связывается с мембранами, прежде всего с плазмалеммой. Наибольшее количество фитохрома обнаружено в меристемах, в том числе в верхушках побега и корня и в камбии.
Существуют три гипотезы механизма действия фитохрома: 1) через активацию хромосомного аппарата; 2) активацию ферментов; 3) модификацию мембран. Полагают, что первичные реакции при действии фитохрома связаны с изменением мембранной проницаемости, вторичные — с изменениями ферментативной активности. На уровне клетки фитохром регулирует движение хлоропластов, изменение проницаемости мембран, синтез ферментов и фитогормонов — гиббереллинов и цитокининов. Он медиирует эффекты красного — дальнего красного света на прорастание спор и семян, рост листьев, растяжение междоузлий, распрямление «крючка» эпикотиля и другие реакции, называемые фотоморфогенезом.
Законы раздражимости. Раздражимость как интегральная реакция клетки на раздражение подчиняется следующим законам:
1. Закон силы раздражения: чем больше раздражение, темсильнее (до известных  пределов) ответная функциональная реакция клеток и организма. Минимальная сила раздражения, необходимая  для  индукции   ответной   реакции,  называется порогом возбуждения. Сила порогового раздражения является мерой возбудимости. Действие чрезмерно сильных (супермаксимальных) воздействий приводит к угнетению функциональной активности и, наконец, к гибели клеток.
2. Закон длительности раздражения: чем длительнее раздржение, тем сильнее (до известных пределов) ответная реакция клеток и организма. Минимальное время, необходимое для запуска реакции, называется временем презентации. При чрезмерно длительном раздражении чувствительность клеток к раздражителю снижается.
3. Закон количества раздражения: чем больше сила раздражителя, тем меньше время  презентации, необходимое для индукции порогового возбуждения (и наоборот). Таким образом, эффект раздражения (R) есть функция количества раздражения, т. е. произведения силы раздражения (i) на его продолжительность (t): R = f(i ■ t). Однако этот закон действителен лишь для околопороговой области.
4. Закон градиента раздражения: чем выше крутизна нарастания силы раздражителя во времени, т. е. градиента раздражения, тем больше (до известных пределов) реакция клеток и организма. Медленно нарастающее раздражение оказывает меньший физиологический эффект (адаптация), чем в случае, когда стимул достигает своей полной силы мгновенно.
Таким образом, реакция клетки и целого организма на воздействие раздражителя зависит от его силы, длительности и градиента нарастания. Наряду с этим реакция живой ткани является и функцией физиологического состояния клеток, их возбудимости (чувствительности к раздражению), и функциональной подвижности. Мерой возбудимости, как уже отмечалось, служит минимальная критическая величина стимула, на которую клетки отвечают возбуждением. Под функциональной подвижностью понимают способность ткани реагировать на воздействие с определенной скоростью. Чувствительность к раздражению у специализированных клеток растений очень высока. Ч. Дарвин показал, что усики и желёзки растений реагируют на массу 0,00025 мг, а 0,0001 мг нитрата аммония вызывает отчетливый изгиб основания желёзки листа росянки. В то же время функциональная подвижность растений гораздо ниже, чем у животных. Лишь у некоторых (мимоза, венерина мухоловка) скорость распространения ПД приближается к аналогичным величинам у низших животных. Очевидно, это связано с тем, что на растения сравнительно редко действуют быстро изменяющиеся адекватные раздражители. Условия же существования в связи с погодой, временем суток, месяцами года меняются очень медленно.
Большое значение для понимания законов раздражимости у растений имеет учение о парабиозе, разработанное Н. Е. Введенским (1901). Парабиоз — это неимпульсное градуальное длительное возбуждение, являющееся более общей, первичной реакцией клеток и тканей на самые разнообразные внешние воздействия. В типичном случае электрогенез развивающегося парабиотического процесса волнообразно проходит две фазы. Первая фаза — электропозитивация возбуждаемого (альтерируемого) участка (внеклеточное отведение), вторая — прогрессивно нарастающая негативация. Первая фаза парабиоза сопровождается повышением функциональной подвижности, вторая — ее снижением. Важно отметить, что многие факторы (свет, СО2, ИУК) в определенных дозах индуцируют в клетках растений гиперполяризацию мембранного потенциала, которая при увеличении дозы альтерирующего агента переходит в деполяризацию.
Колебательный характер носят и физико-химические изменения в клетках, описанные Д. Н. Насоновым и В. Я. Александровым (1940) как фазы паранекроза. По мере увеличения дозы воздействия сначала уменьшается светорассеяние цитоплазмы, снижается ее вязкость и уменьшается сорбция при​жизненных красителей. Затем наблюдаются противоположные явления.
Свойство раздражимости есть интегральный результат функциональной активности внутриклеточных, межклеточных и организменных систем регуляции, организованных в регуля-торные контуры. Вместе с тем раздражимость выступает и в качестве основы всех систем регуляции, так как первичным принципом регуляторных систем являются отражательные рецепторно-конформационные реакции белков.
Согласованность различных физиологических, морфогенетических и двигательных процессов, протекающих в растительном организме, обеспечивается системами регуляции и интеграции. Внутриклеточный уровень включает в себя регуляцию активности ферментов, генетическую и мембранную системы регуляции, которые взаимодействуют между собой. Межклеточный (межтканевый, межорганный) уровень представлен трофической, гормональной и электрофизиологической системами регуляции. Эти системы также взаимосвязаны и действуют через внутриклеточные регуляторные системы. Фитогормоны — ауксин, цитокинин, гиббереллины, абсцизины, этилен — главная система регуляции у растений. Электрофизиологические явления (электрические поля и импульсы), по-видимому, также играют важную роль, но менее изучены.
Целостность на организменном уровне создается взаимодействием частей и элементами централизации управления, что находит свое выражение в существовании доминирующих центров. Физиологические градиенты (полярность) и канализированные связи (проводящие пучки) участвуют в пространственной, а физиологические осцилляции (ритмы) — во временной организации жизнедеятельности растения. Все компоненты систем регуляции объединены в регуляторные контуры с обратными связями и лежат в основе явления раздражимости. Важнейшие участники регуляторных контуров — фото-, хемо- и механорецепторы. К ним относится фитохром — фоторецептор красного и дальнего красного света.
Глава 3
       ФОТОСИНТЕЗ
Хлорофилл, это, пожалуй,— самое интересное из органических веществ».
Ч. Дарвин
«Стоит зеленому листу прекратить работу на несколько лет, и все живое население земного шара, в том числе и все человечество, погибнет».
С. П. Костычев
Фотосинтез — это процесс трансформации поглощенной организмом энергии света в химическую энергию органических (и неорганических) соединений. Главную роль в этом процессе играет использование энергии света для восстановления СО2 до уровня углеводов. Однако в процессе фотосинтеза могут восстанавливаться сульфат или нитрат, образовываться Н2; энергия света расходуется также на транспорт веществ через мембраны и на другие процессы. Поэтому часто говорят о фототрофной функции фотосинтеза, понимая под этим использование энергии света в различных эндергонических реакциях в живом организме. Фотосинтез осуществляют высшие растения, водоросли и некоторые бактерии. Он играет определяющую роль в энергетике биосферы.
3.1 Общее уравнение фотосинтеза

С древних времен люди с удивлением отмечали, что большие деревья могут вырастать на бесплодных скалах. Английский ботаник и химик С. Гейлс в своей книге «Статика растений» (1727) высказал предположение, что растения значительную часть «пищи» получают из воздуха. При этом он вслед за И. Ньютоном полагал, что свет, поглощаемый листьями, «облагораживает» эту «пищу». Сходные мысли находим у М. В. Ломоносова. В «Слове о явлениях воздушных» (1753) он писал: «Преизобильное ращение тучных дерев, которые на бесплодном песку корень свой утверждали, ясно изъявляет, что листами жирный тук из воздуха впитывают...» Так возникла идея о воздушном питании растений.
3.1.1 Начальный этап изучения фотосинтеза

Началом экспериментальных работ в области фотосинтеза послужили опыты английского химика Дж. Пристли. В 1771 г. он обнаружил, что растения мяты, помещенные в стеклянный кувшин, опрокинутый в сосуд с водой, «исправляют» в нем воздух, «испорченный» горением свечи или дыханием мыши. Свеча могла длительно гореть, а мышь дышать, если под стеклянным колпаком находились зеленые растения. В связи с этими и последующими опытами Пристли в 1774 г. открыл кислород. Через год независимо от него кислород был открыт во- Франции А. Л. Лавуазье, который и дал название этому газу.
В 1776 г. шведский химик К. В. Шееле повторил опыты Пристли, но не получил того же эффекта, который был описан Пристли. Растения в опытах еле делали воздух непригодным для дыхания так же, как горящая свеча. Объяснил противоречие между результатами опытов Пристли и Шееле голландский врач Я. Ингенхауз. Он обнаружил, что все зависит от света: Пристли ставил опыты при ярком свете, Шееле — в помещении с недостаточным освещением. Ингенхауз показал, что зеленые растения выделяют кислород только при действии на них света. Зеленые растения в темноте, а их незеленые органы (например, корни) в темноте и при освещении поглощают кислород точно так же, как животные в процессе дыхания.
Швейцарский естествоиспытатель Ж. Сенебье в 1782 г. установил, что растения на свету не только выделяют кислород, но и поглощают испорченный воздух, т. е. СО2. Сенебье назвал поглощение СО2 «углеродным питанием».
Применив методы количественного анализа, швейцарский ученый Т. Соссюр в 1804 г. показал, что растения на свету действительно усваивают углерод СО2, выделяя при этом эквивалентное количество кислорода. Однако нарастание сухой массы растений превышает прирост количества углерода. Это превышение было значительно большим, чем количество поглощенных минеральных веществ. Соссюр сделал вывод, что органическая масса растения образуется не только за счет СО2, но и за счет воды, т. е. вода такой же необходимый элемент питания, как и диоксид углерода. Результаты этих опытов были тщательно проверены французским агрохимиком Ж. Б. Буссенго (1840), который полностью подтвердил данные Соссюра. Французские химики П. Ж. Пельтье и Ж. Каванту в 1817 г. выделили из листьев зеленый пигмент и назвали его хлорофиллом (от греч. «chloros» — зеленый и «phyllon» — лист), который, как выяснилось позднее, целиком локализован в хлоропластах. В 1865 г. немецкий физиолог растений Ю. Сакс продемонстрировал, что на свету в листьях образуется крахмал и что он находится в хлоропластах. Опыты ставили следующим образом. Листья предварительно выдерживали в темноте, затем освещали половинку каждого листа, а другую половинку, закрытую плотным картоном, оставляли в темноте. После экспозиции листья обесцвечивали спиртом и обрабатывали раствором йода. Освещенные части листьев становились темно-фиолетовыми из-за образования комплекса крахмала с йодом, а затемненные участки оставались неокрашенными. Микроскопический анализ показал, что крахмальные зерна образуются именно в хлоропластах. Эта «проба Сакса», как ее стали называть, настолько чувствительна, что на листьях удается получить отпечатки с фотонегативов. На прямом солнечном свету для образования крахмала достаточно уже 5 мин. А. С. Фаминцын в 60-е годы прошлого столетия наблюдал образование крахмала в клетках водоросли спирогиры уже через 30 мин освещения слабым светом керосиновой лампы. Первые опыты по выяснению места образования кислорода при фотосинтезе были сделаны немецким физиологом Т. В. Энгельманом (1881). Нить спирогиры помещали в камеру с водой или в висячую каплю. Края покровного стекла, которым закрывали ячейку, замазывали вазелином, чтобы кислород воздуха не проникал из внешней среды. В эту же камеру помещались бактерии, способные двигаться только в присутствии кислорода. В темноте водоросль дышала и кислород исчезал из камеры. Затем включается свет и в ходе фотосинтеза выделяется кислород. Оказалось, что при включении света все бактерии «оживали» и скапливались вокруг локально освещенных участков хлоропластов. Следовательно, именно хлороплас-ты выделяют кислород на свету.
Вопросом о роли света в процессах фотосинтеза начали заниматься с середины XIX в. Американский физик Дж. У. Дре-пер в 1846 г. и вслед за ним Ю. Сакс и В. Пфеффер считали, что фотосинтез лучше всего осуществляется в желтых лучах, наиболее ярких для человеческого глаза. В то же время было уже хорошо известно, что хлорофилл имеет резко выраженные максимумы поглощения в красной и синей частях спектра. Исходя из этих данных делался вывод, что процесс фото​синтеза не подчиняется закону сохранения энергии, а свет действует на зеленый лист как раздражитель. Против этого утверждения выступили Ю. Р. Майер и Г. Гельмгольц, сформулировавшие закон сохранения и превращения энергии. На основе чисто теоретических рассуждений они утверждали, что зеленые растения поглощают лучистую солнечную энергию и превращают ее в химическую, т. е. фотосинтез — это процесс трансформации энергии света в энергию химических связей. Однако экспериментальных доказательств этой точки зрения не было. Они были получены крупнейшим физиологом растений К. А. Тимирязевым, который изложил их в своей докторской диссертации «Об усвоении света растением» (1875). Тимирязев нашел, что слишком широкие щели при пропускании света, разложенного с помощью призмы, не обеспечивают его монохроматической чистоты. Этот недостаток в постановке Опытов и привел Дрепера и Пфеффера к неверным выводам. Тимирязев использовал в работе очень узкие щели и помещал в полоски монохроматического света тонкие пробирки с высечками из листьев. Для этих опытов ему пришлось разработать очень чувствительные методы газового микроанализа. В результате было установлено, что интенсивность ассимиляции СО2 максимальна при освещении листьев красным светом, т. е. тем светом, который в наибольшей степени поглощается хлорофиллом.
Тимирязев постулировал, что при ассимиляции СО2 хлорофилл служит оптическим сенсибилизатором (т. е. веществом, увеличивающим чувствительность к свету) и что он непосредственно участвует в процессе фотосинтеза, необратимо переходя из восстановленного состояния в окисленное. Он сформулировал также идею о космической роли фотосинтеза: фотосинтез — единственный процесс, с помощью которого космическая солнечная энергия улавливается и остается на Земле, трансформируясь в другие формы энергии. Тимирязев писал, что в хлоропласте лучистая энергия солнечного света превращается в химическую энергию углеводов. Крахмал, клейковина и другие соединения, консервирующие солнечную энергию, служат нам пищей. Освобождаясь в нашем теле в процессе дыхания, эта энергия солнечного луча согревает нас, приводит в движение, поддерживает мышление.
Результаты изучения воздушного питания растений за первые сто лет после опытов Пристли нашли свое выражение в общем уравнении фотосинтеза:
6СО2 + 6Н2О    >СбН12Об + 6О2
или в расчете на 1 моль СО2:
со2 + н2о   сн2о + о2
3.1.2 Две  фазы фтосинтеза
Происхождение О2 при фотосинтезе. В приведенном выше уравнении остается неясным, каково происхождение выделяющегося кислорода (из СО2 или из Н2О?). Во второй половине XIX в. и в начале XX в. считалось, что при фотосинтезе происходит фоторазложение СО2 с последующим восстановлением углерода до углеводов с участием воды. Немецкий химик А. Байер в 1870 г. предложил следующий порядок реакций:
СО + Н2О
> СН2О + О формальдегид
6СН2О—
 С6Н12О6 (в  соответствии с реакцией альдольной конденсации, открытой А. М. Бутлеровым)
Исходя из этой гипотезы разложения диоксида углерода, можно было предположить, что для образования Сахаров и крахмала растения должны усваивать промежуточные продукты — СО или формальдегид. Однако оба соединения оказались токсичными для растений, что указывало на ошибочность схемы Байера.
В 1893 г. крупнейший русский биохимик А. Н. Бах высказал мысль о том, что ассимиляция СО2 при фотосинтезе связана не с отщеплением О2 от диоксида углерода, а является сопряженным окислительно-восстановительным процессом, происходящим за счет водорода и гидроксила воды, причем О2 выделяется из воды через промежуточные перекисные соединения.
Голландский микробиолог К. Б. ван Ниль, изучая особенности бактериального фотосинтеза и сравнивая его с фотосинтезом у растений, в 1937 — 1941 гг. также пришел к заключению, что первичная фотохимическая реакция фотосинтеза состоит в диссоциации воды, а не в разложении СО2. Способные к фотосинтетической ассимиляции СО2 бактерии (за исключением цианобактерий) нуждаются в восстановителях типа H2S, H2, СН3 и других и не выделяют в процессе фотосинтеза кислород. Такой тип фотосинтеза был назван фоторедукцией. Ван Ниль пришел к выводу, что для пурпурных или зеленых серобактерий общее уравнение фотосинтеза может быть представлено следующим образом:
СО2 + H2S 
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 [СН2О] + Н2О + S2
или в общей форме:
СО2 + 2Н2А свет [СН2О] + Н2О + 2А,
где Н2А — окисляемый субстрат (донор водорода). Он предположил, что для высших растений и водорослей Н2А — это Н2О, а 2А — это О2. Тогда первичным фотохимическим актом в фотосинтезе растений должно быть разложение воды на окислитель [ОН] и восстановитель [Н]. Затем первичный вос​становитель [Н] восстанавливает СО2, а первичный окислитель [ОН] участвует в реакции, в которой высвобождается О2 и снова образуется Н2О. В соответствии с этим предположением полное уравнение фотосинтеза, по ван Нилю, можно записать так:
причем эта суммарная реакция слагается из трех этапов:  4 [ОН] + 4 [Н]> [CH2O] + H2O > 2Н2О + О2
Идеи ван Ниля были поддержаны результатами опытов английского физиолога растений Р. Хилла, который в 1937 г. показал, что изолированные хлоропласты под действием света способны разлагать воду и выделять кислород в присутствии акцепторов электронов (феррицианида, бензохинона и др.). Это явление получило название реакции Хилла. Согласно Хиллу, процесс разложения воды осуществляется в три этапа: 
4H2O [image: image27.wmf]
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 4H+ + 4OH- (фотолиз)

4OH- 2H2O+4e-+O2
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Прямые экспериментальные доказательства того, что кислород при фотосинтезе освобождается именно из воды, были получены в 1941 г. независимо в СССР и в США. А. П. Виноградов и Р. В. Тейс с помощью масс-спектрометра показали, что отношение 160:18О в кислороде, выделяющемся при фотосинтезе, соответствует соотношению этих изотопов в воде, а не в диоксиде углерода. Группа американских ученых, возглавляемая С. Рубеном и М. Каменом, одновременно проводила опыты с водорослями. В одной камере, куда помещались водоросли, вода содержала тяжелый изотоп кислорода (Н218О), а кислород СО2 не метился. Во второй камере, наоборот, использовался меченый СО2 (С18О2), а в состав воды входил обычный кислород. При освещении водорослей в этих камерах 18О2 выделялся в значительно большем количестве, если метка была у кислорода воды.
Доказательства существования световой и темновой фаз фотосинтеза. Уравнение ван Ниля включает две группы реакций, причем одна связана с фотодиссоциацией воды, а другая, не зависящая от света,— с восстановлением СО2 до углевода:
1)2Н2О 
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 4 [Н] + О2
2)СО2 + 4 [Н]
> [СН2О] + Н2О
Первую реакцию можно назвать световой, вторую — темновой.
Экспериментальные доказательства реального существования этих двух фаз фотосинтеза были получены в опытах с мигающим светом, которые ставились следующим образом. Между источником света и растением помещали непрозрачный вращающийся диск с вырезанным сектором. Изменяя скорость вращения диска и величину вырезанного сектора, создавали различную длительность и соотношение светового и темнового периодов. Были использованы и другие способы импульсного освещения. Определялась интенсивность фотосинтеза листьев или суспензии клеток хлореллы. Опыты с мигающим светом, проведенные в России (А. А. Рихтер, 1914) и в США (Р. Эмерсон и У. Арнольд, 1932, 1941), показали, что максимальная интенсивность фотосинтеза наблюдается не при непрерывном, а при импульсном освещении (пересчет сделан на время освещения) и особенно в тех случаях, когда продолжительность темновых промежутков составляла 0,04 — 0,06 с (при 25 °С). Оптимальное время световой вспышки оказалось порядка 10"5 с. Большая эффективность импульсного света доказывает наличие темновых реакций в фотосинтезе, так как темновые (энзиматические) процессы осуществляются более медленно, чем фотохимические.
Другим доказательством существования темновой фазы фотосинтеза является величина его температурного коэффициента Q\o, показывающего, во сколько раз увеличивается скорость реакции при повышении температуры на 10 °С. Для химических, в том числе энзиматических процессов, Q10 составляет от 2 до 4, для фотохимических, не зависящих от температуры,— он близок к единице. Для интенсивности фотосинтеза при 15 и 25 °С величина Ql0 равна 2,0 — 2,5. Следовательно, интенсивность фотосинтеза определяется скоростью его химических (темновых) реакций.
Окончательно вопрос о двухэтапности процесса фотосинтеза был решен американским физиологом и биохимиком растений Д. И. Арноном. В 1954 г. в его лаборатории было показано, что выделенные из листьев шпината хлоропласты под действием света способны восстанавливать NADP+ и фосфорилировать.ADP:

NADP+
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причем эти процессы осуществляются в тилакоидах хлоропластов. В 1958 г. Арнон установил, что гомогенат, лишенный мембран, полученный из стромы хлоропластов, ассимилирует СО2, если в реакционной среде присутствуют NADPH и АТР:
14СО2 + АТР + NADPH 
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3.2 Пигменты пластид

Таким образом, в этих опытах было открыто явление фотофосфорилирования, показано, что NADPH и АТР — конечные продукты световой фазы фотосинтетаза и, наконец, установлено, что световая фаза протекает в тилакоидах хлоропласта, а темновая — в его строме.
Пигменты — важнейший компонент аппарата фотосинтеза. Изучение растительных пигментов резко ускорилось благодаря работам русского физиолога растений М. С. Цвета. Пытаясь найти способ разделения пигментов на индивидуальные вещества, Цвет в 1901 — 1903 гг. открыл принципиально новый метод, который он назвал адсорбционной хроматографией. Через колонку с сорбентом пропускается растворитель с растворенными веществами. Так как вещества различаются по степени адсорбции, они перемещаются по колонке с разной скоростью. В результате происходит разделение веществ. Этот прием широко используется в современной биохимии, химии и в некоторых отраслях промышленности. С помощью хроматографического метода Цвет обнаружил два хлорофилла — а и b и разделил желтые пигменты листа на три фракции.
Пигменты пластид относятся к трем классам веществ: хлорофиллам, фикобилинам и каротиноидам.
3.2.1 Хлорофил
Структура и состав хлорофиллов. Впервые хлорофилл в кристаллическом виде был описан русским физиологом и ботаником И. П. Бородиным в 1883 г. В дальнейшем оказалось, что это не сам хлорофилл, а несколько видоизмененная его форма — этилхлорофиллид.
Польские биохимики М. Ненцкий и Л. Мархлевский (1897) обнаружили, что основу молекулы хлорофилла, как и гема гемоглобина, составляет порфириновое кольцо. Таким образом было показано принципиальное структурное сходство этих пигментов у растений и животных.
Немецкий химик Р. Вильштеттер в 1906—1914 гг. установил элементарный состав хлорофилла а — C55H72O5N4Mg и хлоро-3 В. В. Полевой
филла b — C55H7o06N4Mg, а немецкий биохимик Г. Фишер в 1930—1940 гг. полностью расшифровал структурную формулу хлорофилла. В 1960 г. химики-органики Р. Б. Вудворд (США) и М. Штрель (ФРГ) осуществили искусственный синтез хлоро​филла. Хлорофилл — сложный эфир дикарбоновой кислоты хлорофиллина, у которой одна карбоксильная группа этерифицирована остатком метилового спирта, а другая — остатком одноатомного непредельного спирта фитола:
                            СООСН3
MgN4OH30C32
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хлорофиллин Структурная формула хлорофилла а представлена ниже:
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Четыре пиррольных кольца (I — IV) соединены между собой метановыми мостиками (а, р, у, 5), образуя порфириновое ядро. Наружные атомы углерода в тетрапиррольном цикле обозначены цифрами 1—10. Атомы азота пиррольных колец четырьмя координационными связями взаимодействуют с атомом магния. В структуре порфиринового ядра есть также цикло-пентановое кольцо (V), образованное остатком кетопропионовой кислоты и содержащее химически активную карбонильную группу у С9 и метилированную карбоксильную группу у С10. Структура, состоящая из тетрапиррольного и циклопентанового колец, получила название форбина. Боковая цепь IV пирроль-ного кольца включает в себя пропионовую кислоту, связанную сложноэфирной связью с полиизопреновым непредельным спиртом фитолом (С20Н39ОН). У 1, 3, 5 и 8-го углеродов пир​рольных колец имеются метальные группы, у 2-го — винильная, у 4-го — этильная группа. Порфириновое кольцо представляет собой систему из девяти пар конъюгированных (сопряженных) чередующихся двойных и одинарных связей с 18 делокализованными тг-электронами. Хлорофилл Ь отличается от хлорофилла а тем, что у 3-го углерода вместо метильной находится формильная 
(—СНО) группа. Структура хлорофилла, лишенная фитола, называется хлорофиллидом. При замещении атома магния протонами в молекуле хлорофиллов образуются соответствующие феофетины.
У высших растений и водорослей обнаружены хлорофиллы а, Ь, с, d. Все фотосинтезирующие растения, включая все группы водорослей, а также цианобактерии, содержат хлорофиллы группы а. Хлорофилл Ь представлен у высших растений, у зеленых водорослей и эвгленовых. У бурых и диатомовых водорослей вместо хлорофилла Ъ присутствует хлорофилл с, а у многих красных водорослей — хлорофилл d. В фотосинтези-рующих бактериях, осуществляющих фоторедукцию, найдены различные бактериохлорофиллы.
Биосинтез хлорофиллов. Первый этап биосинтеза хлорофиллов у растений — образование 5-аминолевулиновой кислоты (АЛК) из С5-дикарбоновых кислот. Показано, что глутамино-вая кислота через 2-гидроксиглутаровую превращается в 4,5-диоксовалериановую, которая затем аминируется за счет ала-нина или других аминокислот (рис. 3.1). Реакция переаминирования катализируется АЛК-трансаминазой с участием пири-доксальфосфата в качестве кофермента. Для синтеза АЛК может использоваться и а-кетоглутаровая (2-оксоглутаровая) кислота.
Циклизация двух молекул АЛК приводит к образованию пиррольного соединения — порфобилиногена. Из четырех пиррольных колец формируется уропорфириноген, который превращается в протопорфирин IX. Дальнейший путь превращений протопорфирина может быть различным. С участием железа формируется гем, входящий в состав цитохромов, каталазы, пероксидазы и гемоглобина. Если в молекулу протопорфирина включается магний, затем карбоксильная группа у С10 этери-фицируется метильной группой Б-аденозил-Ь-метионина и за-
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Рис. 3.2
Спектры   поглощения пигментов пластид
мыкается циклопентановое кольцо (V), то образуется протохлорофиллид. Под действием света в течение нескольких секунд протохлорофиллид превращается в хлорофиллид а в результате гидрирования двойной связи у С7 —С8 в /Кпиррольном ядре. У низших растений и некоторых голосеменных (у хвойных) хлорофиллид может образовываться в темноте. Хлорофиллид обладает теми же спектральными свойствами, что и хлорофилл. Последний этап в формировании молекулы хлорофилла а — этерификация фитолом, который, как и все полиизопреновые соединения, синтезируется из ацетил-СоА через мевалоновую кислоту. По данным А. А. Шлыка (1965), хлорофилл Ъ может образовываться из вновь синтезированных молекул хлорофилла а. Все описанные процессы, начиная с образования АЛК, осуществляются в хлоропластах. Первые признаки зеленения выращенных в темноте этиолированных покрытосеменных растений наблюдаются через 2 — 4 ч после начала освещения.
Физико-химические свойства хлорофиллов. В твердом виде хлорофилл а представляет собой аморфное вещество сине-черного цвета. Температура плавления хлорофилла а 117 — 120 °С. Хлорофиллы хорошо растворимы в этиловом эфире, бензоле, хлороформе, ацетоне, этиловом спирте, плохо растворимы в петролейном эфире и нерастворимы в воде.
Раствор хлорофилла а в этиловом эфире имеет сине-зеленый цвет, хлорофилла Ъ — желтозеленый. Резко выраженные максимумы поглощения хлорофиллов лежат в красной и синей частях спектра (рис. 3.2). В этиловом эфире максимумы поглощения хлорофиллов группы а в красной части спектра — в пределах 660 — 663 нм, в синей — 428 —430 нм, хлорофилла Ъ — соответственно в пределах 642 — 644 и 452 — 455 нм. Хлоро​филлы очень слабо поглощают оранжевый и желтый свет и совсем не поглощают зеленые и инфракрасные лучи.
Поглощение в сине-фиолетовой части спектра обусловлено системой конъюгированных одинарных и двойных связей.

Рис. 3.3
Схема уровней энергии электронов в молекуле, находящейся в основном (So) и возбужденном состояниях: Синглетное возбужденное состояние (S1 и S%) — два неспаренных электрона, имеющие антипараллельные спины; триплетное возбужденное состояние (Т*) — два неспаренных электрона, имеющие параллельные спины
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фиринового кольца молекулы хлорофилла. Интенсивная полоса поглощения в красной области связана с гидрированием двойной связи у С7 — С8 в IV пиррольном ядре (при переходе от протохлорофиллида к хлорофиллиду) и присутствием магния в порфириновом кольце. Эти же условия способствуют снижению поглощения в желтой и зеленой частях спектра. Замещение магния протонами при обработке хлорофилла кислотой приводит к образованию феофетина, имеющего буро-зеленый цвет и ослабленный красный максимум поглощения. Удаление остатков фитола и метилового спирта путем щелочного гидролиза мало сказывается на спектре поглощения хлорофилла. У хлорофиллина те же спектральные свойства, что и у хлорофилла: он зеленый, имеет красный и синий максимумы поглощения.
На положение максимумов спектра поглощения оказывают влияние природа растворителя и взаимодействие молекул хлорофилла друг с другом, а также с другими пигментами, липидами и белками. У агрегированных молекул хлорофилла (например, в твердых пленках и у хлорофилла, находящегося в хлоропластах) красный максимум поглощения сдвинут в более длинноволновую область (до 680 нм).
Растворы хлорофиллов в полярных растворителях обладают яркой флуоресценцией (люминесценцией). В этиловом эфире у хлорофилла а наблюдается рубиново-красная флуоресценция с максимумом 668 нм, у хлорофилла b — 648 нм, т. е. максимумы флуоресценции в соответствии с правилом Стокса несколько сдвинуты в более длинноволновую часть спектра по отношению к максимумам поглощения (см. рис. 3.9). Агрегированный хлорофилл и хлорофилл в нативном состоянии (в живом листе) флуоресцируют слабо. Растворы хлорофиллов способны также к фосфоресценции (т. е. длительному послесвечению), максимум которого лежит в инфракрасной области.
Механизмы флуоресценции и фосфоресценции, в том числе молекул хлорофилла, достаточно хорошо изучены. Наиболее устойчивы те состояния атомов и молекул, в которых валентные электроны занимают самые низкие энергетические уровни и распределены по ним согласно принципу Паули (не более
Рис. 3.4
Энергетические состояния молекулы хлорофилла и различные пути использования энергии электронного возбуждения. Цифры указывают время жизни каждого из состояний молекулы
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двух электронов с антипараллельными спинами на каждой орбитали). Такое состояние молекулы называют основным синглетным (So) энергетическим состоянием (рис. 3.3). Суммарный спин (вектор магнитных моментов) всех электронов молекулы в этом случае равен нулю. Когда молекула поглощает квант света, то за счет этой энергии электрон переходит на более высокие вакантные орбитали. Если у возбужденного электрона сохраняется то же направление спина, то молекула находится в синглетном возбужденном состоянии (5). Если при переходе на более высокую орбиталь спин электрона обращается, то такое возбуждение называется триплетным (Г). Прямой переход из основного состояния в триплетное — маловероятное событие, так как для этого необходимо обращение ориентации спина. Переходу молекулы из основного состояния в возбужденное, происходящему при поглощении кванта света, соответствует полоса в спектре поглощения.
Поглощение молекулой хлорофилла кванта красного света приводит к синглетному электронвозбужденному состоянию — S (рис. 3.4). При поглощении кванта синего света с более высоким уровнем энергии электрон переходит на более высокую орбиту (S). Возбужденная молекула хлорофилла возвращается в основное состояние различными путями. Отдав часть энергии в виде теплоты (особенно с уровня S), молекула может излучить квант света с большей длиной волны (правило Стокса), что проявляется в виде флуоресценции. Как уже отмечалось, хлорофилл а поглощает свет в красной и синей областях спектра, но флуоресцирует лишь в красной. Время жизни синглетного возбужденного состояния 1013 — 109 с.
Другой путь потери энергии состоит в переходе молекулы из синглетного возбужденного состояния в метастабильное триплетное (с обращением спина). Этот переход безызлучательный, т. е. энергия теряется в виде теплоты. Триплетное возбужденное состояние имеет гораздо большее время жизни (>10~4 с). Из триплетного состояния молекула может вернуться в основное, излучив еще более длинноволновый (чем в случае флуоресценции) квант света. Это обычно более слабое свечение и есть фосфоресценция.
Наконец, энергия возбужденного состояния может быть использована на фотохимические реакции. В этом случае флуоресценции и фосфоресценции хлорофилла не наблюдается.
Структура молекулы хлорофилла, отобранная в процессе эволюции из многих других органических пигментов, прекрасно приспособлена к своим функциям сенсибилизатора фотохимических реакций. В ее состав входят 18 делокализованных я-электронов (представленных в структурной формуле хлорофилла в виде 18-членного кольца из конъюгированных двойных связей), что делает молекулу хлорофилла легко возбудимой при поглощении квантов света.
Еще Тимирязев предположил, что хлорофилл способен к окислительно-восстановительному превращению. Впервые реакция фотовосстановления хлорофилла была осуществлена в модельных опытах А. А. Красновским в 1948 г. Хлорофилл, растворенный в пиридине, в анаэробных условиях под действием света восстанавливается аскорбиновой кислотой или другими донорами электронов. При этом образуется восстановленная («красная») форма хлорофилла с максимумом поглощения при5 нм:Хл + hv
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После выключения света реакция идет в обратном направлении. Фотовосстановленный хлорофилл в свою очередь может восстанавливать различные акцепторы электронов. В той же модельной системе, но с добавлением акцептора электронов хлорофилл при освещении действует как сенсибилизатор:
Донор  Хлорофилл Акцептор электронов электронов.
В этих условиях происходит восстановление NAD + , рибофлавина, хинона, Fe3 + , кислорода. Эти реакции получили название «реакций Красновского». Таким образом, молекула хлорофилла может выступать не только в роли первичного акцептора электрона, но и в роли его первичного донора.
Из всего сказанного следует, что молекула хлорофилла благодаря структурным и физико-химическим особенностям способна выполнять три важнейшие функции: 1) избирательно поглощать энергию света, 2) запасать ее в виде энергии электронного возбуждения, 3) фотохимически преобразовывать энергию возбужденного состояния в химическую энергию первичных фотовосстановленных и фотоокисленных соединений.
Для функционирования молекулы хлорофилла в процессах фотосинтеза существенное значение имеет ее пространственная организация. Магний-порфириновое кольцо молекулы представляет собой почти плоскую пластинку толщиной 0,42 нм и площадью 1 нм2. Это гидрофильная часть молекулы хлоро​филла. Длинный алифатический остаток фитола (2 нм), обра-
[image: image45.jpg]



Рис. 3.5
Пространственная организация молекулы хлорофилла а зующий угол с порфириновым кольцом, — ее гидрофобный полюс (рис. 3.5), необходимый для взаимодействия молекулы хлорофилла с гидрофобными участками мембранных белков и липидов.
3.2.2 Фикобилины
Синезеленые водоросли (цианобактерии), красные морские водоросли и некоторые морские криптомонады помимо хло​рофилла а и каротиноидов содержат пигменты фикобилины. Наиболее известные представители фикобилинов — фикоэритро-билины и фикоцианобилины. Первые преобладают у красных водорослей и определяют их цвет, вторые — у синезеленых.
Структура и свойства фикобилинов. По структуре фикобилины (от греч. «phycos» — водоросль и лат. bills — желчь) относятся к группе желчных пигментов — билинов (у животных представитель этой группы — билирубин). Это тетрапирролы с открытой цепью, имеющие систему конъюгированных двойных и одинарных связей. В своем составе они не содержат атомов магния или других металлов, а также фитола.
У фикоцианобилина пиррольные кольца соединены между собой метановыми мостиками. I и IV пирролы имеют по одной карбонильной группе. Пиррольные кольца содержат следующие боковые радикалы: четыре метальных (у Сз,t% винильную (у С2), этильную (у С8) и два остатка пропионовой кислоты (у С4 и С5).
Фикобилины являются хромофорными группами фикобили-протеинов — глобулиновых белков, с которыми в отличие от хлорофиллов они связаны прочными ковалентными связями. 
Фикобилипротеины делятся на три основные группы: 1) фикоэритрины — белки красного цвета с максимумом поглощения от 498 до 568 нм, 2) фикоцианины — сине-голубые белки с максимумами поглощения от 585 до 630 нм, 3) аллофикоцианины — синие белки с максимумами поглощения от 585 до 650 нм. Все эти хромопротеины обладают флуоресценцией с максимумами 575 — 578, 635 — 647 и 660 нм соответственно.
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фико эритробилин
Фикобилипротеины водорастворимы, в клетках водорослей они локализованы в фикобилисомах — гранулах, расположенных на наружной поверхности фотосинтетических ламелл.
Значение фикобилинов. Максимумы поглощения света у фикобилинов находятся между двумя максимумами поглощения у хлорофилла: в оранжевой, желтой и зеленой частях спектра (см. рис. 3.2). Значение такого распределения максимумов поглощения становится понятным, если вспомнить оптические свойства воды, которая поглощает прежде всего длинноволновые лучи. На глубине 34 м в морях и океанах полностью исчезают красные лучи, на глубине 177 м — желтые, на глубин^ 322 м — зеленые и, наконец, на глубину свыше 500 м не проникают даже синие и фиолетовые лучи. В связи с таким изменением качественного состава света в верхних слоях морей и океанов обитают преимущественно зеленые водоросли, глубже — синезеленые и еще глубже — водоросли с красной окраской. В. Т. Энгельман назвал это явление хроматической комплементарной адаптацией водорослей. По его наблюдениям (1881-1884), наиболее интенсивная ассимиляция СО2 у водорослей с различной окраской соответствует максимумам поглощения света пигментными системами этих водорослей. Русский исследователь Н. М. Гайдуков (1903) экспериментально показал, что если культуру синезеленой водоросли Oscillaria sancta выращивать на свету разного спектрального состава, то у нее развивается дополнительная (комплементарная) окраска. При освещении зеленым светом водоросли становятся оранжево-красными, а при дейтвии красных лучей — зелеными. В настоящее время известно, что эти изменения цвета клеток связаны с изменениями в синтезе фикобилинов, принимающих участие в процессе фотосинтеза. Таким образом, у водорослей фикобилины — дополнительные пигменты, выполняющие вместо хлорофилла Ъ функции светособирающего комплекса. Около 90 % энергии света, поглощенного фикобилинами, передается на хлорофиллы а (см. 3.3.1). Явление хроматической комплементарной адаптации обнаружено далеко не у всех видов синезеленых и красных водорослей. У многих из них адаптация к изменяющемуся спектральному составу света обеспечивается изменением количества и состава хлорофиллов а.
Кроме фикобилинов, участвующих в фотосинтезе у водорослей, у всех растений имеется другой фикобилин — фитохром, являющийся фоторецептором для восприятия красного и дальнего красного света и выполняющий регуляторные функции (см. 2.7.2).
3.2.3 Каротиноиды

Каротиноиды — жирорастворимые пигменты желтого, оранжевого, красного цвета — присутствуют в хлоропластах всех растений. Они входят также в состав хромопластов в незеленых частях растений, например в корнеплодах моркови, от латинского наименования которой (Daucus carota L.) они и получили свое название. В зеленых листьях каротиноиды обычно незаметны изза присутствия хлорофилла, но осенью, когда хлорофилл разрушается, именно каротиноиды придают листьям характерную желтую и оранжевую окраску. Каротиноиды синтезируются также бактериями и грибами, но не животными организмами. В настоящее время известно около 400 пигментов, относящихся к этой группе.
Структура и свойства. Элементарный состав каротиноидов установил Вильштеттер. С 1920 по 1930 г. была определена структура основных пигментов этой группы. Искусственный синтез ряда каротиноидов впервые осуществлен в 1950 г. в лаборатории П. Каррера. К каротиноидам относятся три группы соединений: 1) оранжевые или красные пигменты каротины (С4оН5б); 2) желтые ксантофиллы (С4оН5602 и С40Н56О4); 3) каротиноидные кислоты — продукты окисления каротиноидов с укороченной цепочкой и карбоксильными группами (например, С2оН2404 — кроцетин, имеющий две карбоксильные группы).
Каротины и ксантофиллы хорошо растворимы в хлороформе, бензоле, сероуглероде, ацетоне. Каротины легко растворимы в петролейном и диэтиловом эфирах, но почти нерастворимы в метаноле и этаноле. Ксантофиллы хорошо растворимы в спиртах и значительно хуже в петролейном эфире.
Все каротиноиды — полиеновые соединения. Каротиноиды первых двух групп состоят из восьми остатков изопрена, которые образуют цепь конъюгированных двойных связей. Каротиноиды могут быть ациклическими (алифатическими), моно- и бициклическими. Циклы на концах молекул каротиноидов являются производными ионона (рис. 3.6). Примером ациклического каротиноида может служить ликопин 
 Рис 3.6 Структурные формулы г. каротиноидов и по- t  К следовательность их превращений
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основной каротин некоторых плодов (в частности, томатов) и пурпурных бактерий.
Каротин (рис. 3.6) имеет два Р-иононовых кольца (двойная связь между С5 и С6). При гидролизе |3-каротина по центральной двойной связи образуются две молекулы витамина А (ретинола). а-Каротин отличается от Р-каротина тем, что у него одно кольцо Р-иононовое, а второе — е-иононовое (двойная связь между С4 и С5).
Ксантофилл лютеин — производное а-каротина, а зеаксантин — Р-каротина. Эти ксантофиллы имеют по одной гидро-ксильной группе в каждом иононовом кольце. Дополнительное включение в молекулу зеаксантина двух атомов кислорода по двойным связям С5—С6 (эпоксидные группы)
приводит к образованию виолаксантина. Название «виолаксантин» связано с выделением этого соединения из лепестков желтых анютиных глазок (Viola tricolor). Зеаксантин впервые получен из зерновок кукурузы (Zea mays). Лютеин (от лат. luteus — желтый) содержится, в частности, в желтке куриных яиц. К наиболее окисленным изомерам лютеина относится фукоксантин (С40Н60О6) — главный ксантофилл бурых водорослей.
Основные каротиноиды пластид высших растений и водорослей — Р-каротин, лютеин, виолаксантин и неоксантин. Синтез каротиноидов начинается с ацетил-СоА через мевалоновую кислоту, геранилгеранилпирофосфат до ликопина, который является предшественником всех других каротиноидов. Синтез каротиноидов происходит в темноте, но резко ускоряется при действии света. Спектры поглощения каротиноидов характеризуются двумя полосами в фиолетово-синей и синей области от 400 до 500 нм (см. рис. 3.2). Количество и положение максимумов поглощения зависят от растворителя. Этот спектр поглощения определяется системой конъюгированных двойных связей. При увеличении числа таких связей максимумы поглощения смещаются в длинноволновую область спектра.
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Рис. 3.7
Распределение энергии в спектре суммарной и рассеянной радиации при безоблачном небе (И. А. Шульгин, 1967)
Каротиноиды, как и хлорофиллы, нековалентно связаны с белками и липидами фотосинтетических мембран.
Роль каротиноидов в процессах фотосинтеза. Каротиноиды — обязательные компоненты пигментных систем всех фотосинтезирующих организмов. Они выполняют ряд функций, главные из которых: 1) участие в поглощении света в качестве дополнительных пигментов, 2) защита молекул хлорофиллов от необратимого фотоокисления. Возможно, каротиноиды принимают участие в кислородном обмене при фотосинтезе.
Важное значение каротиноидов как дополнительных пигментов, поглощающих свет в сине-фиолетовой и синей частях спектра, становится очевидным при рассмотрении распределения энергии в спектре суммарной солнечной радиации на поверхности Земли. Как следует из рис. 3.7, максимум этой радиации приходится на сине-голубую и зеленую части спектра (480 — 530 нм). В естественных условиях доходящая до поверхности Земли суммарная радиация слагается из потока прямой солнечной радиации на горизонтальную поверхность и рассеянной радиации неба. Рассеивание света в атмосфере происходит благодаря аэрозольным частицам (капли воды, пылинки и т. д.) и флуктуациям плотности воздуха (молекулярное рассеяние). Спектральный состав суммарной радиации в области 350 — 800 нм при безоблачном небе в течение дня почти не меняется. Объясняется это тем, что увеличение доли красных лучей в прямой солнечной радиации при низком стоянии Солнца (см. рис. 3.25) сопровождается увеличением доли рассеянного света, в котором много сине-фиолетовых лучей. Атмосфера Земли в значительно большей степени рассеивает лучи коротковолновой части спектра (интенсивность рассеяния обратно пропорциональна длине волны в четвертой степени), поэтому небо выглядит голубым. При отсутствии прямого солнечного света (пасмурная погода) увеличивается доля сине-фиолетовых лучей. Эти данные указывают на важность коротковолновой части спектра при использовании наземными растениями рассеянного света и возможность участия каротиноидов в фотосинтезе в качестве дополнительных пигментов» В модельных опытах показана высокая эффективность переноса энергии света от каротиноидов к хлорофиллу а, причем этой способностью обладают молекулы каротинов, но не ксантофиллов.
Вторая функция каротиноидов — защитная. Впервые данные о том, что каротиноиды могут защищать молекулы хлорофилла от разрушения, были получены Д. И. Ивановским (1913). В его опытах пробирки, содержащие одинаковый объем раствора хлорофилла и разные концентрации каротиноидов, выставлялись на 3 ч на прямой солнечный свет. Оказалось, что чем больше каротиноидов было в пробирке, тем в меньшей степени разрушался хлорофилл. В дальнейшем эти данные получили многочисленные подтверждения. Так, бескаротиноидные мутанты хламидомонады на свету в атмосфере кислорода погибают, а в темноте при гетеротрофном способе питания нормально развиваются и размножаются. У мутанта кукурузы, у которого отсутствовал синтез каротиноидов, образующийся хлорофилл в аэробных условиях при сильном освещении быстро разрушался. В отсутствие кислорода хлорофилл не разрушался.
Каким же образом каротиноиды препятствуют разрушению хлорофилла? В настоящее время показано, что каротиноиды способны реагировать с хлорофиллом, находящимся в триплетном состоянии, предотвращая его необратимое окисление. При этом энергия триплетного возбужденного состояния хлорофилла превращается в теплоту:
ХлТ* + Каротиноид
Хлso+ КаротиноидТ
КаротиноидТ*
* Каротиноидso + Теплдота
Кроме этого каротиноиды, взаимодействуя с возбужденным (синглетным) кислородом, который неспецифически окисляет многие органические вещества, могут переводить его в основное состояние:
Каротиноид + O
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 КаротиноидT* + О2
КаротиноидT*
 Каротиноид sо + Теплота
Менее ясна роль каротиноидов в кислородном обмене при фотосинтезе. У высших растений, мхов, зеленых и бурых водорослей осуществляется светозависимое обратимое дезэпоксидирование ксантофиллов. Примером такого превращения может служить виолаке антиновый цикл•■
связанные с фотосинтезом. В светочувствительных «глазках» одноклеточных жгутиковых и в верхушках побегов высших растений каротиноиды, контрастируя свет, способствуют определению его направления. Это необходимо для фототаксисов у жгутиковых и фототропизмов у высших растений.
Каротиноиды обусловливают цвет лепестков и плодов у некоторых растений 1. Производные каротиноидов — витамин А, ксантоксин, действующий подобно АБК, и другие биологически активные соединения. Хромопротеин родопсин, обнаруженный у некоторых галофильных бактерий, поглощая свет, функционирует в качестве Н +-помпы. Хромофорной группой бактериородопсина является ретиналь — альдегидная форма витамина А. Бактериородопсин аналогичен родопсину зрительных анализаторов животных.
3.3 Световая фаза фотсинтеза. 

Фотофосфоррилирование

На световой фазе фотосинтеза происходит поглощение света молекулами хлорофилла а с участием дополнительных пигментов (хлорофилла Ь, каротиноидов, фикобилинов) и трансформация энергии света в химическую энергию АТР и восстановленного NADPH. Все эти процессы осуществляются в фотохимически активных мембранах хлоропластов (см. 1.1.2) и представляют собой сложную систему фотофизических, фотохимических и химических реакций, природа которых в настоящее время в значительной степени расшифрована.
В состав ламелл хлоропластов входят пять многокомпонентных белковых комплексов: светособирающий комплекс, фотосистемы I и И, цитохромный комплекс, включающий цитохромы Ь6 и /, и АТРазный комплекс, участвующий в синтезе АТР. Все они функционируют, взаимодействуя друг с другом.
                     3.3.1 Миграция энергии и транспорт электронов при фотосинтезе

Две фотосистемы. Впервые идею о существовании в хлоропластах двух фотосистем высказал Р. Эмерсон (1957), изучая влияние света на квантовый выход фотосинтеза у хлореллы. Под квантовым выходом фотосинтеза понимается количество выделившегося О2 или связанного СО2 на 1 квант поглощенной энергии. Было показано, что квантовый выход высок при освещении хлореллы красными лучами с длиной волны 660 — 680 нм. Использование красного света с большей длиной волны приводило к снижению квантового выхода, а при 700 нм фотосинтез почти прекращался, хотя эта часть спектра еще поглощается хлорофиллом. Однако если хлореллу одновременно освещали коротковолновым (650 нм) и длинноволновым (700 нм) красным светом, то суммарный эффект (Y) был выше, чем при действии каждого красного света в отдельности (рис. 3.8). Это явление получило название эффекта усиления Эмерсона. Отсюда возникло предположение, что в хлоропластах взаимодействуют две пигментные системы.
Предположение Эмерсона о двух пигментных системах подтвердилось в последующих работах, в   которых из
1 Однако в большинстве случаев цвет лепестков зависит от при​сутствия антоцианов, локализованных в вакуолях.
Рис. 3.8
Квантовый выход фотосинтеза зеленой воиспользовании красного света с различными длинами волн. Возрастание квантового выхода при дополнительной подсветке коротковолновым красным светом (эффект усиления Эмерсона)
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мембран хлоропластов с помощью детергентов (поверхностно-активных веществ, диссоциирующих гидрофобные связи), дифференциального центрифугирования в градиенте плотности сахарозы и других приемов удалось выделить и изучить белковые комплексы фотосистемы I (ФС I) и фотосистемы II (ФС II).
В состав ФС I в качестве реакционного центра входит димер пигмента П7Оо (хлорофилл а с максимумом поглощения 700 нм), а также хлорофиллы а615-695, играющие роль антенного компонента фотосистемы I (табл. 3.1, см. рис. 3.10). Первичным акцептором электронов в этой системе является мономерная форма хлорофилла а695 (ЛД вторичными акцепторами — А2 и Ав (железосерные белки — FeS). Комплекс ФС I под действием света восстанавливает водорастворимый FeS-белок ферредоксин (Фд) и окисляет медьсодержащий водорастворимый белок пластоцианин (Пц).
• Белковый комплекс ФС II включает в себя реакционный центр, содержащий хлорофилл а П680, а также антенные пигменты — хлорофиллы а670_683. Первичным акцептором электронов в этой фотосистеме выступает феофетин а (Фф), передающий электроны на первичный пластохинон, ассоцииро​ванный с FeS (QA) и дальше на вторичный пластохинон (QB). В состав ФС II входят также белковый комплекс S-системы, окисляющий воду, и переносчик электронов Z, связанный с системой S и служащий донором е~ для П680. Этот комплекс функционирует с участием марганца, хлора и кальция. В ФС II локализован цитохром Ь559. ФС II восстанавливает пластохинон (PQ) и окисляет воду с выделением О2 и протонов.
Таблица 3.1.     Компоненты электронтранспортной цепи в хлоропластах и их стандартные окислительно-восстановительные потенциалы (£'о
	 Компоненты
	Характеристика
	Ео В


                          
                                                      Фотосистема I
        А;
           Мономерная форма хлорофилла
                        «а695 первичный акцептор электронов ФС I
                        0,73
А2, Ав                Железосерные белки (FeS) — вторичные акцепторы 

                 электронов, содержащие 4Fe и 4S                                          —0,50... —0,55
          Фд
          Ферредоксин — водорастворимый белок,   
                содержащий   железосерныецентры
                              -0,42...-0,43
FAD
          Ферредоксин:     NADP-оксидоре-
(редуктаза)          дуктаза с FAD в качестве кофермента
                              —0,36
NADP+                Никотинамидадениндинуклеотидфосфат окисленный     —0,32... —0,36
П700
          Хлорофилл а (димер) с максимумом 
                            поглощения 700 нм — реакционный центр
                      +0,40...+ 0,45
                                               Комплекс цитохромов b6— f
b6
                   Цит. &563 (гемопротеин)
                                                   —0,18...+0,1
Go Qz
         Участки связывания пластохинона
            в комплексе цит. Ъ— FeSR

           Железосерный белок Риске (2Fe2S)
                                     +0,32
  Цит./                    Цитохром —гемопротеин
                                                    +0,365...+ 0,400
  Пц
           Пластоцианин — водорастворимый
           медьсодержащий белок, переносчик                               +0,37
                                                      Фотосистема II
    S
                         Белковый   комплекс   связывания
[image: image51]
Н2О и выделения О2 (S-система).
Содержит кластер из четырех атомов 
Мn на каждый реакционный центр.                                   + 0,8
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Продолжение табл. 3.1
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Связующим звеном между ФС II и ФС I служат пул (фонд) пластохинонов, белковый цитохромный комплекс b6 — f и пластоцианин.
В ходе эволюции ФС I возникла раньше. Она функционирует у ныне существующих фотосинтезирующих бактерий, фотосинтез которых осуществляется без разложения воды и выделения О2 (фоторедукция). В этом случае функцию доноров электронов для световой фазы фотосинтеза выполняют легко окисляемые соединения, такие, как H2S, H2, СН4 и др.
Антенные комплексы и миграция энергии в пигментных системах. Эмерсон и Арнольд показали, что в хлоропластах растений на каждый реакционный центр приходится от 200 до 400 молекул хлорофилла, функции которых связаны с поглощением света и передачей энергии возбужденного состояния на реакционные центры. Молекулы хлорофилла а и дополнительные пигменты — хлорофилл Ь, каротиноиды, фико-билины — входят в состав антенных, или светособирающих, комплексов (ССК). Из ламелл хлоропластов выделены свето-собирающий белковый комплекс с хлорофиллами а и Ь (ССКа_ь), тесно связанный с ФС И, и антенные комплексы, непосредственно входящие в фотосистемы I и II (фокусирующие антенные компоненты фотосистем).
В CCK присутствуют хлорофилл а в двух или трех формах с максимумами поглощения между 660 и 675 нм, хлорофилл b с максимумом поглощения 650 нм и каротиноиды. В каждом ССКсодержится от 120 до 240 молекул хлорофиллов, причем отношение хлорофилла а к хлорофиллу Ъ составляет 1,2—1,4. Половина белка тилакоидов и около 60% общего количества хлорофилла локализовано в ССК. У сине-зеленых и красных водорослей, у которых хлорофилл Ь отсутствует, роль ССК выполняют фикобилисомы, в состав которых входят фикобилины.
Антенный белковый комплекс ФС II содержит 40 молекул хлорофиллов а с максимумами поглощения 670 — 683 нм на один П680 и Р-каротин.
Антенный белковый комплекс ФС I состоит из хромопротеинов, содержащих 110 молекул хлорофиллов а с максимумами поглощения 680 — 695 нм на один П700, из них 60 молекул — компоненты антенного комплекса самой фотосистемы, а 50 входят в состав комплекса, который можно рассматривать как ССК ФС I. Антенный комплекс ФС I также содержит Р-каротин.
Хромопротеины антенных комплексов не обладают фотохимической и энзиматической активностью. Если бы каждая молекула хлорофилла преобразовывала поглощенную ею энергию кванта света в фотохимическую реакцию, то такая система была бы крайне нерентабельна. Продолжительность синглетного возбужденного состояния исчисляется 10~12 — 10"9 с, и даже на прямом солнечном свету 1 квант света поглощается молекулой хлорофилла не чаще одного раза за ОД с. Большую часть времени молекула хлорофилла «простаивает». Поэтому роль пигментов антенных комплексов состоит в том, чтобы собирать и передавать энергию квантов на небольшое количество молекул реакционных центров П680 и П7оо которые и осуществляют фотохимические реакции. Аналогично отдельные капли дождя ударяют в крышу и, сливаясь, создают постоянный ток воды в водостоке.
Передача (миграция) энергии по пигментам антенных комплексов происходит по принципу индуктивного резонанса (без флуоресценции и переноса заряда). Природа индуктивного резонанса состоит в следующем. Каждая молекула хлорофилла, поглотившая квант света и перешедшая в синглетное возбужденное состояние, является молекулярным осциллятором. Возникающее вокруг возбужденной молекулы переменное электрическое поле с определенной частотой колебаний индуцирует осцилляцию диполя (электрон — ядро) соседней молекулы. При этом молекула-донор переходит в основное состояние, а молекула-акцептор — в возбужденное. Механической моделью такой резонансной передачи энергии может быть система из двух маятников, связанных слабой пружинкой. Раскачивание одного из маятников вызывает колебания другого и затухание колебаний первого.
Условиями для резонансного переноса энергии электронного возбуждения служат малые расстояния между молекулами, не превышающие 10 нм, и перекрытие частот колебаний у двух взаимодействующих молекул, о чем можно судить по степени наложения спектра флуоресценции возбужденной донорной молекулы и спектра поглощения молекулы-акцептора (рис. 3.9). Флуоресценция каждой молекулы-донора имеет более длинноволновый максимум по сравнению с максимумом ее поглощения (в соответствии с правилом Стокса - см. 3.2.1) и в большей или меньшей степени перекрывает зону поглощения акцепторной молекулы. Миграция энергии  осуществляется  от  коротковолновых  пигментов  в
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Рис. 3.9
Спектры поглощения и флуоресценции у молекулы-донора, отдающего энергию, и молекулы-а к цеп тора, принимающего ее
Длина волны
сторону все более длинноволновых, т. е. пигментов с более низким уровнем синглетного возбужденного состояния.
В антенных комплексах перенос энергии осуществляется в ряду: каротин (400 — 550 нм) хлорофилл Ъ (650 нм)  хлорофиллы а (660 — 675 нм) П680 (ФС II).
Скорость резонанного переноса энергии от молекулы к молекуле 1010 — 109 с, причем эффективность переноса между молекулами хлорофилла достигает 100, а между молекулами каротина и хлорофилла — лишь 40%. У синезеленых и красных водорослей резонансная передача энергии происходит в следующем   порядке:   фикоэритрин (570   нм) фикоцианин (630 нм) аллофикоцианин (650 и 670 нм)  хлорофилл а(670 — 680 нм). 
О возможности такого рода передачи свидетельствует перекрытие полос флуоресценции и поглощения пигментов в этих рядах; например, антенный хлорофилл а680 имеет максимум флуоресценции, близкий к 700 нм, т. е. в том участке спектра, который в максимальной степени поглощается П700.
Реакционные центры. Белки, содержащие длинноволновые формы хлорофиллов (П680 в ФС II и П700 в ФС I) в количестве одна молекула на 200 — 400 молекул других хлорофиллов и способные к первичному фотохимическому разделению зарядов, называют реакционными центрами.
Первичное разделение зарядов в реакционных центрах происходит между молекулами хлорофилловой природы и связано с транспортом электронов. Функцию первичного донора электронов выполняет молекула хлорофилла, находящаяся в синглетном возбужденном состоянии. В реакционном центре ФС II, перешнуровывающем мембрану, первичным донором электронов служит П680, а первичным акцептором — феофетин. В реакционном центре ФС I первичный донор электронов — П7ооа акцептор — мономерная форма хлорофилла а695 (Aj).
Последовательный ход событий в реакционном центре ФС II можно представить в виде следующей схемы:
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Реакционный центр
Порядок реакций в этих процессах определяется продолжительностью того или иного состояния молекул. Молекулы находятся в синглетном возбужденном состоянии 10~10 — 10"9 с. Первичные акцепторы (Фф или А}) получают электроны от своих доноров (П680 или П700 соответственно) за время около 10"12 с. Время обратных рекомбинаций от Фф на П80 и от AJ на Поо во много раз больше (^10~6 с). То же самое относится к последующим парам взаимодействующих молекул. Поэтому весь ход реакций резко сдвинут вправо. Z, Пц и QK, A2 - вторичные доноры и акцепторы. Их соответственно окисленное и восстановленное состояние более стабильно, чем состояние окисленных и восстановленных компонентов в реакционных центрах. Таким образом, в   реакционных центрах энергия возбужденного.
Рис. 3.10
Схема нециклического (Z-схема) и циклического транспорта электронов в хлоропластах
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состояния хлорофилла преобразуется в энергию разделенных зарядов, т. е. превращается в химическую энергию (см. рис. 3.4).
Нециклический и циклический транспорт электронов. Для восстановления одной молекулы NADP+ в процессе фотосинтеза необходимы два электрона и два протона, причем донором электронов является вода. Фотоиндуцированное окисление воды осуществляет ФС II, восстановление NADP+ — фотосистема I. Следовательно, эти две фотосистемы должны функционировать во взаимодействии.
Исходя из данных о квантовом выходе фотосинтеза (необходимы 8 квантов света для выделения одной молекулы О2) из состава компонентов, входящих в ФС I и ФС И, и величин их окислительно-восстановительного потенциала была разработана схема последовательности реакций в световой фазе фотосинтеза (рис. 3.10). Из-за сходства с буквой Z эта схема получила название Z-схемы. Впервые принцип Z-схемы был предложен Р. Хиллом и Ф. Бендаллом (1960) и экспериментально подтвержден работами Л. Дюйзенса (1961). В настоящее время Z-схема, или схема нециклического транспорта электронов при фотосинтезе является общепризнанной и непрерывно пополняется новыми деталями.
В ФС II димер П680, поглотив энергию, эквивалентную 2 квантам коротковолнового красного света, и перейдя в синглетное возбужденное состояние, отдает 2 электрона феофетину (Фф). От Фф электроны, теряя энергию, последовательно передаются на пластохиноны ФС II — QA и QB, на пул липидораство-римых молекул пластохинона (PQ), переносящих через липидную фазу мембраны электроны и протоны, на железосерный белок FeSfl и цитохром / цитохромного комплекса Ь6 — /, восстанавливая Cu-содержащий белок пластоцианин (Пц) (рис. 3.10, табл. 3.1).
Вакантные места («дырки») в П80 заполняются двумя электронами из содержащего Мп переносчика электронов Z, который в свою очередь восстанавливается с участием системы S. Окисленный белковый комплекс S связывает воду и восстанавливается за счет электронов воды. Для осуществления этой реакции в белковом комплексе S необходимы Мп и СГ, а также Са2 + .
Однако описанная цепь реакций резко замедляется, если не возбуждена ФС I, так как в этом случае весь Пц переходит в восстановленное состояние. При возбуждении П7Оо в реакционном центре ФС I энергией, эквивалентной 2 квантам длинноволнового красного света, 2 электрона захватываются мономерной формой хлорофилла a (AJ и затем последовательно передаются переносчикам электронов А2 и Ав (железосерные белки FeS), ферредоксину (водорастворимый FeS-белок) и ферредоксин: NADP-оксидоредуктазе с FAD в качестве кофактора. Наконец, редуктаза восстанавливает NADP + .
На вакантные места в П^Оо переходят электроны с Пц, и нециклическая цепь переноса электронов таким образом замыкается. Z-схема убедительно объясняет «эффект усиления Эмерсона», так как только при совместном использовании коротковолновых (ФС II) и длинноволновых (ФС I) лучей красного света интенсивность фотосинтеза будет оптимальной.
Энергия, освобождающаяся при движении электронов от П68о (Е'о = —0,8 В) до П7оо {Е'о = +0,4 В), используется для синтеза АТР из ADP и неорганического фосфата (фото-фосфорилирование).
Наряду с нециклическим в мембранах хлоропластов функционирует циклический транспорт электронов, включающий в себя только ФС I и комплекс цитохромов Ь6 — /. В этом случае возбужденные молекулы П^оо последовательно отдают электроны на Аь А2, Ав, Фд, PQ, цитохром b6, FeSR, цитохром /, Пц и, наконец, П700. При этом NADP+ не восстанавливается. Освобождающаяся энергия используется для фосфорилирования ADP (рис. ЗЛО).
Интересно отметить, что комплекс цитохромов b6 — f функционирует в системе транспорта электронов при фотосинтезе аналогично комплексу III (цит. b, ej) в митохондриях (см. рис. 4.7).
                                           3.3.2 Фотофосфорилирование

Разница в уровнях энергии между П680 и П7Оо (50 кДж) вполне достаточна для фосфорилирования ADP, так как величина высокоэнергетической фосфатной связи АТР равна 30,6 кДж/моль (7,3 ккал). Перепады энергии в ФС I еще значительнее. Однако само по себе освобождение энергии при нециклическом и циклическом транспорте электронов не объясняет, каким образом осуществляется фотофосфорилирование.
Механизм фосфорилирования ADP, сопряженного с деятельностью электронтранспортной цепи, объясняет хемиосмоти-
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Рис. 3.11
Локализация электрон и протонтранспортных реакций втилакоидной мембране ческая теория, разработанная английским биохимиком П. Митчеллом (1961 — 1966). Для объяснения процессов фотофосфорилирования эта теория была впервые использована А. Ягендорфом (1967).
Сущность хемиосмотической теории состоит в следующем. Цепь переносчиков электронов и протонов, действующая в соответствии с окислительно-восстановительным градиентом, перешнуровывает мембрану таким образом, что трансмембранный перенос е и Н+ в одну сторону чередуется с переносом в обратную сторону только е . В результате функционирования такого механизма (Н +-помпы) по одну сторону мембраны накапливается избыток Н+ и возникает электрохимический (т. е. электрический и концентрационный) потенциал ионов Н+ (см. 1.1.1), который служит формой запасания энергии. Обратный пассивный ток ионов Н+ через протонный канал Н + -АТРазы, получивший название сопрягающего фактора CFb сопровождается образованием высокоэнергетической фосфатной связи АТР.
На рис. 3.11 представлена упрощенная схема расположения переносчиков в мембране тилакоидов, объясняющая механизм фотофосфорилирования. На внутренней стороне мембраны тилакоида под действием света возбуждаются П680 и П700. Электроны от П680 захватываются акцепторами е на наружной стороне и передаются на окисленную форму пластохинона {PQ) — липидорастворимого переносчика протонов и электронов, выполняющего функцию челнока. Принимая два электрона, 2PQ диффундируют к цитохромному комплексу и захватывают из стромы 2Н+. Электроны с 2PQH2 поступают в цепь: FeSR -цит. f-Пц — П100, а ионы Н + попадают в полость тилакоида. Вторая пара ионов Н + освобождается там же при фотоокислении воды. В ФСI электроны П700 захватываются акцептором А, передаются ферредоксину и затем NADP+ на наружной стороне мембраны, причем 1Н+ используется на восстановление NADP.
Таким образом, из среды, окружающей тилакоид, при поглощении пигментами квантов света исчезают, а во внутренней полости тилакоида появляются протоны. В результате на мембране возникает электрохимический потенциал ионов Н +, который затем используется для фосфорилирования ADP. Этот процесс называется  нециклическим  фотофосфорилированием.
При циклическом фотофосфорилировании, когда функционирует только ФСI, электроны от Фд поступают на цитохромный комплекс с использованием пула PQ, который действует как переносчик электронов и протонов. Затем электроны через цитохром / и Пц возвращаются на основной энергетический уровень в П700, а протоны поступают в полость тилакоида. Возникновение Дн+ обеспечивает затем синтез фосфатной связи АТР в CF Более подробно механизмы фосфорилирования, сопряженные с электрон-транспортной цепью и Н +-помпой, будут рассмотрены в разделе 4.3.2.
                                3.3.3 Локализация электрон и протонтранспортных мембранах 

Белковые комплексы, участвующие в фотохимических реакциях фотосинтеза, в мембранах хлоропластов распределены неравномерно. Наибольшие различия наблюдаются между теми мембранами, которые плотно состыкованы друг с другом в гранах и теми участками мембран, которые контактируют со стромой (закругленные участки тилакоидов гран и мембраны тилакоидов стромы).
Светособирающий комплекс и пигментбелковый комплекс ФС II находятся в основном в мембранах, плотно контактирующих друг с другом, причем ССК играет особую роль в адгезии тилакоидных мембран (рис. 3.12). Показано, что у мутанта хламидомонады, лишенного белка, с которым связан хлорофилл Ь, граны не образуются. ФС I со своим светособирающим комплексом преимущественно, а АТРазный комплекс (CFi + CF0), как правило, находятся на несостыкованных участках мембран. Комплекс цитохромов b6 — f равномерно распределен как в состыкованных, так и в несостыкованных мембранах. Такое распределение белковых комплексов, участвующих в световой фазе фотосинтеза, ставит вопрос о способе их взаимодействия. Показано, что это взаимодействие осуществляется с помощью легкоподвижного липофильного пластохинона PQ в липидной фазе и благодаря перемещению водорастворимого пластоцианина вдоль внутренних поверхностей ламелл и водорастворимого ферредоксина вдоль их наружных поверхностей.
К латеральным перемещениям вдоль мембраны способны и сами белковые комплексы. На это передвижение влияет величина их электрического заряда. Например, восстановление пластохинона PQ фотосистемой II приводит к активации киназы и фосфорилированию ССКа_ь. Фосфорилирование ССК увеличивает его отрицательный заряд, что способствует перемещению ССК в стромальную область мембраны и возрастанию миграции поглощенной энергии света к ФС I. Возросшая фотохимическая активность ФС I усиливает окисление PQ, что, в свою очередь, приводит к инактивации киназы, фосфатаза же дефосфорилирует ССК. Таким образом, обратимое фосфорилирование ССК представляет собой петлю обратной связи в системе взаимной регуляции
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Рис 3.12 Распределение в тилакоидных мембранах компонентов, участвующих в световой фазе фотосинтеза: Р — редуктаза
активности ФС I и ФС П. Механизм такой регуляции включает латеральный транспорт белковых комплексов в мембранах хлоропластов.
                                    3.4 Путь углерода в фотосинтезе (темновая фаза фотосинтеза) 

В результате фотохимических реакций в хлоропластах создается необходимый уровень АТР и NADPH. Эти конечные продукты световой фазы фотосинтеза стоят на входе в темновую фазу, где СО2 восстанавливается до углевода:
О2
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Однако сами по себе АТР и NADPH не в состоянии восстановить СО2. Очевидно, и темновая фаза фотосинтеза — сложный процесс, включающий большое количество реакций. Кроме того, существуют различные пути восстановления СО2. В настоящее время известны так называемые С3-путь и С4-путь фиксации СО2, фотосинтез по типу толстянковых (САМ-метаболизм) и фотодыхание. Рассмотрим каждый из этих путей в отдельности.
                                             3.4.1 С3- путь фотосинтеза (цикл Кальвина)

Этот способ ассимиляции СО2, присущий всем растениям, в 1946—1956 гг. был расшифрован американским биохимиком М. Кальвином и его сотрудниками. Прежде всего была поставлена задача обнаружить первичный продукт фотосинтеза и выяснить, какое соединение служит акцептором СО2.
Для решения первого вопроса были использованы одноклеточные зеленые водоросли (хлорелла и др.) и меченый 14СО2. Фотосинтезирующие водоросли помещали в среду, содержащую 14СО2, на разные промежутки времени, затем клетки быстро фиксировали, экстрагировали из них спирторастворимые вещества и определяли содержание 14С в различных соединениях после их разделения с помощью хроматографии.
Оказалось, что после экспозиции в течение 1 мин 14С включался в С3 —С7-сахара и фосфосахара, в органические кислоты (яблочную, щавелевоуксусную, ФЕП), в аминокислоты (аланин, аспарагиновую кислоту). Если же время экспозиции было сокращено до 0,1—2 с, то большая часть метки обнаруживалась в фосфоглицериновой кислоте, в ее карбоксильной группе:
Следовательно, 3-фосфоглицериновая кислота (ФГК) является первичным продуктом фотосинтеза.
Второй вопрос — природа первичного акцептора СО2. Сначала предположили, что таким акцептором является какое-либо двухуглеродное соединение. Однако введение в инк бационную среду винилфосфата, фосфогликольальдегида и других веществ с С2 не приводило к увеличению содержания радиоактивной метки из СО2 в ФГК. Тогда схему опыта видоизменили следующим образом. Водоросли экспонировали на свету при высокой (1 %-ной) концентрации СО2, затем резко снижали его концентрацию до 0,003%. Расчет был нато, что в условиях дефицита СО2 быстро накопится именно то соединение, которое служит акцептором СО2. С помощью двумерной хроматографии удалось установить, что при отсутствии возможности карбоксилирования в клетках кратко временно возрастает концентрация рибулозо-1,5-дифосфата (рибулозо-1,5-бисфосфата). Отсюда возникло предположение, что первичная фиксация СО2 происходит следующим образом: С5 + СО2
С6
 2С3. Для проверки этой гипотезы в бескле точный экстракт из листьев шпината или клеток хлореллы вносили меченный по 32Р рибулозо-1,5-дифосфат. На свету в экстракте появлялась радиоактивная ФГК.
На основании полученных данных процесс первичной фиксации СО2 можно записать следующим образом:
Эта реакция катализируется рибулозодифосфаткарбоксилазой (рибулозобисфосфаткарбоксилазой; другие названия — белок фракции I, карбоксидисмутаза). Максимум активности фермент имеет при рН 7,8 — 8,0 и нуждается в присутствии ионов Mg2 + . Дальнейшая работа в лаборатории Кальвина и в других лабораториях привела к расшифровке всех последующих реакций С3-пути фотосинтеза, который получил название цикла Кальвина (рис. 3.13). Этот цикл, весьма напоминающий обращенный пентозофосфатный путь дыхания (см. 4.2.5), состоит из трех этапов: карбоксилирования, восстановления и регенерации.
1. Карбоксилирование. Молекулы рибулозо-5-фосфата фосфорилируются с участием АТР и   фосфорибулозокиназы, в результате чего образуются молекулы рибулозо 1,5-дифосфата, к которым в свою  очередь присоединяется СО 2 с помощью рибулозодифосфаткарбоксилазы. Полученный продукт расщепляется на две триозы: 2 молекулы 3-фосфоглицериновой кислоты (3-ФГК).
2. Фаза восстановления. 3-ФГК восстанавливается до  3-фосфоглицеринового  альдегида (3-ФГА) в два  этапа. Сначала происходит фосфорилирование 3-ФГК при участии АТР  и  фосфоглицераткиназы  до   1,3-дифосфоглицериновой кислоты,   а   затем   восстановление   1,3-ФГК   с   помощью NADPH и дегидрогеназы фосфоглицеринового альдегида.

3. Фаза регенерации первичного акцептора диоксида углерода и синтеза конечного продукта фотосинтеза. В резуль тате описанных выше реакций при фиксации трех молекул СО2 и образовании шести молекул восстановленных 3-фосфотриоз пять из них используются затем для регенерации рибулозо 5-фосфата, а один — для синтеза глюкозы. 3-ФГА под дейс вием триозофосфатизомеразы изомеризуется в фосфодиокси ацетон. При участии альдолазы 3-ФГА и фосфодиоксиацетон конденсируются с образованием фруктозо-1,6-дифосфата, у которого  отщепляется  один фосфат с помощью  фруктозо-1,6-дифосфатазы. В дальнейших реакциях, связанных с регенерцией первичного акцептора СО2, последовательно принимают участие транскетолаза и альдолаза. Транскетолаза каталзирует перенос содержащего два углерода гликолевого альдгида от кетозы на альдозу:
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Альдолаза затем осуществляет перенос трехуглеродного остатка фосфодиоксиацетона на альдозу, в данном случае на эритрозо-4-фосфат, в результате чего синтезируется седо-гептулозо-1,7-дифосфат. Последний дефосфорилируется и под действием транскетолазы из него и 3-ФГА образуются ксилулозо-5-фосфат и рибозо-5-фосфат. Две молекулы ксилуло-зо-5-фосфата при участии рибулозофосфатэпимеразы и одна молекула рибозо-5-фосфата с участием рибозофосфатизомеразы превращаются в три молекулы рибулозо-5-фосфата, с которого начинается новый цикл фиксации СО2.
Из оставшейся неиспользованной 6-й молекулы 3-ФГА под действием альдолазы синтезируется (при повторении цикла) молекула фруктозо-1,6-дифосфата, из которой могут образовываться глюкоза, сахароза или крахмал:
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3.4.2
C4-путь фотосинтеза' (цикл Хетча и Слэка)
Таким образом, для синтеза одной молекулы глюкозы в цикле Кальвина необходимы 12 NADPH и 18 АТР (рис. 3.13), которые поставляются в результате фотохимических реакций фотосинтеза.
В работах Л. А. Незговоровой (1956—1957 гг.), было установлено, что при коротких экспозициях листьев кукурузы на свету 14С из 14СО2 обнаруживается в аспарагиновой кислоте. В дальнейших исследованиях как советских, так и зарубежных специалистов эти представления были развиты, что привело к открытию С-пути углерода в фотосинтезе. Так, в 1960 г. Ю. С. Карпилов, а в 1963 г. И. А. Тар-чевский и Ю. С. Карпилов представили данные о раннем образовании яблочной кислоты в листьях кукурузы. Г. П. Корчак и др. (Kortschak et al., 1965) впервые показали, что дикар-боновые кислоты (яблочная и аспарагиновая) являются первичными продуктами фиксации СО2 у сахарного тростника. Затем эти соединения через 3-ФГК и гексозофосфаты превращаются в сахара. Как новый тип фиксации СО2, принципиально отличающийся от цикла Кальвина, этот цикл впервые описали австралийские ученые М. Д. Хетч и К. Р. Слэк (1966). К группе растений с С4-путем фотосинтеза относятся сахарный тростник, кукуруза, сорго и др. Листья этих растений содержат два разных типа хлоро-пластов: хлоропласты обычного вида — в клетках мезофилла и
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Рис. 3.14
С4-путь фотосинтеза (цикл Хэтча и Слека):
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КС — клеточная стенка
большое количество крупных хлоропластов, часто не имеющих гран,— в клетках, окружающих проводящие пучки (обкладка). СО2, диффундирующий в лист через устьица, попадает в цитоплазму клеток мезофилла, где при участии ФЕП-карбокси-лазы вступает в реакцию с ФЕП, образуя щавелево-уксусную кислоту (оксалоацетат). Затем уже в хлоропластах оксалоацетат восстанавливается до яблочной кислоты (малата) за счет NADPH, образующего в ходе световой фазы фотосинтеза (рис. 3.14). Щавелевоуксусная кислота в присутствии NH4 может превращаться также в аспартат. Затем малат (или аспартат) переносится в хлоропласты клетки обкладки сосудистого пучка, где он декарбоксилируется малик-энзимом (малатдегидрогеназой декарбоксилирующей) до пирувата и СО2.
Как уже отмечалось, в хлоропластах обкладки отсутствуют граны, а следовательно, слабо представлена ФС II, необходимая для нециклического транспорта электронов, однако в них в изобилии накапливается крахмал. Объясняется это тем, что в хлоропластах обкладки используется поставляемый малик-энзимом NADPH, а также тот СО2, который образовался при окислительном декарбоксилировании малата (или аспартата). В этих хлоропластах в процессе циклического фото-фосфорилирования синтезируется большое количество АТР и фиксация СО2 осуществляется по типу цикла Кальвина. У некоторых растений с С4-путем фотосинтеза (амарант, лебеда) яблочная кислота декарбоксилируется в митохондриях клеток обкладки с восстановлением NAD.
Возникающий при расщеплении малата в хлоропластах клеток обкладки пируват перемещается назад в хлоропласты клеток мезофилла (рис. 3.14), где может снова превращаться в первичный акцептор СО2 — ФЕП. Такая компартментация процессов позволяет растениям с С4-путем осуществлять фотосинтез даже при закрытых устьицах, так как хлоропласты клеток обкладки используют малат (аспартат), образовавшийся ранее, как донор СО2. С4-растения могут также использовать СО2, возникающий при фотодыхании (см. дальше). Закрывание устьичных отверстий в наиболее жаркое время дня сокращает потери воды за счет испарения (транспирации). Не   удивительно поэтому, что к С4-растениям относятся
Метаболизм органических  кислот по типу     НОЧЬ толстянковых
СО2
[image: image64.jpg]Yerumua

orkphITH
Kreria
Xnopomacr
Yeruuua
SAKpBITH
Knerea
TEHB

Xnopomnacr




Рис. 3.15
Метаболизм органических кислот по типу толстянковых

многие виды засушливой тропической зоны. Растения с С4-путем фотосинтеза, как правило, устойчивы к засолению. Эффективность использования воды, т. е. отношение массы ассимилированного СО2 к массе воды, израсходованной при транспирации, у С4-растений зачастую вдвое выше, чем у С3-растений. Таким образом, С4-растения имеют преимущества перед С3-растениями в засушливых местах обитания благодаря высокой интенсивности фотосинтеза даже при закрытых устьицах. Фиксация СО2 с участием ФЕП и образование малата (аспартата) служит как бы насосом для поставки СО2 в хлоропласты обкладки, функционирующие по С3-пути.
3.4.3
Фотосинтез
по типу толстянковых (суккулентов)
Суккуленты (роды Crassula, Bryophyllum и др.) также приспособились осуществлять фотосинтез в условиях резко засушливого климата. Для них характерен суточный цикл метаболизма С4-кислот с образованием яблочной кислоты ночью. В соответствии с английским выражением crassulacean acid metabolism (CAM) этот тип фотосинтеза часто сокращенно называют С AM-метаболизм. Устьица этих растений днем обычно закрыты, что предотвращает потерю воды, и открываются ночью. СО2 поступает в листья, где при участии содержащейся в цитоплазме ФЕП-карбоксилазы взаимодействует с фосфоенолпируватом, образуя оксалоацетат. Источником ФЕП служит крахмал. То же самое происходит и с СО2, который освобождается в клетках в процессе дыхания. Образовавшийся оксалоацетат восстанавливается под действием NADH-зависимой малатдегидрогеназы до яблочной кислоты, которая накапливается в вакуолях клеток листа (рис. 3.15). Это приводит к закислению клеточного сока в ночное время. Как и у С4-растений, оксалоацетат может быть источником аспартата, однако этот путь здесь менее выражен.
Днем в условиях  высокой температуры, когда устьица закрыты, малат транспортируется из вакуолей в цитоплазму и там декарбоксилируется при участии малатдегидрогеназы декарбоксилирующей (малик-энзима) с образованием СО2 и пирувата. СО2 поступает в хлоропласты и включается в них в цикл Кальвина, участвуя в синтезе Сахаров.
Таким образом, у растений с фотосинтезом по типу толстянковых много общего с С4-путем фотосинтеза. Однако при САМ-метаболизме фиксация СО2 с образованием малата (ночью) и декарбоксилирование малата с высвобождением СО2 и пирувата (днем) разделены во времени. У С4-растений эти же реакции разграничены в пространстве: первая протекает в хлоропластах мезофилла, вторая — в клетках обкладки. При достаточном количестве воды ряд растений с метаболизмом по типу толстянковых могут вести себя как С3-растения. В свою очередь некоторые растения с С3-путем фотосинтеза при недостатке воды проявляют черты САМ-ме-таболизма.
3.4.4 Фотодыхание и метаболизм гликолевой кислоты

В растительных клетках, содержащих хлоропласты, помимо С3- и С4-путей фотосинтеза, осуществляется также фотодыхание, т. е. активируемый светом процесс высвобождения СО2 и поглощения О2, который значительно отличается от «темнового» дыхания митохондрий. Так как при этом первичным продуктом является гликолевая кислота, то этот путь получил название гликолатного. У некоторых С3-растений с малой эффективностью фотосинтеза интенсивность фотодыхания может достигать 50% от интенсивности фотосинтеза.
Фотодыхание у С3-растений обычно усиливается при низком содержании СО2 и высоких концентрациях О2. В этих условиях РДФ-карбоксилаза в хлоропластах может функционировать как оксигеназа, катализируя окислительное расщепление рибулозо-1,5-дифосфата на 3-ФГК и 2-фосфогликолевую кислоту, которая затем дефосфорилируется в гликолевую кислоту (рис. 3.16). Молекулы СО2 и О2 конкурируют между собой в каталитическом центре РДФ-карбоксилазы: при относитель​но высоких концентрациях СО2 и низких О2 преобладает карбоксилирование, тогда как высокие концентрации О2 и низкое содержание СО2 благоприятствуют окислению, а следовательно, и образованию фосфогликолевой кислоты. В том же направлении действует и повышение температуры.
Фотодыхание осуществляется в результате взаимодействия трех органелл — хлоропластов, пероксисом и митохондрий (рис. 3.16). Гликолат из хлоропласта поступает в пероксисому и там окисляется гликолатоксидазой до глиоксилата. Возникающая перекись водорода устраняется каталазой перокси-сомы. Глиоксилат аминируется, превращаясь в глицин, причем в качестве донора аминогруппы функционирует глутамат.
Глицин транспортируется в митохондрию. Здесь из двух молекул глицина образуется серии и освобождается СО2. Теперь цикл замыкается: серии может снова поступать в пероксисому и там передать свою аминогруппу на пируват. При этом из пирувата возникает аланин, из серина — гидрокси-пируват,  который  сразу  после  этого  восстанавливается  в 4   В. В. Полевой
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Рис 3.16 Фотодыхание и метаболизмгликолевой кислоты
глицерат. Затем глицерат может снова попасть в хлоропласты и благодаря фосфорилированию включиться в цикл Кальвина.
Последовательность реакций фотодыхания не обязательно образует цикл. Гликолатный путь С3-растений может завершиться в митохондриях. Конечными продуктами в этом случае являются серии и СО2. Освобождение СО2 объясняет, почему нетто-фотосинтез (чистая продуктивность) при интенсивном фотодыхании снижается (рис. 3.16).
У С4-растений СО2, выделяющийся в результате фотодыхания, перехватывается в клетках мезофилла, где из ФЕП и СО2 образуются оксалоацетат и малат. Затем малат  «отдает» свой СО2 хлоропластам обкладки, где функционирует цикл Кальвина. В связи с этим становится понятным высокий нетто-фотосинтез С4-растений.
Однако для чего же тогда нужно фотодыхание? Необходимо вспомнить, что гликолатный путь приводит к синтезу глицина и серина, в пероксисомах происходит восстановление NADP+; имеются косвенные данные о том, что в процессе образования серина может генерироваться и АТР. Показано, что С3-растения, помещенные в атмосферу с низким парциальным давлением О2 и высокой концентрацией СО2, ведут себя подобно С4-растениям, т. е. имеют низкий уровень фотодыхания.
Из всего сказанного можно сделать вывод, что термин фотодыхание имеет лишь формальный смысл: О2 потребляется, СО2 выделяется, однако в функциональном плане к дыханию этот процесс прямого отношения не имеет.
3.5 Эндогенные механизмы регуляции
фотосинтеза
3.5.1 Регуляция
фотосинтезана уровне листа
Регуляция фотосинтеза осуществляется на уровне фотохимически активных мембран, хлоропластов, клеток, тканей, органов и целого организма. Все системы регуляции принимают участие в этом процессе.
Лист как орган фотосинтеза. Основные функции листа зеленого растения — фотосинтез (воздушное питание), транспирация (регулируемое испарение воды) и синтез ряда органических веществ, в том числе некоторых фитогормонов (ауксина, гиббереллинов, абсцизовой кислоты).
Лист, как правило, имеет плоскую форму и дорсовентральное строение. Пластинчатая форма листа обеспечивает наибольшую поверхность на единицу объема ткани, что создает наилучшие условия для воздушного питания.
Важнейшая ткань листа — мезофилл, где осуществляется фотосинтез (рис. 3.17). Покрывающий лист эпидермис, клетки которого, за исключением замыкающих клеток устьиц, не содержат хлоропластов, защищает ткани листа, регулирует газообмен и транспирацию. Система разветвленных проводящих пучков необходима для снабжения тканей листа водой, минеральными и некоторыми органическими веществами и для оттока ассимилятов в другие части растения. Мезофилл обычно дифференцирован на две ткани — палисадную (столбчатую), расположенную под верхним эпидермисом, и губчатую, находящуюся в нижней стороне листа. В палисадном мезофилле клетки вытянуты перпендикулярно поверхности листа и расположены в один или несколько слоев. Клетки губчатого мезофилла связаны друг с другом более рыхло из-за больших межклетников. У большинства растений устьица находятся на нижней стороне листа, обширные межклетники губчатой паренхимы обеспечивают газообмен. Благодаря развитой системе межклетников мезофилл обладает громадной поверхностью, во много раз превышающей наружную поверхность листа.
Палисадная ткань, обращенная к свету, содержит большую часть всех хлоропластов листа и выполняет основную работу по ассимиляции СО2. Число слоев клеток мезофилла в листе в большой степени зависит от интенсивности освещения.
Схема клеточного строения листа
 двудольных
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Листья, выросшие на ярком свету, имеют, как правило, более развитый столбчатый мезофилл. У растений засушливых ареалов — ксерофитов — палисадная паренхима часто расположена по обеим сторонам листа, а губчатая сильно редуцирована или совсем отсутствует.
Рассмотрим теперь последовательность процессов, которые происходят в клетках и тканях зеленого листа при переходе от темноты к свету.
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. Фотоиндуцируемое сокращение хлоропластов объясняется возникновением трансмембранных протонных градиентов и изменением электрического потенциала мембран хлоропластов. Определенная степень сжатия хлоропласта необходима для эффективной работы электронтранспортной цепи и для ее сопряжения с образованием АТР. Транспорт протонов внутрь тилакоидов приводит к подкислению их внутренней полости до рН 5,0 — 5,5 и одновременному подщелачиванию стромы хлоропласта от рН 7,0 в темноте и до рН 8,0 на свету. Вход ионов Н+ в тилакоиды сопровождается выходом из них в строму ионов Mg2 + .
Появление NADPH, ATP, O2, Mg2+ и изменение рН оказывают прямое и опосредованное влияние на реакции фотосинтетического усвоения СО2 в строме. Экспериментально показано, что фиксация СО2 изолированными хЛоропластами практически не обнаруживается при рН ниже 7,2, но достигает максимальных значений при рН 8,0. Причина этого заключается в изменении активности ряда ферментов, имеющих оптимум рН в слабощелочной среде: рибулозофосфаткиназы (рН 7,9), дегидрогеназы фосфоглицеринового альдегида (рН 7,8), рибулозо-1,5-дифосфаткарбоксилазы (рН от 7,5 до 8,0), фруктозо-
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Рис. 3.18
Схема регуляции восстановительного и окислительного пенто-зофосфатных циклов на уровне ферментов (по М. Шампиньи):
1 —   РДФ-карбоксилаза,—   дегидрогеназа-1,3- ФГК, 3  —  фруктозо-1,6- дифосфатфосфатаза, 4 — седогептулозо-1,7-дифос-атфосфатаза, 5 — рибу-лозо-5-фосфаткиназа
дифосфатазы (рН 7,5 — 8,5). Повышение рН стромы при освеще​нии хлоропласта приводит к значительному связыванию СО2 в виде Н2СО3 и накоплению НСО^, из которого СО2 освобождается с помощью карбоангидразы перед карбоксили-рованием рибулозо-1,5-дифосфата.
АТР участвует в фосфорилировании рибулозо-5-фосфата и ФГК, а также в реакциях, связанных с синтезом сахарозы и крахмала. NADPH необходим для восстановления ФГК до ФГА и для образования малата из щавелевоуксусной кислоты. Mg2+ нужен для функциональной активности РДФ-карбокси-лазы, он также принимает участие в синтезе хлорофилла и белков.
Процесс фиксации СО2 регулируется прежде всего светом (рис. 3.18), активирующим ряд ферментов цикла Кальвина: РДФ-карбоксилазу, дегидрогеназу 1,3-дифосфоглицериновой кислоты, фруктозо-1,6-дифосфатфосфатазу, седогептулозо-1,7-дифосфатфосфатазу и рибулозо-5-фосфаткиназу. Наиболее многообразна регуляция функционирования ключевого фермента цикла Кальвина — РДФ-карбоксилазы. Помимо света, фермент активируется фруктозо-6-фосфатом, а ингибируется 6-фосфоглюконатом и фруктозо-1,6-дифосфатом. 6-Фосфоглюко-нат подавляет также активность завершающего цикл фер​мента — рибулозо-5-фосфаткиназы. Наконец, продукт цикла фиксации СО2 — 3-фосфоглицериновая кислота — положительно влияет на синтез крахмала. Повышение концентрации О2 в строме может привести к снижению интенсивности фиксации СО2 за счет усиления фотодыхания.
Функциональные изменения в клетках мезофилла. Хлоро-пласты большинства растений способны перемещаться в клетке в зависимости  от  интенсивности  и  направления  осве-
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Рис. 3.19
Светозависимая биоэлектрическая реакция листьев растений (И. А. Рыбин, 1977):
1 — электропозитивная волна тканевого потенциала, развивающаяся при освещении (ТС-реак-ция), 2 — электронегативная волна, возникающая после выключения света (СТ-реакция)
щения. 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 (см. рис. 13.1).
Освещенный участок листа временно приобретает электроположительный заряд, что можно обнаружить, используя внеклеточные электроды (рис. 3.19). Эта электропозитивная волна тканевого потенциала объясняется гиперполяризацией мембранного потенциала клеток мезофилла и связана с про​цессом фотосинтеза. У альбиносных тканей светозависимая биоэлектрическая реакция отсутствует. Имеются основания считать, что позитивация тканевого потенциала (гиперполяриза​ция МП) есть результат активации Н +-насоса в плазмалемме клеток мезофилла. Активный транспорт ионов Н+ из цитоплазмы в клеточную стенку лежит в основе механизма поглощения веществ (см. рис. 6.8), необходимых клеткам в период высокой функциональной активности.
Мощное воздействие на клетку, определяющее ее метаболизм, оказывают образующиеся в хлоропластах ATP, NADPH и ассимиляты. При освещении отношение ATP/ADP в хлоропластах резко возрастает, и вследствие быстрого обмена энергетическими эквивалентами почти тотчас же может воспроизводиться в цитоплазме, а через нее и вмитохондриях. Так как оболочка хлоропласта лишь в слабой степени проницаема для АТР, перенос в цитоплазму высокоэнергетической фосфатной связи АТР осуществляется с помощью челночного механизма в результате реакции восстановления-окисления между ФГК и ФДА, так как скорость выхода триозофосфатов через мембраны оболочки хлоропласта
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Рис. 3.20
Способы выноса из хлоропластов энергетических (АТР), восстановительных (NADH) NA эквивалентови ассимилятов
приближается к скорости свободной диффузии. Одновременно это приводит к транспорту восстановительных эквивалентов (NADH) (рис. 3.20).
Переносчиком высокого восстановительного потенциала NADPH может служить система ЩУК-малат, каждый компонент которой легко проходит через мембраны, совершая циклические перемещения между хлоропластом и цитоплазмой. В пользу этой гипотезы говорит то, что в хлоропластах находятся NAD + - и NADP +-зависимые малатдегидрогеназы (рис. 3.20).
Появление АТР и восстановительных эквивалентов в цитоплазме приводит к активации на свету таких энергопотребляющих процессов, как синтез жирных кислот, восстановление нитратов и сульфатов. Общеклеточные нужды могут даже «отзывать» АТР с пути восстановления СО2, конкурируя с реакциями цикла Кальвина.
Уже в первые секунды фотосинтеза происходит выход ассимилятов в цитоплазму. После кратковременного фото​синтеза с 14СО2 в цитоплазме прежде всего появляются меченые фосфотриозы — ФГК и ФДА, а затем [14С] фруктозо-1,6-дифосфат. На изолированных хлоропластах показано, что оболочка хлоропласта практически непроницаема для сахарозы. По-видимому, основным местом синтеза сахарозы в клетке является не хлоропласт, а цитоплазма. На это указывает также присутствие основного сахарозосинтезирующего фермента сахарозофосфатсинтетазы и UDP-глюкозопирофосфори-лазы преимущественно в цитоплазме.
Выход предшественников углеводов из хлоропластов в цитоплазму совершается в виде ФГК, ФГА и ФДА (рис. 3.20). Дальнейшие превращения, ведущие к синтезу гексозофосфатов и сахарозы, происходят уже в цитоплазме. Аналогичным превращениям могут подвергаться триозофосфаты и в хлоропластах, вследствие чего при достаточно интенсивном фотосинтезе в хлоропластах накапливается крахмал, служащий резервом углеводов, предназначенных для экспорта в цитоплаз-
му во вторую очередь. Отложения крахмала часто бывают очень значительными (до 90% от объема хлоропласта).
Выходящие из хлоропластов ассимиляты могут использоваться в самой фотосинтезирующей клетке двумя путями: 1) в окислительно-восстановительных процессах, что обычно заканчивается освобождением СО2, 2) для увеличения массы клетки в процессе ее роста и отложения запасных и вторичных веществ. Большая часть ассимилятов транспортируется из фотосинтезирующих клеток листа в другие органы и ткани.
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 СО2: ширина устьичных щелей увеличивается при снижении содержания СО2 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. Более подробно этот процесс описан в разделе 13.6.1.
Увеличение степени открывания устьиц приводит к усилению транспирации и, следовательно, к более интенсивному поступлению воды и веществ по ксилеме из корней в листья, что необходимо для нормальной функциональной активности клеток мезофилла.
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). Однако у многих видов растений между клетками мезофилла и флоэмы плазмодесмы развиты крайне слабо или совсем отсутствуют. В апопласте листовой пластинки может находиться около 1/5 Сахаров, содержащихся в листе, и значительная доля свободных аминокислот. Клетки листовой паренхимы сравнительно легко выделяют ассимиляты в наружную среду и относительно слабо их поглощают. Клетки флоэмных окончаний, напротив, способны усиленно поглощать из внешних растворов сахара и аминокислоты против концентрационного градиента с помощью энергозависимых переносчиков. Есть основание считать, что, выходя из паренхимных клеток листа в клеточные стенки, сахароза расщепляется находящейся там инвертазой на гексозы (фруктозу и глюкозу), которые в проводящих пучках вновь образуют сахарозу.
 3.5.2
Регуляция процессов
Фотосинтеза  в целой
 растении

Флоэмные окончания выполняют в листе роль коллекторов, аккумулирующих ассимиляты против градиента концентрации. Ведущая роль в загрузке проводящих элементов ассимилятами принадлежит сопровождающим и паренхимным клеткам флоэмы, а у некоторых видов растений и более специализированным передаточным клеткам. Есть данные о том, что клетки флоэмных окончаний поглощают сахара с участием ионов Н+, которые выкачиваются из клеток благодаря работе энергозависимого Н +-насоса (см. рис. 8.1).
При перегрузке тканей листа ассимилятами интенсивность фотосинтеза снижается. Переполнение крахмалом пластид вызывает обратимые, а позднее и необратимые изменения структуры хлоропластов, что значительно ослабляет фотосинтез. Отрицательное действие избытка крахмала на фотосинтез в пластидах может быть объяснено: 1) механическим воздействием на тилакоиды, 2) ухудшением светового режима в хлоропласте, 3) сорбцией ферментов на зернах крахмала, 4) сорбцией ионов, особенно Mg2+, необходимых для поддержания высокой активности ферментов, 5) ухудшением диффузии СО2.
Листья большинства растений способны медленно поворачиваться к свету таким образом, чтобы обеспечить наилучшие условия для фотосинтеза. Так возникает «листовая мозаика». Это происходит за счет роста растяжением клеток в черешке или работы тургорных механизмов в листовых сочленениях (см. 13.5.2; 13.5.3).
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. Донор асси-милятов (фотосинтез) и их акцептор (процессы роста и отложения веществ в запас) представляют собой взаимосвязанную систему. Если внешние условия не лимитируют фотосинтез, то ведущая роль в его детерминации принадлежит именно эпигенетическим процессам (появлению и развитию новых органов). Это положение может быть проиллюстрировано многочисленными фактами. Так, удаление молодых початков у кукурузы, плодов у томатов, баклажанов или яблони вызывает значительное и устойчивое снижение фотосинтетической активности листьев. Удаление части листьев растения при сохранении прежней активности аттрагирующих центров обычно сопровождается увеличением фотосинтетической активности оставшихся листьев.
Механизм этих взаимоотношений основан на явлении метаболической репрессии фотосинтеза. Чем мощнее центры, ат-трагирующие 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). Участие фитогормонов в процессах фотосинтеза можно представить в виде следующей схемы, предложенной А. Т. Мокроносовым (1983):
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3.6
Экология фотосинтеза
Согласно этой схеме, фитогормоны образуются в разных частях растений, в том числе в хлоропластах, и действуют на процессы фотосинтеза как дистанционно, так и непосредственно на уровне хлоропластов. Дистанционное действие осуществляется благодаря регулирующему влиянию фитогормонов на процессы роста и развития (эпигенез), на отложение веществ в запас, на транспорт ассимилятов, т. е. на формирование и активность аттрагирующих центров. С другой стороны фитогормоны оказывают прямое действие на функциональную активность хлоропластов через изменение состоя​ния мембран, активность ферментов, генерацию трансмем​бранного потенциала. Доказана также роль фитогормонов, в частности цитокинина, в биогенезе хлоропластов, синтезе хлорофилла и ферментов цикла Кальвина.
Ряд фитогормонов (индолилуксусная кислота, гиббереллины, абсцизовая кислота), а также некоторые физиологически активные фенолы образуются в тканях листа. Цитокинин же, от которого во многом зависит формирование листа и его структур, поступает из других частей растения, прежде всего из корня. Такая система создает взаимозависимость всех органов, обеспечивая регуляцию функциональной активности в целом растении.
Под экологией фотосинтеза понимают зависимость продуктивности фотосинтеза от факторов внешней среды: интенсивности и качества света, концентрации СО2, температуры, водного режима тканей листа, минерального питания и др. Влияние этих факторов и адаптация к ним растений очень существенны для растениеводства.
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Рис. 3.21
Энергетический баланс листа растения.
В процентах указаны траты поглощенной листом световой энергии на различные виды работ
3.6.1
Зависимость фотосинтеза
от факторов внешней среды
.
Интенсивность и спектральный состав света. В среднем листья поглощают 80 — 85% энергии фотосинтетически активных лучей солнечного спектра (400 — 700 нм) и 25 % энергии инфракрасных лучей, что составляет около 55% от энергии общей радиации. На фотосинтез расходуется 1,5 — 2% поглощенной энергии (фотосинтетически активная радиация — ФАР) (рис. 3.21).
Зависимость скорости фотосинтеза от интенсивности света имеет форму логарифмической кривой (рис. 3.22). Прямая зависимость скорости процесса от притока энергии наблюдается только при низких интенсивностях света. Фотосинтез начинается при очень слабом освещении. Впервые это было показано А. С. Фаминцыным в 1880 г. на установке с искусственным освещением. Света керосиновой лампы оказалось достаточно для начала фотосинтеза и образования крахмала в растительных клетках. У многих светолюбивых растений максимальная (100%) интенсивность фотосинтеза наблюдается при освещенности, достигающей половины от полной солнечной, которая, таким образом, является насыщающей. Дальнейшее возрастание освещенности не увеличивает фотосинтез и затем снижает его.
Анализ световых кривых фотосинтеза позволяет получить информацию о характере работы фотохимических систем и ферментативного аппарата. Угол наклона кривой характеризует скорость фотохимических реакций и содержание хлорофилла: чем он больше, тем активнее используется световая энергия. Обычно больше он у теневыносливых растений, обитающих под пологом леса, и у глубоководных водорослей. У этих растений, приспособленных к условиям слабого освещения, хорошо развитый пигментный аппарат позволяет активнее использовать низкие интенсивности света.
Активность фотосинтеза в области насыщающей интенсивности света характеризует мощность систем поглощения и восстановления СО2 и определяется концентрацией СО2. Чем выше кривая в области насыщения интенсивности света, тем мощнее аппарат поглощения и восстановления СО2. У светолюбивых растений насыщение достигается при значительно
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Рис. 3.22
Зависимость скорости фотосинтеза от интенсивности света у кукурузы большей освещенности, чем у теневыносливых. Например, у теневыносливого печеночного мха маршанции световое насыщение фотосинтеза достигается при 1000 лк, у светолюбивых древесных растений — при 10 — 40 тыс. лк, а у некоторых высокогорных растений Памира (где освещенность достигает максимальных на Земле значений порядка 180 тыс. лк) — при 60 тыс. лк и выше. Светолюбивы большинство сельскохозяйственных и древесных растений, а также водоросли мелководий.
У растений, осуществляющих С3-путь фотосинтеза, насыщение происходит при более низкой интенсивности света, чем у растений с С4-путем превращения углерода, высокая фотосинтезирующая активность которых проявляется только при высоком уровне освещенности.
В области светового насыщения интенсивность фотосинтеза значительно выше интенсивности дыхания. При снижении освещенности до определенной величины интенсивности фотосинтеза и дыхания уравниваются. Уровень освещения, при котором поглощение СО2 в процессе фотосинтеза уравновешивается выделением СО2 в процессе дыхания, называется световым компенсационным пунктом. Его величину определяют при 0,03% СО2 и температуре 20 °С. Значение светового компенсационного пункта неодинаково не только у теневыносливых (составляет примерно 1 % от полного света) и светолюбивых растений (около 3 — 5% от полного солнечного света), но и у листьев разных ярусов одного и того же растения, оно зависит также от концентрации СО2 в воздухе. Чрезмерно высокое освещение резко нарушает процесс биосинтеза пигментов, фотосинтетические реакции и ростовые процессы, что в итоге снижает общую продуктивность растений.
Существенно, что даже кратковременное изменение условий освещенности влияет на интенсивность фотосинтеза. Это важ-
Рис. 3.23
Взаимовлияние интенсивности света и температуры на скорость фотосинтеза
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ное адаптационное свойство позволяет растениям в фитоценозах полнее использовать свет. Фотосинтетический аппарат «настраивается» на периодические сдвиги освещенности при ветре, на частоту мелькания бликов в доли секунды.
На ход световых кривых фотосинтеза влияют изменения других факторов внешней среды. Например, при низких температурах (12 °С) повышение интенсивности света становится малоэффективным (рис. 3.23). Температурный оптимум у растений с С3-типом фотосинтеза лежит в пределах 25 — 35 °С. Повышение концентрации СО2 с увеличением освещенности приводит к возрастанию скорости фотосинтеза (рис. 3.24).
Помимо интенсивности для процесса фотосинтеза важен и качественный состав света. Скорость фотосинтеза в разных участках спектра, выравненных по количеству энергии, не одна и та же. Наиболее высока интенсивность фотосинтеза в красных лучах.
Почему именно красные лучи наиболее эффективны для фотосинтеза? Во-первых, потому, что энергия 1 кванта красного света (176 кДж/моль = 42 ккал/моль) вполне достаточна для перехода молекулы хлорофилла на первый синглетный уровень возбуждения S (см. рис. 3.4). Затем эта энергия целиком может быть использована на фотохимические реакции. Энергия же 1 кванта синего света выше (293 кДж/моль =70 ккал/моль). Поглотив квант синего света, молекула хлорофилла переходит на более высокий уровень синглетного возбуждения 51, и эта излишняя энергия превращается в теплоту при переходе молекулы в состояние S. Энергия 1 кванта красного света примерно эквивалентна энергии перехода окислительно-восстановительного потенциала системы от Е'о = + 0,8 В до Е'о = —0,8 В (см. рис. 3.10). Энергия 1 кванта инфракрасных лучей уже недостаточна для фотоокисления воды, но у фотосинтезирующих серных бактерий эта энергия
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Рис. 3.24
Взаимовлияние интенсивности света и концентрации СО2 на скорость фотосинтеза у мха (Б. А. Рубин, В. Ф. Гавриленко,1977)
вполне обеспечивает фотоокисление H2S в процессе фоторедукции. Поэтому у серных бактерий фотосинтез с участием бактериохлорофилла осуществляется при действии невидимого для человеческого глаза инфракрасного света.
Во-вторых, красный свет всегда присутствует в лучах прямой солнечной радиации. Если солнце находится под углом 90 °, то красные лучи составляют примерно часть полного солнечного света. Если же солнце стоит низко, красные лучи становятся преобладающими. При стоянии солнца под углом 5 ° красный свет составляет 2/3 от полного (рис. 3.25).
Растения, выращенные на синем и красном свету, существенно различаются по составу продуктов фотосинтеза. По данным Н. П. Воскресенской (1965), при выравнивании синего и красного света по квантам, т. е. при одинаковых для фотохимической стадии фотосинтеза условиях освещения, синий свет уже через несколько секунд экспозиции активирует включение 14С в неуглеводные продукты — амино- и органические кислоты, главным образом в аланин, аспартат, малат, цитрат, и в более поздние сроки (через минуты) — во фракцию белков, а красный свет при коротких экспозициях — во фракцию растворимых углеводов и при минутных экспозициях — в крахмал. Таким образом, на синем свету по сравнению с красным светом в листьях дополнительно образуются неуглеводные продукты. Эти различия в метаболизме углерода при действии света разного качества обнаружены у целых растений с С3- и С4-путями ассимиляции СО2, у зеленых и красных водорослей; они сохраняются при различных концентрациях СО2 и неодинаковой интенсивности света. Но у изолированных хлоропластов различий в образовании крахмала на синем и красном свету не обнаружено. Полагают, что фоторецептором, с  деятельностью   которого   связаны  изменения   в   метабо-
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:. 3.25
1ектральный составрашои ысоте стояния сопн-,а над горизонтом (по \. Н. Калитину, 1947) 
■
лизме углерода на синем свету у зеленых растений, являются флавины. Скорость фотосинтеза быстро и значительно увеличивается при добавке небольшого количества (20Уо от насыщения красного света) синего света к красному. По-видимому, это связано с тем, что фотохимическая стадия фотосинтеза регулируется синим светом.
Концентрация диоксида углерода. СО2 является основным субстратом фотосинтеза; его содержание определяет интенсивность процесса. Концентрация СО2 в атмосфере составляет 0,03%. В слое воздуха высотой 100 м над гектаром пашни содержится 550 кг СО2. Из этого количества за сутки растения поглощают 120 кг СО2. Зависимость фотосинтеза от СО2 выражается логарифмической кривой (рис. 3.26). При концентрации 0,03 % интенсивность фотосинтеза составляет лишь 50 % от максимальной, которая достигается при 0,3% СО2. Это свидетельствует о том, что в эволюции процесс фотосинтеза формировался при большей концентрации СО2 в атмосфере. Кроме того, такой ход зависимости продуктивности фотосинтеза от концентрации СО2 указывает на возможность подкормки растений в закрытых помещениях СО2 для получения большего урожая. Такая подкормка СО2 оказывает сильное влияние на урожай растений с С3-типом ассимиляции СО2 и не влияет на растения с С^типом, у которых существует особый механизм концентрирования СО2 (см. рис. 3.14).
Интенсивность ассимиляции СО2 зависит от скорости его поступления из атмосферы в хлоропласты, которая определяется скоростью диффузии СО2 через устьица, межклетники и в цитоплазме клеток мезофилла листа. В открытом состоянии устьица занимают лишь 1—2% площади листа, остальная поверхность покрыта плохо проницаемой для газов кутикулой. Однако при наличии кутикулы СО2 входит в лист через устьица за единицу времени в таком же количестве, как и без нее. Объясняется это законом Стефана, согласно которому скорость перемещения молекул газа через малые отверстия пропорциональна их окружности, а не площади. Чем меньше отверстие, тем больше отношение окружности к площади. А у края отверстия молекулы в меньшей степени сталкиваются друг с другом и быстрее диффундируют.  Поэтому через устьице с апертурой  (открытостью)
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Рис. 3.26
Зависимость интенсивности фотосинтеза от концентрации СО2 (по В. А. Чеснокову, 1955)
порядка 10 мкм молекулы газа перемещаются с большой скоростью. На процессы открывания и закрывания устьиц влияют СО2, насыщенность тканей водой, свет, фитогормоны (см. 13.6.1).
Температура. Первичные фотофизические процессы фотосинтеза (поглощение и миграция энергии, возбужденные со​стояния) не зависят от температуры. Очень чувствительны к температуре процессы фотосинтетического фосфорилирования. Скорость комплекса энзиматических реакций, сопряженных с восстановлением углерода, при повышении температуры на 10 °С возрастает в 2 — 3 раза (Q10 = 2 —3).
Общая зависимость фотосинтеза от температуры выражается одновершинной кривой (рис. 3.27). Кривая имеет три основные (кардинальные) температурные точки: минимальную, при которой начинается фотосинтез, оптимальную и максимальную. Интенсивность фотосинтеза при супероптимальных температурах зависит от продолжительности их воздействия на растения. Нижняя температурная граница фотосинтеза у растений северных широт находится в пределах —15 °С (сосна, ель)... —0,5 °С, а у тропических растений — в зоне низких положительных температур 4 — 8 °С. У растений умеренного пояса в интервале 20 — 25 °С достигается максимальная интенсивность фотосинтеза, а дальнейшее повышение температуры до 40 °С приводит к быстрому ингибированию процесса (при 45 °С растения погибают). Некоторые растения пустынь способны осуществлять фотосинтез при 58 °С. Температурные границы
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Рис 3.27 интенсиности  фотосинтеза у-   3Оели   от температуры '    
(Б. А. Рубин, В. Ф. Гавриленко, 1977)1
фотосинтеза можно раздвинуть предварительным закаливанием, адаптацией растений к градиенту температур. Наиболее чувствительны к действию температуры реакции кар-боксилирования, превращения фруктозо-6-фосфата в сахарозу и крахмал, а также транспорт сахарозы из листьев в другие органы.
Необходимо отметить, что влияние на фотосинтез света, концентрации СО2 и температуры осуществляется в сложном взаимодействии. Особенно тесно взаимосвязаны свет, действующий на скорость фотохимических реакций, и температура, контролирующая скорость энзиматических реакций. В условиях высокой интенсивности света и низких температур (5— 10 °С), когда главным фактором, лимитирующим скорость всего процесса, являются ферментативные реакции, контролируемые температурой, значения Qlo могут быть > 4. При более высоких температурах Q10 снижается до 2. При низких интенсивностях света Q10 = 1, т. е. фотосинтез относительно независим от температуры, так как его скорость в данном случае ограничивается фотохимическими реакциями.
Водный режим. Вода непосредственно участвует в фотосинтезе как субстрат окисления и источник кислорода. Другой аспект влияния содержания воды на фотосинтез состоит в том, что величина оводненности листьев определяет степень открывания устьиц и, следовательно, поступления СО2 в лист. При полном насыщении листа водой устьица закрываются, что снижает интенсивность фотосинтеза. В условиях засухи чрезмерная потеря воды листом также вызывает закрывание устьиц   под   влиянием увеличения содержания в листьях бсцизовой кислоты в ответ на недостаток влаги. Длитель​ный водный дефицит в тканях листа при засухе приводит к ингибированию нециклического и циклического транспорта электронов и фотофосфорилирования и к снижению величины отношения ATP/NADPH за счет большего торможения образования АТР. Максимальный фотосинтез наблюдается при небольшом водном дефиците листа (порядка 5 — 20% от полного насыщения) при открытых устьицах.
Минеральное питание. Для нормального функционирования фотосинтетического аппарата растение должно быть обеспечено всем комплексом макро- и микроэлементов. Два основных процесса питания растительного организма — воздушный и корневой — тесно взаимосвязаны. Зависимость фотосинтеза от элементов минерального питания определяется их необходимостью для формирования фотосинтетического аппарата (пигментов, компонентов электронтранспоргной цепи, каталитических систем хлоропластов, структурных и транспортных белков), а также для его обновления и функционирования.
Магний входит в состав хлорофиллов, участвует в деятельности сопрягающих белков при синтезе АТР, влияет на активность реакций карбоксилирования и восстановления NADP+. Вследствие этого его недостаток нарушает процесс фотосинтеза.
Железо в восстановленной форме необходимо для процессов биосинтеза хлорофилла и железосодержащих соединений хлоропластов (цитохромов, ферредоксина). Дефицит железа резко нарушает функционирование циклического и нециклического фотофосфорилирования, синтез пигментов и изменяет структуру хлоропластов.
Необходимость марганца для зеленых растений связана с его ролью в фотоокислении воды. Поэтому недостаточность питания по марганцу отрицательно сказывается на интенсивности фотосинтеза. В реакциях фотоокисления воды необходим также хлор.
Медь входит в состав пластоцианина, поэтому у растений дефицит меди вызывает снижение интенсивности фотосинтеза.
Недостаток азота сильно сказывается на формировании пигментных систем, структур хлоропласта и его общей активности. Концентрация азота определяет количество и активность РДФ-карбоксилазы.
В условиях недостатка фосфора нарушаются фотохимические и темновые реакции фотосинтеза. Особенно резко дефицит фосфора проявляется при высокой интенсивности света, при этом более чувствительными оказываются темновые реакции. Однако при уменьшении содержания фосфора в два раза интенсивность фотосинтеза снижается в меньшей степени, чем ростовые процессы и общая продуктивность растений. Избыток фосфора также тормозит скорость фотосинтеза, по-видимому, вследствие изменения проницаемости мембран.
Уменьшение содержания калия в тканях сопровождается значительным снижением интенсивности фотосинтеза и нарушениями других процессов в растении. В хлоропластах раз-
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Рис. 3.28
Суточный ход интенсивности фотосинтеза у листьев яблони (по А. Л. Курсанову)
i■рушается структура гран, устьица слабо открываются на свету и недостаточно закрываются в темноте, ухудшается водный режим листа, нарушаются все процессы фотосинтеза. Это свидетельствует о полифункциональной роли калия в ионной регуляции фотосинтеза.
Кислород. Процесс фотосинтеза обычно осуществляется в аэробных условиях при концентрации кислорода 21%. Увеличение содержания или отсутствие кислорода для фотосинтеза неблагоприятны.
Обычная концентрация О2 превышает оптимальную для фотосинтеза величину. У растений с высоким уровнем фотодыхания (бобы и др.) уменьшение концентрации кислорода с 21 до 3% усиливало фотосинтез, а у растений кукурузы (с низким уровнем фотодыхания) такого рода изменение не влияло на интенсивность фотосинтеза.
Высокие концентрации О2 (25 — 30 %) снижают фотосинтез «эффект Варбурга»). Предложены следующие объяснения этого явления. Повышение парциального давления О2 и уменьшение концентрации СО2 активируют фотодыхание (см. 3.4.4). Кислород непосредственно снижает активность РДФ-карбоксилазы. Наконец, О2 может окислять первичные восстановленные продукты фотосинтеза.
Суточные и сезонные ритмы фотосинтеза. Исследования фотосинтеза растений естественных наземных экосистем были начаты в первой четверти XX в. работами В. Н. Любименко, С. П. Костычева и др. Факторы внешней среды, рассмотренные ранее, действуют совместно и в различных сочетаниях. Однако решающую роль играют свет, температура и водный режим.
С восходом солнца интенсивность фотосинтеза возрастает вместе с освещенностью, достигая максимальных значений в 9—12 ч (рис. 3.28). Дальнейший характер процесса определяется степенью оводненности листьев, температурой воздуха и интенсивностью солнечного света. В полуденные часы интенсивность фотосинтеза не увеличивается: она может оставаться примерно на уровне утреннего максимума (в нежаркие, облачные дни) или несколько снижаться, но тогда к 16—17 ч наблюдается повторное усиление процесса. Интенсивность фотосинтеза падает после 22 ч  с  заходом солнца.
3.6.2
Фотосинтез, рост и подуктивность
растений

Дневная депрессия фотосинтеза (если имеет место) связана с нарушениями в деятельности фотосинтетического аппарата и оттока ассимилятов при перегреве, поскольку температура листьев в этот период может превышать температуру воздуха на 5 —10 °С. Если потери воды тканями велики и наблюдается усиление фотодыхания, то устьица в это время закрываются.
Сезонные изменения фотосинтеза, изученные О. В. Заленским у растений пустынь и в условиях Арктики, показали, что у пустынных растений они зависят от особенностей онтогенеза, а у эфемеров с коротким вегетационным периодом максимальные интенсивности фотосинтеза наблюдаются в конце марта — середине апреля и совпадают с началом плодоношения. У растений, заканчивающих активную вегетацию в начале лета, сезонный максимум фотосинтеза отмечается перед наступлением летнего покоя. У длительно вегетирующих деревьев и кустарников сезонный максимум регистрируется в самом начале жаркого и сухого периода. К осени интенсивность фотосинтеза постепенно снижается. У арктических растений сезонные изменения фотосинтеза проявляются в снижении его интенсивности в начале и в конце периода вегетации, когда растения часто подвержены действию заморозков. Максимум фотосинтеза отмечается в наиболее благоприятный период полярного лета^
'Взаимоотношения роста растений и интенсивности фотосинтеза отражают непрерывную перестройку фотосинтетического аппарата в ходе онтогенеза и динамику формирования и активности растущих (аттрагирующих) органов, потребляющих ассимиляты. Начальный этап развития листа осуществляется за счет деления и роста клеток, а затем — лишь путем растяжения. За это время делятся и развиваются хлоропласты, число которых увеличивается, пока растет объем клетки. В клетках губчатой ткани пластид образуется в 1,5 — 2,0 раза меньше (у картофеля около 70), чем в палисадной (200 — 300 органоидов). Новообразование хлоропластов завершается довольно рано, но рост клеток опережает увеличение числа хлоропластов, в результате чего в онтогенезе листа их количество в 1 см2 убывает вдвое. Однако содержание хлорофилла в хлоропласте продолжает увеличиваться и после достижения хлоропластом наибольшей величины. Максимальная интенсивность фотосинтеза наблюдается во время роста клеток листа растяжением и начинает несколько снижаться, когда площадь листа составляет 0,4 — 0,8 от конечной. Затем процесс фотосинтеза может уменьшаться с возрастом листа или не меняется длительное время (особенно у вечнозеленых растений).
На ранних этапах роста (до развертывания 30 — 45% площади) лист сам потребляет ассимиляты из более зрелых листьев или из запасающих тканей. По мере роста листа усиливается транспорт ассимилятов из него в другие листья и органы и постепенно лист становится донором ассимилятов. Эта функция устанавливается при достижении 60 — 90% конеч-
3.7
Значение зеленых растений
для биосферы
3.7.1
Космическая роль растений

ной площади листа. Взрослые листья отдают свои ассимиляты в аттрагирующие зоны растения, оставляя на собственные нужды 10 — 40% ассимилятов и почти не обмениваясь между собой продуктами фотосинтеза. Последнее явление, названное А. Л. Курсановым (1961) «суровым законом», способствует лучшему распределению ассимилятов в целом растении. Стареющие листья со слабой фотосинтетической активностью отдают другим органам не только ассимиляты, но и продукты распада структур цитоплазмы.
Такого рода смена функций листа в онтогенезе важна при формировании урожая. Потребление ассимилятов молодым листом приводит к построению добавочного фотосинтетического аппарата, чем обеспечивается увеличение фотосинтетической активности в геометрической прогрессии. Следует отметить также, что в онтогенезе изменяется соотношение путей фотосинтетического метаболизма. В условиях, когда внешние факторы не лимитируют скорость фотосинтеза, этот процесс целиком детерминируется ростовой функцией (А. Т. Мок-роносов, 1981).
Современные знания о процессе фотосинтеза как на уровне растения, так и фитоценоза, позволяют видеть основные направления оптимизации фотосинтеза и увеличения продуктивности растений. Наиболее полно вопросы фотосинтетической деятельности растений в посевах, связанной с образованием хозяйственного урожая (используемого человеком), его доли в биологическом урожае (т. е. суммарной массе всех органов растения), освещены в работах А. А. Ничипоровича. Наивысшие урожаи могут быть обеспечены созданием следующих оптимальных условий: 1) увеличением листовой поверхности в посевах; 2) удлинением времени активной работы фотосинтетического аппарата в течение каждых суток и вегетационного периода (поддержка агротехникой и минеральными удобрениями); 3) высокой интенсивностью и продуктивностью фотосинтеза, максимальными суточными приростами сухого вещества; 4) максимальным притоком продуктов фотосинтеза из всех фотосинтезирующих органов в хозяйственно важные органы и высоким уровнем использования ассимилятов в ходе биосинтетических процессов.
Для получения высоких урожаев сельскохозяйственных культур необходима селекционно-генетическая работа, направленная на повышение интенсивности фотосинтеза, скорости оттока ассимилятов, на увеличение чистой продуктивности фотосинтеза.
К. А. Тимирязев, который первым начал изучать космическую роль зеленых растений;4 в публичной лекции, прочитанной в 1875 г., следующим образом представил эту проблему слушателям: «луч солнца... упал на зеленую былинку пшеничного ростка  Он  затратился на внутреннюю работу . превратясь в растворимый сахар ... отложился, наконец, в зерне в виде крахмала или в виде клейковины. В той или другой форме он вошел в состав хлеба, который послужил нам пищей. Он преобразился в наши мускулы, в аши нервы. Этот луч солнца согревает нас. Он приводит нас в движение. Быть может, в эту минуту он играет в нашем мозгу».
Действительно, фотосинтез — единственный процесс на Земле, идущий в грандиозных масштабах и связанный с превраще​нием энергии солнечного света в энергию химических связей. Эта космическая энергия, запасенная зелеными растениями, составляет основу для жизнедеятельности всех других гетеро​трофных организмов на Земле от бактерий до человека. Выделяют пять аспектов космической и планетарной роли растений, которые рассмотрены ниже.
1.
Накопление органической массы. В процессе фотосинтеза наземные растения образуют 100—172 млрд. т,  растения морей и океанов — 60 — 70 млрд. т биомассы в год в пересчете на сухое вещество). Общая масса растений на.Земле в настоящее время составляет 2402,7 млрд. т, причем 90% этой сухой массы приходится на целлюлозу. На долю на земных растений приходится 2402,5 млрд. т, а на растения гидросферы — всего   0,2   млрд. т (из-за недостатка света). Общая  масса   животных   и   микроорганизмов на  Земле — 23 млрд. т, что составляет около 1 %   от ■ растительной биомассы. Из этого количества 20 млрд.  г приходится на обитателей суши, а 3 млрд. т — на животных и микроорганизмыгидросферы.
За время существования жизни на Земле органические остатки растений и животных накапливались и модифицирова-лись. На суше эти органические вещества представлены в виде подстилки, гумуса и торфа, из которых при определенных условиях в толще литосферы формировался уголь. В морях и океанах органические остатки (главным образом животного происхождения) оседали на дно и входили в состав осадочных пород. При опускании в более глубокие области литосферы из этих остатков под действием микроорганизмов, повышенных температур и давления образовывались газ и нефть. Масса органических веществ подстилки, торфа и гумуса оценивается в 194, 220 и 2500 млрд. т соответственно. Нефть и газ составляют 10000—12 000 млрд. т. Содержание органических веществ в осадочных породах достигает 20000000 млрд. т (по углероду).
Особенно интенсивное накопление мертвых органических остатков происходило 300 млн. лет назад в палеозойскую эру. Запасы древесины, а в последние 200 лет угля, нефти и газа используются человеком для получения энергии, необходимой в быту, промышленности и сельском хозяйстве.
2.
Обеспечение постоянства содержания СО? в атмосфере. Образование органических веществ гумуса, осадочных пород и горючих ископаемых выводило значительные количества СО2 из круговорота углерода, В атмосфере. Земли СО2 становилось все меньше и в настоящее время он составляет только 0,03% (по объему), или (в абсолютных значениях) 711 млрд. т в пересчете на углерод.
В кайнозойской эре содержание диоксида углерода в атмосфере стабилизировалось и испытывало лишь суточные, сезонные и более длительные геохимические колебания. Эта стабилизация достигается сбалансированным связыванием и освобождением СО2, осуществляемых в глобальном масштабе. Связывание СО2 в ходе фотосинтеза и образование карбонатов компенсируется выделением СО2 за счет других про​цессов. Ежегодное поступление СО2 в атмосферу в пересчете на углерод (в млрд. т) обусловлено: дыханием растений — 10, дыханием и брожением микроорганизмов — 25, дыха​нием животных и человека — 1,6, производственной деятель​ностью людей — 5, геохимическими процессами — 0,05!. При отсутствии этого поступления весь СО2 атмосферы был бы свя​зан в ходе фотосинтеза за 6 — 7 лет. Мощным резервом диоксида углерода является Мировой океан, в водах которого растворено в 60 раз больше СО2, чем находится в атмосфере. Фотосинтез, с одной стороны, дыхание организмов и карбонатная система океана, с другой, поддерживают относительно постоянный уровень СО2 в атмосфере.
Однако за последние десятилетия из-за все более возрастающего сжигания человеком горючих ископаемых, а также из-за вырубки лесов и разложения гумуса содержание СО2 в атмосфере начало увеличиваться примерно на 0,23% в год. Это обстоятельство может иметь далеко идущие последствия в связи с тем, что концентрация СО2 оказывает влияние на тепловой режим Земли (см. ниже).
3.
Парниковый эффект. Поверхность Земли полу чает теплоту главным образом от Солнца.   Часть этой теплоты поступает  обратно  в космос в виде  инфракрасных лучей. Диоксид углерода в атмосфере, а также вода поглощают инфракрасное излучение и таким образом сохраняют   значительное   количество теплоты на. Земле (парниковый эффект). Микроорганизмы и растения в процессе   дыхания   или брожения поставляют   85 % общего количества СО2,  поступающего  ежегодно   в атмосферу, и вследствие  этого оказывают  влияние  на  тепловойрежим нашей планеты.
Тенденция к повышению содержания СО2 в атмосфере из-за сжигания огромных количеств нефти, газа и из-за других причин, указанных выше, может способствовать увеличению средней температуры на поверхности Земли, что приведет к ускорению таяния ледников в горах и на полюсах и затоплению прибрежных зон. Возможно, однако, что повышение концентрации СО2 будет способствовать усилению фотосинтеза растений, что устранит избыточное накопление диоксида углерода. Известно, что изменение концентрации СО2 в биосфере выступает как элемент обратной связи.
4.
Накопление кислорода в атмосфере. Первоначально в атмосфере Земли О2 присутствовал в след овых количествах. В настоящее время он составляет 21 % по объему воздуха. Появление и накопление О2 в атмосфере связано с жизнедеятельностью зеленых растений. Ежегодно в ходе фо​тосинтеза кислород поступает в атмосферу в количестве 70—120 млрд. т. Этот кислород необходим для дыхания всех гетеротрофов — бактерий, грибов, животных и человека, а также зеленых растений в ночное время.
3.7.2
Сопряженная эволюция типов
обмена веществ и среды 
обитания
Особое значение в поддержании высокой концентрации О2 в атмосфере имеют леса. Подсчитано, что 1 га леса весной и летом за час выделяет О2 в количестве, достаточном для дыхания 200 человек.
5.Озоновый экран. Еще одно важнейшее следствие выделения растениями кислорода — образование озонового экрана в верхних слоях атмосферы на высоте около 25 км. Озон (Оз) образуется в результате фотодиссоциации молекул О2 под действием солнечной радиации. Озон задерживает большую часть ультрафиолетовых лучей (240 — 290 нм), губительно действующих на все живое. Возможность частичного разрушения озонового экрана из-за загрязнения атмосферы промышленными и другими отходами — серьезная проблема охраны биосферы.
Появление и эволюция живых организмов связаны с изменениями физико-химических условий на поверхности Земли. В свою очередь жизнедеятельность самих организмов оказывала и оказывает сильнейшее влияние на окружающую среду. Таким образом, система организмы — среда (т. е. биосфера) развивалась как единое целое. Последовательность этапов эволюции биосферы и их возраст можно представить в виде следующей гипотетической схемы (1 — условия среды, 2 — тип обмена веществ) :
4,51. Состав атмосферы: Н2О, СО2 и в небольших млрд. лет количествах N2, CH4, NH3, H2S и др. О2 практически отсутствует. Высокая температура, ультрафиолетовая ра​диация и электрические разряды способствуют синтезу органических веществ.
2. Абиотический синтез простых органических соединений и накопление их в первичном океане.
4,01. Снижение температуры, уменьшение облачности, млрд. лет появление следов О2 и озонового экрана из-за диссоциации паров воды под действием ультрафиолетовой радиации.
2. Образование сложных органических молекул: полипептидов, полисахаридов, нуклеиновых кислот, липи-дов, металлоорганических соединений с каталитическими и фотохимическими свойствами (в том числе металлопор-фиринов).
Образование предбиологических структур типа коацерватов (А. И. Опарин) или протеиноидных микросфер (С. Фокс). Появление самовоспроизводящихся метаболических циклов (М. Эйген). Объединение всех этих компонентов в единой системе протобионтов.
3,81. Те же тенденции. Увеличение количества света, млрд. лет достигающего поверхности Земли. 2. Появление первичных анаэробных гетеротрофов, способных к брожению и обладающих окислительным пентозофосфатным циклом, которые питаются абиогенно синтетизированными органическими веществами. У некоторых из них свет с участием пигментов способствует окислению органических веществ (фотоорганотрофия); у других появляется способность в условиях гетеро​трофного питания переносить электроны на сульфат или нитрат с участием цитохромов (хеморедукция).
3,0 1. Повышенное содержание СО2, обусловленное жизмлрд. лет недеятельностью анаэробных гетеротрофов. Истощение абиогенно синтезированных органических веществ. Свет (400-800 нм). Следы О2.
2. Появление автотрофов, осуществляющих фоторедукцию (см. 3.3.1). В качестве легкоокисляемых веществ используются H2S, CH4, Н2 и др.
2,0 — 2,5
1. Те же тенденции. Истощение легко окисляющихмлрд. лет  ся веществ, необходимых для фоторедукции.
2. Появление автотрофов-фотосинтетиков с системой нециклического фотофосфорилирования и механизмом фоторазложения воды (цианобактерии и зеленые водоросли).
1,5 1. Повышение содержания О2 и уменьшение конмлрд. лет центрации СО2 в атмосфере и гидросфере в результате деятельности фотосинтезирующих организмов.
2. Появление вторичных гетеротрофов (с аэробным типом дыхания) и аэробных хемосинтетиков.
Клеточный механизм фотосинтеза в ходе эволюции сформировался у одноклеточных организмов (у бактерий), причем цитохромы начали принимать участие в транспорте электронов, по-видимому, уже у первичных гетеротрофов. Как следует из приведенной схемы, сначала возник механизм циклического фотофосфорилирования (ФС I), а затем у цианобактерии — молекулярный комплекс нециклического фотофосфорилирования (ФС I + ФС II). Пентозофосфатный цикл окисления глюкозы также существовал у первичных гетеротрофов. Его обращение с использованием энергии света стало основным способом восстановления СО2 у растений (цикл Кальвина).
Механизм фотосинтеза у растений сосредоточен в хлоропластах. Большой интерес представляет симбиотическая гипотеза происхождения хлоропластов, выдвинутая впервые А. С. Фаминцыным (1886, 1907) и поддержанная К. С. Мережковским (1905—1909). Согласно этой гипотезе, хлоропласты когда-то были самостоятельными одноклеточными фотосинтезирующими организмами, которые жили в более крупной гетеротрофной клетке как симбионты. В процессе эволюции эти симбиотические отношения дали начало новой, более сложной клетке со специализированными и взаимодействующими органоидами. Фаминцын рассматривал процесс симбиогенеза как важнейший эволюционный путь усложнения клеток. Современные данные во многом подтверждают эту точку зрения. Хлоропласты имеют кольцевую ДНК и рибосомы прокариотического типа. Синтез белков в хлоропластах подавляется хлорамфениколом, как и у бактерий, а не никло-
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Рис. 3.29 Гипотетическая схема ЭВОЛЮЦИИ Н ПОМПЫ И связанных с ней транспортных и энергетических систем (А~ — анионы, Кп+ — катионы). Объяснения в тексте ексимидом, который ингибирует процесс трансляции в цито​плазме эукариотических клеток. Хлоропласты способны к размножению путем простого деления.
Решающее значение для совершенствования энергетических механизмов клеток имело появление в ходе эволюции способности к активному трансмембранному переносу ионов Н + . АТРазная Н +-помпа (рис. 3.29, I) должна была функционировать уже у самых примитивных клеток — протобион-тов — для удаления избытка ионов Н+, которые накапливались в них при брожении (анаэробном окислении глюкозы). В результате выкачивания ионов Н+ во внутриклеточной среде не только поддерживался оптимальный для синтетических процессов уровень рН, но и возникал электрохимический мембранный потенциал, который стал энергетической основой мембранного транспорта и осморегуляции (рис. 3.29, II).
Появление электрохимического мембранного потенциала ионов Н + , возможно, стало поворотным моментом в переходе протобионтов из неживого в живое состояние в соответствии с теорией советского биолога Э. С. Бауэра (1935), согласно которой живое состояние базируется на принципе устойчивого неравновесия.
При переходе бактериальных клеток на фототрофный способ питания роль Н+-помпы стала выполнять в клеточной мембране редокс-цепь. Примером такой светозависимой Н+-помпы является система бактериородопсина (производного каротина) у современных галофильных бактерий (рис. 3.29, III). Мембранный протонный градиент, возникший на мембране, способствовал обращению транспорта ионов Н+ через АТРазу и появлению фотофосфорилирования. Фотохимическая активность бактериородопсина не сопровождается диссоциацией воды и выделением О2.
Основой светозависимой Н+-помпы в растительном мире стала пигментная система, в состав которой входят хлорофиллы. В результате образования тилакоидов путем инвагинации поверхностной мембраны у предшественников хлоро-пластов (симбионтов) Н+-помпа переносит ионы Н+ во внутреннее пространство тилакоидов (рис. 3.29, IV). Пассивный выход ионов Н+ через протонный канал АТРазы по концентрационному градиенту сопровождается синтезом АТР (см. рис. 4.8).
В клеточной мембране аэробных гетеротрофных бактерий и во внутренней мембране митохондрий1 эукариотических клеток в качестве Н+-помпы функционирует дыхательная электронтранспортная цепь, выкачивающая ионы Н+ наружу (рис. 3.29, V). В результате обратного пассивного транспорта протонов синтезируется АТР (окислительное фосфори-лирование). Таким образом, приспособительная эволюция энергетических систем живых организмов, а вместе с тем и газообмена клеток с окружающей средой связана с преобразованием механизмов Н+-помпы.
В ходе дальнейшей эволюции растений (появление много-клеточности, выход на сушу) внутриклеточная организация процессов фотосинтеза изменялась незначительно. Примером таких изменений может служить появление С4-пути фотосинтеза и САМ-метаболизма. Прогрессивное развитие функции фото-трофного питания у многоклеточных растений в основном происходило за счет анатомо-морфологических приспособлений. Главное из этих приспособлений — появление листа как специализированного органа фотосинтеза и совершенствование его анатомической структуры.
В ходе световой фазы фотосинтеза в мембранах тилакоидов хлоропластов энергия света используется для окисления НгО (с выделением О2), восстановления NADP+ и образования трансмембранного электрохимического потенциала ионов Н4, который трансформируется в энергию высокоэнергетической фосфатной связи АТР (фото-фосфорилирование). Молекулы хлорофилла, поглощающие красный и синий свет, выполняют функцию фотосенсибилизаторов. Кароти-ноиды защищают хлорофилл от разрушения, а также, как и фико-билины у водорослей, служат дополнительными пигментами. В основе световой фазы фотосинтеза лежит механизм Н+-помпы.
В ходе темновой фазы фотосинтеза энергия АТР и NADPH расходуется на восстановительное карбоксилирование (ассимиляцию СО2) с образованием 3-фосфоглицеринового альдегида (Сз-путь фото​синтеза) или органических кислот (С^путь) в качестве первичных продуктов. Энергия света в хлоропластах может использоваться также на восстановление NOf и SC>4 При недостатке СОг и избытке О2 включается фотодыхание с участием пероксисом.
Строение листа, его движения, работа устьичного аппарата, отток ассимилятов служат для оптимизации фотосинтетической деятельности растений. Фотосинтез — важнейший процесс биосферы. Воникнув на первых этапах эволюции жизни, он выполняет космическую функцию, производя за счет солнечной радиации огромное количество растительной биомассы и поставляя кислород в атмосферу. .
Глава 4
ДЫХАНИЕ РАСТЕНИЙ
«...Дыхание служит стимулом главнейших жизненных отправлений растений ... подобно животным, они поглощают при переработке органических соединений в орга​нические образования кислород, выделяют углекислоту и освобождают тепловую энергию...»
А. С. Фаминцын
4.1
Общее уравнение
дыхания
4.1.1
Начальный этап изучения дыхания

Образующиеся в ходе фотосинтеза сахара и другие органические соединения используются клетками растительного организма в качестве питательных веществ. Клетки незеленых частей и все клетки растения в темноте питаются веществами углеводной природы гетеротрофно и в этом принципиально не отличаются от животных клеток. Важнейшим этапом питания органическими веществами на клеточном уровне является процесс дыхания.
Клеточное дыхание — это окислительный, с участием кислорода распад органических питательных веществ, сопровождающийся образованием химически активных метаболитов и освобождением энергии, которые используются клетками для процессов жизнедеятельности.
Научные основы учения о роли кислорода в дыхании были заложены трудами А. Л. Лавуазье. В 1774 г. кислород независимо открыли Пристли и Шееле, а Лавуазье дал название этому элементу. Изучая одновременно процесс дыхания животных и горение, Лавуазье в 1773 — 1783 гг. пришел к выводу, что при дыхании, как и при горении, поглощается О2 и образуется СО2, причем в том и другом случаях выделяется теплота. На основании своих опытов он заключил, что процесс горения состоит в присоединении кислорода к субстрату и что дыхание есть медленно текущее горение питательных веществ в живом организме.
Я. Ингенхауз в 1778 — 1780 гг. показал, что зеленые растения в темноте, а незеленые части растений и в темноте, и на свету поглощают кислород и выделяют СО2 так же, как животные. Основателем учения о дыхании растений считают Н. Т. Соссюра. В 1797—1804 гг., впервые широко использовав количественный анализ, он установил, что в темноте растения поглощают столько же кислорода, сколько выделяется СО2, т.е. соотношение СО2/О2, как правило, равно 1. При этом одновременно с СО2 образуется и вода. Мнение Соссюра о том, что описанный им газообмен у растений является процессом дыхания и что этот процесс обеспечивает растительный орга
низм энергией, долгое время не признавалось. Утверждалось, что в ночное время растения выделяют тот СО2, который не был использован при фотосинтезе, и что этот СО2 не имеет отношения к дыханию.
4.1.2
Представление об активации
кислорода
Однако постепенно накапливалось все больше данных о том, что дыхание животных и растений протекает однотипно, не​смотря на отсутствие у растений специальных дыхательных органов, причем основным субстратом дыхания служат сахара. И. П. Бородин (1876) в серии точных опытов установил, что интенсивность дыхания листоносных побегов в темноте в пер​вую очередь зависит от количества углеводов, накопленных ими на свету.
Во второй половине XIX в. в результате изучения дыхания у растительных и животных объектов общее уравнение этого процесса приняло следующий вид:
С6Н12О6 + 6О2
> 6СО2 + 6Н2О + энергия (2875 кДж/моль)
Если, по Лавуазье, дыхание имеет сходство с процессом горения, то каким же образом органические вещества могут «гореть» при обычной температуре тела организма, да еще в водной среде, (ведь на 70 — 90% масса живых организмов состоит из воды)? Возникло предположение о том, что в живых клетках существуют механизмы, активирующие кислород. Швейцарский химик X. Ф. Шейнбайн, открывший озон, изучал причины быстрого потемнения пораненной поверхности растительных тканей, таких, как ткани яблок, картофеля, плодовых тел грибов. В 1845 г. он выступил со своей теорией окислительных процессов, согласно которой в живых клетках имеются соединения, способные легко окисляться в присутствии О2 и таким образом активировать молекулярный кислород. Если ткань прокипятить, то потемнения не происходит. Следовательно, потемнение тканей — каталитический окислительный процесс. Шейнбайн ошибочно полагал, что активация кисло​рода — это образование озона.
Исследования, начатые Шейнбайном, продолжил А. Н. Бах, который в 1897 г. разработал перекисную теорию биологического окисления, приложив ее к процессам дыхания. Несколько позже, в том же 1897 г., аналогичные взгляды высказал немецкий исследователь К. Энглер.
Суть перекисной теории биологического окисления Баха заключается в следующем. Молекулярный кислород имеет двойную связь и для того чтобы его активировать, необходимо эту двойную связь расщепить. Легко окисляющееся соединение А взаимодействует с кислородом и, разрывая двойную связь, образует пероксид АО2. Таким образом, по мысли Баха, активация кислорода есть образование пероксида. В свою очередь пероксидное соединение, взаимодействуя с соединением В, окисляет его; затем эта реакция повторяется со вторым атомом кислорода и второй молекулой соединения В. Получается полностью восстановленное исходное сое​динение — акцептор кислорода А и полностью окисленное вещество В:
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Во второй и третьей реакциях, по Баху, участвует пероксидаза. Соединение А, которое активирует кислород, Бах назвал «оксигеназой», рассматривая его вначале как фермент. В дальнейшем он пришел к заключению, что это те соединения, которые темнеют на воздухе при поранении тканей, что именно такого рода легко окисляющиеся вещества способны присоединять кислород и образовывать пероксиды.
Много позднее, в 1955 г., две группы исследователей — О. Хаяиши с сотр. в Японии и Г. С. Мэзон с сотр. в США, используя современные методы, проанализировали возможность включения кислорода в органические соединения. Применив тяжелый изотоп кислорода, Хаяиши изучил процесс окисления пирокатехина до пирокатеховой кислоты под действием пирокатехазы.
Кислород в пирокатеховой кислоте оказался меченым. Таким образом, в точном эксперименте было доказано, что молекулярный кислород действительно может включаться в органические соединения.
В настоящее время известно, что путь включения кислорода в органические соединения в соответствии с перекисной теорией биологического окисления Баха и Энглера не имеет отношения к дыханию, однако работы этих исследователей сыграли большую роль в изучении химизма дыхания, заложив основы современного понимания механизмов активации кислорода (см. 4.2.1).
Какую же роль играет кислород в процессах дыхания? В 1921 г. немецкий биохимик О. Г. Варбург, изучая влияние ингибиторов на дыхание различных объектов, обнаружил, что поглощение кислорода резко ингибируется оксидом углерода и синильной кислотой, взаимодействующими в клетках с железосодержащим веществом порфириновой природы (с цито-хромоксидазой). Английский биохимик Д. Кейлин в 1925 г. окончательно доказал присутствие в клетках цитохромоксида-зы, ускоряющей поглощение ими кислорода, и открыл другие
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4.1.3
Активация водорода
цитохромы. Затем цитохромы были обнаружены у всех аэробов и было показано, что у этих организмов на завершающем папе процесса дыхания осуществляется перенос на кислород электронов и протонов, в результате чего образуется Н2О (или Н2О2).
Органические соединения могут окисляться и другим способом: благодаря отнятию водорода. Еще Бах, сделав упор на перекисную теорию, выдвинул и вторую гипотезу, согласно которой биологическое окисление связано с отнятием от субстрата электронов и протонов. Роль же кислорода состоит в этом случае в регенерации окисленного состояния первичного акцептора водорода. По Баху, последовательность реакций в процессе могла бы выглядеть следующим образом.

Эта вторая гипотеза Баха в дальнейшем была развита В. И. Палладиным в стройную теорию химизма дыхания. Занимаясь с 1903 по 1916 г. дыхательными пигментами (темнеющими на воздухе веществами тканей), Палладии нашел удачную искусственную модель, которая помогла расшифровать химизм дыхания. Это был известный краситель метиленовый синий. Если в пробирку с раствором метиленового синего поместить несколько прорастающих зародышей пшеницы и выкачать воздух (удалить кислород), то через некоторое время этот краситель полностью обесцветится. Если затем открыть пробирку и встряхнуть содержимое (т. е. дать кислород), то краситель снова синеет. Таким образом, при контакте с кислородом краситель окисляется, приобретая синий цвет, а живая ткань способна восстанавливать краситель, обесцвечивая его. Причем окисление метиленового синего связано не с присоединением кислорода, а с отнятием водорода. Краситель восстанавливается за счет присоединения электронов и протонов.
На основании этих и других опытов Палладии в 1912 г. в статье «Значение дыхательных пигментов в окислительных процессах растений и животных» представил общую теорию химизма дыхания, разделив основное уравнение дыхания на анаэробную (1) и аэробную (2) части:
1)С6Н12О6 + 6Н2О + 12R   6СО2 + 12ДН2
2)
12ЯН2 + 6О2——> 12R + 12Н2О
С6Н12Об + 6О2     6СО2 + 6Н2О
где R — это окрашенный дыхательный пигмент, способный отнимать водород от субстрата, a RH2 — бесцветный дыхательный хромоген. На первом, анаэробном, этапе дыхания глюкоза окисляется за счет отнятия водорода, который с помощью фермента (редуктазы) передается на дыхательный пигмент R (активация водорода!). По Палладину, дыхательный субстрат окисляется с участием воды, от которой тоже отнимается водород. Согласно первому уравнению весь СО2 дыхания анаэробного происхождения. На втором, аэробном, этапе дыхательный хромоген (ДН2) регенерирует в окисленную фор​му. Кислород, по Палладину, необходим не для включения в дыхательный субстрат, а для отнятия электронов и протонов от RH2, в результате чего образуется вода. В дальнейшем теория Палладина об анаэробной и аэробной фазах дыхания и о роли воды в дыхательном процессе полностью подтвердилась.
В том же 1912 г. появилась работа немецкого биохимика Г. Виланда, который также пришел к заключению о том, что биологическое окисление связано с отнятием водорода. Этот вывод он сделал, исходя из результатов модельных опытов. В качестве субстрата использовался этиловый спирт СН3СН2ОН, а в качестве окислителя — палладий в губчатой форме (так называемая палладиевая чернь). Происходило отнятие электронов и протонов и образовывался альдегид СН3СНО. Чтобы регенерировать восстановленный палладий и сделать реакцию долгоидущей, Виланд вводил хинон:

1) СН3СН2ОН + Pd 
•- СН3СНО + PdH2 ОН
Эта реакция проводилась в небиологической системе и не предусматривала участие кислорода и воды.
Экспериментальные доказательства участия воды в окисле​нии субстрата дыхания и роли О2 как конечного акцептора водорода были получены лишь в 1955 г. в работе Б. Б. Вар-тапетяна и А. Л. Курсанова. Опыты ставились с этиолиро​ванными проростками пшеницы, которым давали 18О в составе О2 или Н2О, а через 2 ч анализировали содержание 18О в СО2 дыхания:
Варианты 18О,% (ат.)
	Н2О
	+ 18О2
	0,204

	Н18О
	+ O2
	0,717

	Н2О
	+ О2.
	0,203


4.1.4
              Взаимосвязь
              дыхания и брожения

В состав СО2 при дыхании тяжелый изотоп кислорода входил из меченой воды, но не из молекулярного кислорода.
Из всех приведенных выше данных следует, что окисление органических веществ в ходе дыхания связано с отнятием водорода и что теория Лавуазье о сходстве дыхания и горения не соответствует действительности оссюр, работая с зелеными растениями в темноте, обнаружил, что они выделяют СО2 даже в бескислородной среде. Л. Пастер нашел, что в темноте в отсутствие кислорода в растительных тканях наряду с выделением СО2 образуется спирт, т. е. идет спиртовое брожение. Он пришел к выводу, что в растительных тканях, так же как и у бактерий, возможно спиртовое брожение.
Немецкий физиолог Э. Ф. Пфлюгер (1875), изучая дыхание животных объектов, показал, что лягушки, помещенные в среду без кислорода, некоторое время остаются живыми и при этом выделяют СО2. Пфлюгер назвал это дыхание интрамолекулярным, т. е. дыханием за счет внутримолекулярного окисления субстрата. Предполагалось, что интрамолекулярное дыхание — начальный этап нормального аэробного дыхания. Эту точку зрения поддержал Б. Пфеффер — немецкий физиолог растений, который распространил ее на растительные организмы. На основе этих работ Пфеффером и Пфлюгером были предложены следующие два уравнения, описывающие механизм дыхания:
1) С6Н12О6
 
[image: image81]2С2Н5ОН + 2СО2
2) 2С2Н5ОН + 6О2  
[image: image82]4СО2 + 6Н2О

На первом, анаэробном, этапе происходит спиртовое брожение, образуются две молекулы этанола и две молекулы СО2. Затем в присутствии кислорода спирт, взаимодействуя с ним, окисляется до СО2 и Н2О.
С. П. Костычев (1910) пришел к выводу, что это уравнение не соответствует действительности. Он экспериментально доказал, что этанол не может быть промежуточным продуктом нормального аэробного дыхания у растений по двум причинам : во-первых, он ядовит для растений и не может накапливаться, во-вторых, этанол окисляется растительными тканями значительно хуже, чем глюкоза. Костычев предложил свою формулу связи анаэробной и аэробной частей дыхания и различных
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4.2
Основные пути окисления
дыхательного субстрата

В опытах Костычева и его сотрудников (1912-1928) было показано, что если растительные ткани кратковременно выдержать в бескислородной среде, а затем дать кислород, то наблюдается резкое усиление дыхания, т. е. в ходе анаэробной фазы накапливаются промежуточные продукты, которые в присутствии кислорода быстро используются. Ингибиторы, блокирующие брожение, например NaF, блокируют и аэробное дыхание. Ингибиторный анализ (применение ингибиторов специфического действия), выделение и идентификация продуктов окислительного распада глюкозы привели Костычева к выводу о том, что промежуточным продуктом может быть уксусный альдегид. Благодаря работам немецкого биохимика К. Нейбер-га, Костычева и других стало очевидным, что дыхание и все виды брожения связаны между собой через пировиноградную кислоту (ПВК)^
2СН3СНОНСООН молочнокислое брожение
6СО2 + 6Н2О дыхание
Таким образом, теория Костычева о генетической связи дыхания и брожения полностью подтвердилась.
Окисление дыхательных субстратов в ходе дыхания осуществляется с участием ферментов. Ферменты как белковые катализаторы, помимо свойств, присущих неорганическим катализаторам, обладают рядом особенностей: высокой активностью, высокой специфичностью по отношению к субстратам и высокой лабильностью. Их пространственная организация и зависящая от нее активность изменяются под действием внешних и внутренних факторов. Эти свойства обеспечивают возможность тонкой регуляции обмена веществ на уровне ■ферментов (см. 2.1).
Типы окислительно-восстановительных реакций. Существуют четыре способа окисления, и все они связаны с отнятием электронов:
1)
непосредственная отдача электронов, например:
Fe2+   
[image: image85]Fe3 +
2)отнятие водорода:
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4) образование промежуточного гидратированного соединения с последующим отнятием двух электронов и протонов:
4.2.1
    Оксидоредуктазы

Поскольку окисление одного вещества (донора электронов и протонов) сопряжено с восстановлением другого соединения (их акцептора), ферменты, катализирующие эти реакции, назы​вают оксидоредуктазами. Все они относятся к I классу ферментов :
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Донор (Д) отдает электроны и протоны, акцептор (А) принимает их, а энзим (Е) осуществляет реакцию переноса. Существуют три группы оксидоредуктаз:
а)
анаэробные дегидрогеназы передают электроны различным промежуточным акцепторам, но не кислороду;
б)
аэробные дегидрогеназы передают электроны различным акцепторам, в том числе кислороду;
в)
о к с и д а з ы  способны передавать электроны только кислороду.
Анаэробные дегидрогеназы. Это двухкомпонентные ферменты, коферментом которых может быть NAD+ (никотинамида-дениндинуклеотид):
[image: image90.jpg]| N~
o o ¢
S - NN
rcoTHORO s anermn
ot =S|
OH OH H H
puBo3a




При окислении субстрата NAD+ превращается в восстановленную форму NADH, а второй протон субстрата диссоциирует в среду (NADH + Н+). К анаэробным NAD-зависимым де-гидрогеназам относятся такие ферменты, как алкогольдегид-рогеназа, лактатдегидрогеназа, малатдегидрогеназа и др. Ко-ферментом анаэробных дегидрогеназ может быть также NADP+ (никотинамидадениндинуклеотидфосфат), содержащий на одну фосфатную группировку больше, чем NAD + . NADP-зависимыми дегидрогеназами являются изоцитратдегидрогена-за, глюкозо-6-фосфатдегидрогеназа, 6-фосфоглюконатдегидро-геназа и др.
Субстратная специфичность фермента зависит от его белковой части. Многие NAD- и NADP-зависимые дегидроге-назы нуждаются в присутствии ионов двухвалентных металлов. Например, алкогольдегидрогеназа содержит ионы цинка.
Окисленные и восстановленные формы коферментов анаэробных дегидрогеназ могут взаимопревращаться в реакции, катализируемой ферментом NAD(P)-TpaHcraflpore-назой:
NADPH+NAD+ NADP++NADH
Анаэробные дегидрогеназы передают водород, т. е. электроны и протоны, различным промежуточным переносчикам и аэробным дегидрогеназам.
Аэробные дегидрогеназы. Это также двухкомпонентные ферменты, получившие название флавиновых (флавопро-теины).
Помимо белков, в их состав входит прочно связанная с ними простетическая группа — рибофлавин (витамин В2).
Различают два кофермента этой группы: флавинмоно-нуклеотид (FMN), или желтый дыхательный фермент Варбурга, и флавинадениндинуклеотид (FAD).
FMN (рибофлавин-5-фосфат) содержит гетероциклическое азотистое основание — диметилизоаллоксазин, спирт рибит (производное рибозы) и фосфат:
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Активной группой в реакции присоединения и отдачи электронов и протонов в FMN и FAD служит изоаллоксазин. Взаимодействие с восстановленным переносчиком, например NADH, происходит следующим образом:
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Примером дегидрогеназы, в состав которой входит FAD, является сукцинатдегидрогеназа. Доноры электронов для аэробных дегидрогеназ — анаэробные дегидрогеназы, а акцепторы — хиноны, цитохромы, кислород.
Оксидазы. Это аэробные дегидрогеназы, способные передавать электроны от окисляемого субстрата только на кислород. При этом образуются вода, пероксид водорода или супероксидный анион кислорода
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В первом случае на О2 переносятся 4е , во втором — 2е , в третьем —1е~. Примером оксидаз первой группы могут быть цитохромоксидаза, полифенолоксидаза и др., второй группы — флавопротеиновые оксидазы (например, оксидазы аминокслот), третьей — ферменты типа ксантиноксидазы.
Пероксид водорода (Н2О2) и особенно супероксидный анион кислорода (О^) весьма токсичны и поэтому в клетках быстро трансформируются в Н2О и О2 под действием специальных ферментов:
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Цитохромная система. Среди оксидаз очень важную роль играют железосодержащие ферменты и переносчики, относящиеся к цитохромной системе. В нее входят цитохромы и цитохромоксидаза. Включаясь в определенной последовательности в процесс переноса электронов, они передают их от флавопротеинов на молекулярный кислород.
Все компоненты цитохромной системы содержат железо-порфириновую простетическую группу:
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При переносе электронов цитохромами железо обратимо окисляется и восстанавливается, отдавая или приобретая электрон и изменяя таким образом свою валентность. В дыхательной цепи направление транспорта электронов определяется величиной окислительно-восстановительного потенциала цитохромов:
В этой системе передавать электроны непосредственно на кислород способна только цитохромоксидаза (цит. а + а3). Из всех известных оксидаз она имеет наибольшее сродство к кислороду. Ингибиторами цитохромоксидазы являются СО, цианид, азид. В растительных митохондриях кроме цитохромоксидазы  функционирует  оксидаза, не  подавляемая   цианидом и названная альтернативной оксидазой. Например, в мито​хондриях початков ароидных активность цианидустойчивой оксидазы в 10 раз превышает активность цитохромоксидазы.
Растительные ткани обладают также рядом немитохонд-риальных оксидаз, способных взаимодействовать с кислоро​дом: полифенолоксидазами, аскорбатоксидазой и др.
Полифенолоксидаза, например о-дифенолоксидаза, катализирует перенос е и Н+ от ряда фенолов (гидрохинон, пирокатехин, пирогаллол и др.) на молекулярный кислород.
В состав полифенолоксидазы входят атомы меди (0,2 — 0,3 %), непосредственно участвующие в присоединении и отдаче электронов.
Аскорбатоксидаза. К медьсодержащим оксидазам относится также аскорбатоксидаза, окисляющая аскорбиновую кислоту (АК) в дегидроаскорбиновую (ДАК):
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Работа системы аскорбиновая кислота — аскорбатоксидаза сопряжена с окислением и восстановлением глутатиона с участием глутатионредуктазы: 
NADPH + Н + +   Г—S—S—Г 
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Пероксидаза и каталаза. К пероксидазам относят целую группу ферментов, использующих в качестве окислителя пероксид водорода: классическую пероксидазу, NAD-перок-сидазу, NADP-пероксидазу, пероксидазу жирных кислот, глу-татионпероксидазу, цитохромпероксидазу и др. Все они рабо​тают по следующей схеме, где А — субстраты:
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В последние 2 — 3 десятилетия показана полифункциональность пероксидаз. Помимо пероксидазной, у них имеется оксидазная функция, т. е. способность переносить электроны в отсутствие пероксидного кислорода на молекулярный кислород. Пероксидаза может также функционировать как анаэробная дегидрогеназа, например NADH-дегидрогеназа, передающая электроны от восстановленных пиридиновых нуклеотидов на разные акцепторы.
Пероксид водорода, помимо пероксидазы, расщепляется также каталазой, в результате чего образуется молекулярный кислород. В реакции участвуют две молекулы пероксида, одна из которых функционирует как донор, а другая — как акцептор электронов (см. выше).
Простетической группой пероксидазы и каталазы служит гем, в состав которого входит атом железа.
Оксигеназы. Наряду с оксидазами, которые используют молекулярный кислород как акцептор электронов, в клетках широко представлены оксигеназы, активирующие кислород, в результате чего он может присоединяться к органическим соединениям. Ферменты, внедряющие в субстрат два атома кислорода, называют диоксигеназами, а присоединяющие один атом кислорода — монооксигеназами или гидроксилазами. В качестве доноров электронов оксигеназы используют NAD(P)H, FADH2 и др.
Оксигеназы присутствуют во всех типах клеток. Они участвуют в гидроксилировании многих эндогенных соединений, в частности аминокислот, фенолов, стеринов и др., а также в детоксикации чужеродных токсических веществ (ксенобиотиков).
Монооксигеназы осуществляют реакцию гидроксилирова-ния по схеме
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АН + О2  
*- АООН и др.
Например, липоксигеназа включает кислород в ненасыщенные жирные кислоты, образуя гидропероксиды со смещением двойной связи:
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4.2.2
Гликолиз
Ряд оксигеназ имеет в своем составе атомы меди или гем, некоторые монооксигеназы — флавиновые ферменты.
^Гликолиз — процесс анаэробного распада глюкозы, идущий с освобождением энергии, конечным продуктом которого является пировиноградная кислота. Гликолиз — общий начальный этап аэробного дыхания и всех видов брожения. Реакции гликолиза протекают в растворимой части цитоплазмы (цито-золе) и в хлоропластах. В цитозоле гликолитические ферменты, по-видимому, организованы в мультиэнзимные комплексы с участием актиновых филаментов цитоскелета, с которыми гликолитические ферменты обратимо связываются с разной степенью прочности. Такое связывание обеспечивает вектор-ность процесса гликолиза.
Английский биохимик А. Гарден и ученик К. А. Тимирязева Л. А. Иванов в 1905 г. независимо показали, что в процессе спиртового брожения наблюдается связывание неорганического фосфата и превращение его в органическую форму. Гарден установил, что глюкоза подвергается анаэробному распаду только после ее фосфорилирования. Полностью весь процесс гликолиза расшифровали немецкие биохимики Г. Эмбден, О. Ф. Мейергоф и советский биохимик Я. О. Парнас, с име​нами которых связывают название этого катабодического пути.
Этапы гликолиза, фосфорилирование на уровне субстрата. Цепь реакций, составляющих суть гликолиза, можно разбить на три этапа (рис. 4.1):
I.
Подготовительный этап — фосфорилирование гексозы и ее расщепление на две фосфотриозы.
II.
Первое субстратное фосфорилирование, которое начинается с 3-фосфоглицеринового альдегида и кончается 3-фосфоглицериновой кислотой. Окисление альдегида до кислоты связано с освобождением энергии. В этом процессе на каждую фосфотриозу синтезируется одна молекула АТР.
III.
Второе субстратное фосфорилирование, при котором 3-фосфоглицериновая кислота за счет внутримолекулярного окисления отдает фосфат с образованием АТР.
Поскольку глюкоза стабильное соединение, на ее активацию необходима затрата энергии, что осуществляется в процессе образования фосфорных эфиров глюкозы в ряде подготовительных реакций. Глюкоза (в пиранозной форме) фосфорили-руется АТР с участием гексокиназы, превращаясь в глюкозо-6-фосфат, который изомеризуется в фруктозо-6-фосфат с помощью глюкозофосфатизомеразы. Этот переход необходим для образования более лабильной фуранозной формы молекулы гексозы. Фруктозо-6-фосфат фосфорилируется вторично фосфофруктокиназой с использованием еще одной молекулы АТР.
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Рис. 4.1.
Этапы гликолиза. Пунктиром обозначены обходные пути при обращении  гликолиза
Фруктозо-1,6-дифосфат — лабильная фуранозная форма с симметрично расположенными фосфатными группами. Обе эти группы несут отрицательный заряд, отталкиваясь друг от друга электростатически. Такая структура легко расщепляется аль-долазой на две фосфотриозы. Следовательно, смысл подготовительного этапа состоит в активации молекулы гексозы за счет двойного фосфорилирования и перевода в фуранозную форму с последующим распадом на 3-фосфоглицериновый альдегид (3-ФГА) и фосфодиоксиацетон (ФДА), причем бывший 6-й атом углерода в молекуле глюкозы и фруктозы (фосфо-рилированный) становится 3-м в 3-ФГК, а 1-й атом углерода фруктозо-1,6-дифосфата остается 1-м углеродом (фосфорилиро-ванным) в ФДА (см. рис. 4.1). 3-ФГА и ФДА легко превращаются друг в друга с участием триозофосфатизомеразы. Из-за расщепления молекулы гексозы на две триозы гликолиз иногда называют дихотомическим путем окисления глюкозы.
С 3-ФГА начинается II этап гликолиза — первое субстрат​ное фосфорилирование. Фермент дегидрогеназа фосфоглицеринового альдегида (NAD-зависимый SH-фермент) образует с 3-ФГА фермент-субстратный комплекс, в котором происхо​дит окисление субстрата и передача электронов и протонов на NAD + . В ходе окисления фосфоглицеринового альдегида до фосфоглицериновой кислоты в фермент-субстратном комплексе возникает меркаптанная высокоэнергетическая связь (т. е. связь с очень высокой свободной энергией гидролиза). Далее осуществляется фосфоролиз этой связи, в результате чего SH-фермент отщепляется от субстрата, а к остатку карбоксильной группы субстрата присоединяется неорганический фосфат, причем ацилфосфатная связь сохраняет значительный запас энергии, освободившейся в результате окисления 3-ФГА. Высокоэнергетическая фосфатная группа с помощью фосфоглицераткиназы передается на ADP и образуется АТР. Так как в данном случае высокоэнергетическая ковалентная связь фосфата формируется прямо на окисляемом субстрате, такой процесс получил название субстратного фосфорилирования. Таким образом, в результате II этапа гликолиза образуются АТР и восстановленный NADH.
Последний этап гликолиза — второе субстратное фосфорилирование. З-Фосфоглицериновая кислота с помощью фосфоглицератмутазы превращается в 2-фосфоглицериновую кислоту. Далее фермент енолаза катализирует отщепление молекулы воды от 2-фосфоглицериновой кислоты. Эта реакция сопро​вождается перераспределением энергии в молекуле, в результате чего образуется фосфоенолпируват — соединение, содержащее высокоэнергетическую фосфатную связь. Таким образом, в этом случае высокоэнергетическая фосфатная связь формируется на основе того фосфата, который имелся в самом субстрате. Этот фосфат при участии пируваткиназы передается на A DP и образуется АТР, а енолпируват самопроизвольно переходит в более стабильную форму — пируват — конечный продукт гликолиза.
Энергетический выход гликолиза. При окислении одной молекулы глюкозы образуются две молекулы пировиноградной кислоты. При этом за счет первого и второго субстратного фосфорилирования образуются четыре молекулы АТР. Однако две молекулы АТР тратятся на фосфорилирование гексозы на I этапе гликолиза. Таким образом, чистый выход глико-литического субстратного фосфорилирования составляет две молекулы АТР.
Кроме того, на II этапе гликолиза на каждую из двух молекул фосфотриоз восстанавливается по одной молекуле NADH. Окисление одной молекулы NADH в электронтранс-портной цепи митохондрий в присутствии О2 сопряжено с синтезом трех молекул АТР, а в расчете на две триозы (т. е. на одну молекулу глюкозы) — шесть молекул АТР. Таким образом, всего в процессе гликолиза (при условии последующего окисления NADH) образуются восемь молекул АТР. Поскольку свободная энергия гидролиза одной молекулы АТР во внутриклеточных условиях составляет около 41,868 кДж/моль (10 ккал), восемь молекул АТР дают 335 кДж/моль, или 80 ккал. Таков полный энергетический выход гликолиза в аэроб​ных условиях.
Обращение гликолиза. Возможность обращения гликолиза определяется обратимостью действия большинства ферментов, катализирующих его реакции. Однако реакции фосфорилиро​вания глюкозы и фруктозы, а также реакция образования пировиноградной кислоты из фосфоенолпирувата, осуществляемые с помощью киназ, необратимы. На этих участках процесс обращения идет благодаря использованию обходных путей. Там, где функционируют гексокиназа и фруктокиназа, происходит дефосфорилирование — отщепление фосфатных групп фосфатазами.
Превращение пирувата в фосфоенолпируват также не может осуществиться путем прямого обращения пируваткиназной реакции вследствие большого перепада энергии. Первая реакция обращения гликолиза на этом участке катализируется митохондриальной пируваткарбоксилазой в присутствии АТР и ацетил-СоА (последний выполняет функции активатора). Образующаяся щавелевоуксусная кислота (ЩУК), или оксало-ацетат, восстанавливается затем в митохондриях до малата при участии NAD-зависимой малатдегидрогеназы (МДГ). Затем малат транспортируется из митохондрий в цитоплазму, где окисляется NAD-зависимой цитоплазматической малатдегидро-геназой снова до ЩУК. Далее под действием ФЕП-карбокси-киназы из оксалоацетата образуется фосфоенолпируват. Фосфорилирование в этой реакции осуществляется за счет АТР (см. рис. 4:1).
Функции гликолиза в клетке. В аэробных условиях гликолиз выполняет ряд функций: 1) осуществляет связь между дыхательными субстратами и циклом Кребса; 2) поставляет на нужды клетки две молекулы АТР и две молекулы NADH при окислении каждой молекулы глюкозы (в условиях аноксии гликолиз, по-видимому, служит основным источником АТР
в клетке); 3) производит интермедиаты, необходимые для синтетических процессов в клетке (например, фосфоенолпиру-ват, необходимый для образования фенольных соединений и лигнина); 4) в хлоропластах гликолитические реакции обеспечивают прямой путь для синтеза АТР, независимый от поставок NADPH; кроме того, через гликолиз в хлоропластах запасенный крахмал метаболизируется в триозы, которые затем экспортируются из хлоропластаД
4.2.3
Цикл ди-и трикарбоновых
кислот (цикл Кребса)
В анаэробных условиях пировиноградная кислота (пируват) подвергается дальнейшим превращениям в ходе спиртового, молочнокислого и других видов брожений, при этом NADH используется для восстановления конечных продуктов брожения, регенерируя в окисленную форму. Последнее обстоятельство поддерживает процесс гликолиза, для которого необходим окисленный NAD + . В присутствии достаточного количества кислорода пируват полностью окисляется до СО2 и Н2О в дыхательном цикле, получившем название цикла Кребса или цикла ди- и трикарбоновых кислот. Все участки этого процесса локализованы в матриксе или во внутренней мембране митохондрий.
Последовательность реакций в цикле Кребса. Участие органических кислот в дыхании давно привлекало внимание исследователей. Еще в 1910 г. шведский химик Т. Тунберг показал, что в животных тканях содержатся ферменты, способные отнимать водород от некоторых органических кислот (янтарной, яблочной, лимонной). В 1935 г. А. Сент-Дьердьи в Венгрии установил, что добавление к измельченной мышечной ткани не​больших количеств янтарной, фумаровой, яблочной или щаве-левоуксусной кислот резко активирует поглощение тканью кислорода.
Учитывая данные Тунберга и Сент-Дьердьи и исходя из собственных экспериментов по изучению взаимопревращения различных органических кислот и их влияния на дыхание летательной мышцы голубя, английский биохимик Г. А. Кребс в 1937 г. предложил схему последовательности окисления ди- и трикарбоновых кислот до СО2 через «цикл лимонной кислоты» за счет отнятия водорода. Этот цикл и был назван его именем.
Непосредственно в цикле окисляется не сам пируват, а его производное — ацетил-СоА. Таким образом, первым этапом на пути окислительного расщепления ПВК является процесс образования активного ацетила в ходе окислительного декарбоксилирования. Окислительное декарбоксилирование пирувата осуществляется при участии пируватдегидрогеназного мульти-ферментного комплекса. В состав его входят три фермента и пять коферментов. Коферментами служат тиаминпирофосфат (ТПФ) - фосфорилированное производное витамина Вь липое-вая кислота, коэнзим A, FAD и NAD + . Пируват взаимодействует с ТПФ (декарбоксилазой), при этом отщепляется СО2 и образуется гидроксиэтильное производное ТПФ (рис. 4.2). Последнее вступает в реакцию с окисленной формой липоевой кислоты. Дисульфидная связь липоевой кислоты разрывается

Рис. 4.2
Окислительное декар-боксилирование пиро-виноградной кислоты

СН—CO-S—Со А ацетил-коэнзим А
СоА—SH липоевая гидроксиэтил-тиаминпиро фосфат
и происходит окислительно-восстановительная реакция: гидро-ксиэтильная группа, присоединенная к одному атому серы, окисляется в ацетильную (при этом возникает высокоэнергетическая тиоэфирная связь), а другой атом серы липоевой кислоты восстанавливается. Образовавшаяся ацетиллипоевая кислота взаимодействует с коэнзимом А, возникают ацетил-СоА и восстановленная форма липоевой кислоты. Водород липоевой кислоты переносится затем на FAD и далее на NAD + . В результате окислительного декарбоксилирования пирувата образуются ацетил-СоА, СО2 и NADH.
Дальнейшее окисление ацетил-СоА осуществляется в ходе циклического процесса. Цикл Кребса начинается с взаимодействия ацетил-СоА с енольной формой щавелевоуксусной кислоты (рис. 4.3). В этой реакции под действием фермента цитратсинтазы образуется лимонная кислота. Следующий этап цикла включает две реакции и катализируется ферментом аконитазой, или аконитатгидратазой. В первой реакции в результате дегидратации лимонной кислоты образуется цис-акнитовая. Во второй реакции аконитат гидратируется и синтезируется изолимонная кислота. Изолимонная кислота под действием NAD- или NADP-зависимой изоцитратдегидрогена-зы окисляется в нестойкое соединение — щавелевоянтарную кислоту, которая тут же декарбоксилируется с образованием а-кетоглутаровой кислоты (а-оксоглутаровой кислоты).
а-Кетоглутарат, подобно пирувату, подвергается реакции окислительного декарбоксилирования. а-Кетоглутаратдегидро-геназный мультиэнзимный комплекс сходен с рассмотренным выше пируватдегидрогеназным комплексом. В ходе реакции окислительного декарбоксилирования а-кетоглутарата выделяется СО2, образуются NADH и сукцинил-СоА.
Подобно ацетил-СоА, сукцинил-СоА является высокоэнергетическим тиоэфиром. Однако если в случае с ацетил-СоА энергия тиоэфирной связи расходуется на синтез лимонной кислоты, энергия сукцинил-СоА может трансформироваться
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Рис. 4.3
Цикл ди- И трикарбо-новых кислот (цикл Кребса):
1 — мультиэнзимный комплекс окислительного де-карбоксилирования пиро-виноградной кислоты,2 — цитратсинтаза, 3 — ако-нитатгидратаза, 4 — изо-цитратдегидрогеназа, 5 — мультиэнзимный комплекс окислительного декарбо-ксилирования а-кетоглу-таровой кислоты, 6 — сукцинатдегидрогеназа,
7— фумаратгидратаза, 8
— малатдегидрогеназа
в образование фосфатной связи АТР. При участии сукцинил-СоА-синтетазы из сукцинил-СоА, ADP и Н3РО4 образуются янтарная кислота (сукцинат), АТР, регенерирует молекула СоА. АТР образуется в результате субстратного фосфорилирования.
На следующем этапе янтарная кислота окисляется до фумаровой. Реакция катализируется сукцинатдегидрогеназой, коферментом которой является FAD. Фумаровая кислота под действием фумаразы или фумаратгидратазы, присоединяя Н2О, превращается в яблочную кислоту (малат). И, наконец, на последнем этапе цикла яблочная кислота с помощью NAD-зависимой малатдегидрогеназы окисляется в щавелевоуксус-ную. ЩУК, которая самопроизвольно переходит в енольную форму, реагирует с очередной молекулой ацетил-СоА и цикл повторяется снова.
Следует отметить, что большинство реакций цикла обратимы, однако ход цикла в целом практически необратим. Причина этого в том, что в цикле есть две сильно экзергонические реакции — цитратсинтазная и сукцинил-СоА-синте-тазная.
На протяжении одного оборота цикла при окислении пирувата происходит выделение трех молекул СО2, включение трех молекул Н2О и удаление пяти пар атомов водорода. Роль Н2О в цикле Кребса подтверждает правильность уравнения Палладина, который постулировал, что дыхание идет с участием Н2О, кислород которой включается в окисляемый субстрат, а водород с помощью «дыхательных пигментов» (по современным представлениям — коферментов дегидрогеназ) переносится на кислород (см. 4.1.3).
Выше отмечалось, что цикл Кребса был открыт на животных объектах. Существование его у растений впервые доказал английский исследователь А. Чибнелл (1939). В растительных тканях содержатся все кислоты, участвующие в цикле; обнаружены все ферменты, катализирующие превращение этих кислот; показано, что малонат — ингибитор сункцинатдегидрогеназы — тормозит окисление пирувата и резко снижает поглощение О? в процессах дыхания у растений. Большинство ферментов цикла Кребса локализовано в матриксе митохондрий, аконитаза и сукцинатдегидрогеназа — во внутренней мембране митохондрии.
Энергетический выход цикла Кребса, его связь с азотным обменом. Цикл Кребса играет чрезвычайно важную роль в обмене веществ растительного организма. Он служит конечным этапом окисления не только углеводов, но также белков, жиров и других соединений. В ходе реакций цикла освобождается основное количество энергии, содержащейся в окисляемом субстрате, причем большая часть этой энергии не теряется для организма, а утилизируется при образовании высокоэнергетических конечных фосфатных связей АТР.
Каков же энергетический выход цикла Кребса? В ходе окисления пирувата имеют место 5 дегидрирований, при этом получаются 3NADH, NADPH (в случае изоцитратдегидрогеназы) и FADH2. Окисление каждой молекулы NADH (NADPH) при участии компонентов электронтранспортной цепи мито​хондрий дает по 3 молекулы АТР, а окисление FADH2 — 2ATP. Таким образом при полном окислении пирувата образуются 14 молекул АТР. Кроме того, 1 молекула АТР синтезируется в цикле Кребса в ходе субстратного фосфорилирования. Сле​довательно, при окислении одной молекулы пирувата может образоваться 15 молекул АТР. А поскольку в процессе гли​колиза из молекулы глюкозы возникают две молекулы пирувата, их окисление даст 30 молекул АТР.
Итак, при окислении глюкозы в процессе дыхания при функционировании гликолиза и цикла Кребса в общей слож​ности образуются 38 молекул АТР (8 АТР связаны с глико​лизом). Если принять, что энергия третьей сложноэфирной фосфатной связи АТР равняется 41,87 кДж/моль (10 ккал/моль), то энергетический выход гликолитического пути аэробного дыхания составляет 1591 кДж/моль (380 ккал/моль), причем основное  количество этой энергии — 1256 кДж/моль (300 ккал/моль) — поставляют реакции цикла Кребса. Если учесть, что при полном окислении глюкозы изменение свобод​ной энергии равно 2872 кДж/моль (или 686 ккал/моль), то эффективность использования энергии через гликолиз и ЦТК 380 оказывается весьма высокой: -^БТ' Ю0 = 55,4%. 686
Значение цикла Кребса не исчерпывается его вкладом в энергетический обмен клетки. Не менее важную роль играет то обстоятельство, что многие промежуточные продукты цикла используются при синтезе различных соединений. Прежде всего следует отметить участие ряда органических кислот в азотном обмене, синтезе и распаде белковых веществ. Из кетокислот в ходе реакций переаминирования и восстановительного аминирования образуются аминокислоты. Из пиро-виноградной кислоты возникает аланин, из щавелевоуксусной и а-кетоглутаровой — соответственно аспарагиновая и глутами-новая кислоты. Аспартат может образовываться также в лиазной реакции, при амияировании фумаровой кислоты с участием фермента аспартазы. Для синтеза липидов, полиизопренов, углеводов и ряда других соединений используется ацетил-СоА.
Даже это краткое перечисление позволяет заключить, что цикл Кребса занимает центральное положение в метаболизме клетки. Особенно важно, что через реакции цикла Кребса устанавливается тесная связь между обменом трех важнейших 'групп соединений — белков, жиров и углеводов (см. рис. 4.10).
                                                          4.2.4 Глиоксилатный цикл

Глиоксилатный цикл можно рассматривать как модифика кребса. Этот цикл в 1957 г. был впервые описан у бактерий и плесневых грибов Г. Л. Корнбергом и Г. А. Креб-сом. Затем оказалось, что он активно функционирует в прорастающих семенах масличных растений и в других растительных объектах, где запасные жиры превращаются в сахара (глюконеогенез). Глиоксилатный цикл локализован не в митохондриях, как цикл Кребса, а в специализированных микротелах — глиоксисомах (см. 1.1.2). В клетках животных этот цикл отсутствует.
В глиоксилатном цикле из ЩУК и ацетил-СоА синтезируется лимонная кислота, образуются г^мс-аконитовая и изолимонная (изоцитрат), как и в цикле Кребса (рис. 4.4). Затем изолимонная кислота под действием изоцитрат-лиазы распада​ется на глиоксиловую и янтарную кислоты. Глиоксилат с участием малатсинтазы взаимодействует со второй молекулой ацетил-СоА, в результате чего синтезируется яблочная кислота, которая окисляется до ЩУК.
Таким образом, в отличие от цикла Кребса в глиоксилатном цикле в каждом обороте участвует не одна, а две молекулы ацетил-СоА и этот активированный ацетил используется не для окисления, а для синтеза янтарной кислоты. Янтарная кислота выходит из глиоксисом, превращается в ЩУК и участвует, как показано на рис. 4.1 и 4.11, в глюконеогенезе (обращенном гликолизе) и других процессах биосинтеза. Глиок-' , '  Л      силатный цикл, позволяет утилизировать запасные жиры, при - распаде которых образуются молекулы ацетил-СоА. Кроме
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Рис. 4.4
Схема глиоксилатного цикла
4.2.5
Пентозофосфатный путь окисления
глюкозы
На каждые две молекулы ацетил-СоА в глиоксилатном цикле восстанавливается одна молекула NADH, энергия которой может быть использована на синтез АТР в митохондриях или на другие процессы.
В клетках растений наряду с гликолизом и циклом Кребса, являющимся главным поставщиком свободной энергии в процессах дыхания, существует и другой важнейший способ катаболизма гексоз — пентозофосфатный путь (ПФП), в ко​тором участвуют пятиуглеродные сахара (пентозы). Этот путь дыхания известен также как гексозомонофосфатный цикл, пентозный шунт или апотомическое окисление. Окисление глюкозы (глюкозо-6-фосфата) по этому пути связано с отщеплением первого (альдегидного) атома углерода в виде СО2 (отсюда и название — апотомический путь).
Пентозофосфатный путь дыхания открыт в 1935 — 1938 гг. в результате исследований О. Варбурга, Ф. Диккенса, В. А. Эн-гельгардта и позднее Ф. Липмана. Установлено, что все реакции ПФП протекают в растворимой части цитоплазмы клеток, а также в пропластидах и хлоропластах. ПФП дыхания особенно активен в тех клетках и тканях растений, в которых интенсивно идут синтетические процессы, такие, как синтез липидных компонентов мембран, нуклеиновых кислот, клеточных стенок, фенольных соединений.
В ПФП АТР используется только для образования исходного продукта: для фосфорилирования глюкозы до глюкозо-6-фосфата; ни в одной реакции этого цикла АТР не образу-
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Рис. 4.5
Пентозофосфатный цикл:
1 — глюкозо-6-фосфатде-гидрогеназа, 2 — глю-конолактоназа, 3 — фосфоглюконатдегидрогена-за (декарбоксилирую-щая), 4 — фосфопентоэпи-мераза, 5 — фосфопенто-изомераза, 6 — транске-толаза, 7 — траисальдолаза, 8 — транскетолаза, 9 — триозофосфатизо-мераза, 10 — альдолаза, 11 — фосфатаза, 12 — гек-софосфатизомераза ется. ПФП, как и цикл Кребса,— циклический процесс, по​скольку окисление глюкозы сопровождается регенерацией исходного субстрата ПФП — глюкозо-6-фосфата.
Этапы пентозофосфатного пути окисления глюкозы. В ПФП
можно выделить два этапа: 1) окисление глюкозы, 2) рекомбинацию Сахаров для регенерации исходного субстрата.
Первый, окислительный, этап апотомического пути включает последовательные реакции, катализируемые дегидрогеназно-декарбоксилирующей системой, состоящей из трех ферментов. Первая реакция представляет собой дегидрирование глюкозо-6-фосфата глюкозо-6-фосфатдегидрогеназой. Этот фермент в качестве акцептора электронов использует NADP + . Он дегидрирует 1-й атом углерода глюкозо-6-фосфата с образованием лактона 6-фосфоглюконовой кислоты. Лактон самопроизвольно или под действием глюконолактоназы гидролизуется, образуя 6-фосфоглюконовую кислоту. В следующей окислительной реакции, катализируемой NADP- и Мп2 +-зависимой фосфо-глюконатдегидрогеназой (декарбоксилирующей), 6-фосфоглю-коновая кислота дегидрируется и декарбоксилируется. В результате образуются 0-рибулозо-5-фосфат и восстановленный NADPH. Таким образом, при окислении каждого атома углерода образуются две молекулы NADPH (рис. 4.5).
Второй этап связан с регенерацией исходного метаболи​та — глюкозо-6-фосфата. Из рибулозо-5-фосфата под действием эпимеразы образуется ксилулозо-5-фосфат, а под действием изомеразы — рибозо-5-фосфат. Рекомбинации Сахаров с участием транскетолазы и трансальдолазы приводят к появлению 3-ФГА и седогептулозо-7-фосфата, затем эритрозо-4-фосфата и фруктозо-6-фосфата; в результате образуются фруктозо-6-фосфаты, которые изомеризуются в глюкозо-6-фосфат.
Как видно из рис. 4.5, 6 молекул глюкозо-6-фосфата, участвуя в ПФП дыхания, дают 6 молекул рибулозо-5-фос-фата и 6СО2, после чего из 6 молекул рибулозо-5-фосфата регенерируют 5 молекул глюкозо-6-фосфата. Для каждого оборота цикла суммарное уравнение ПФП имеет следующий вид:
6Глюкозо-6-фосфат + 12NADP+ + 7Н2О
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 5Глюкозо-6-фосфат + 6СО2 + 12NADPH + 12Н+ + Н3РО4
Энергетический выход ПФП и его роль в обмене веществ.
Универсальным донором водорода для электронтранспортной цепи дыхания служит NADH, содержание которого в растительных тканях всегда значительно выше, чем NADPH. В нормальных условиях NADP+ находится в клетках в восстановленной форме NADPH, тогда как NAD+ — в окисленной. Доказано, что NADPH окисляется медленнее, чем NADH. Если при окислении субстрата образуется NADPH, как, например, при апотомическом окислении глюкозо-6-фосфатаг то атомы водорода перед поступлением в эдектронтранспортную цепь должны' быть переданы на. NAD+ (трансгидрогенааная реакция). Если бы все 12 пар протонов от NADPH, которые образуются при полном окислении молекулы глюкозо-6-фос-фата по ПФП, были бы переданы через ЭТЦ на О2, то полу​чилось бы 3 АТР х 12 = 36 АТР, что составляет 41,868 кДж х х 36 = 1507 кДж/моль. Практически это не уступает энергети​ческому выходу дихотомического пути дыхания (гликолиз и цикл Кребса), в котором образуется 1591 кДж/моль (38 АТР). Однако основное назначение ПФП состоит в участии не столько в энергетическом, сколько в пластическом обмене клеток. Это участие в пластическом обмене включает несколько аспектов:
1.
NADPH используется главным образом в различных синтетических реакциях. ПФП служит основным внемитохондриальным и внехлоропластным источником NADPH, который необходим для синтеза жирных кислот, жиров, изопреноидов, для восстановительного карбоксилирования пирувата, восстановления нитрата и сульфата и т. д. NADPH играет значительную роль и в поддержании восстановленности SH-соединений в клетке, поскольку является первичным восстановителем глутатиона.
2.
В ходе пентозофосфатного цикла синтезируются пентозы, входящие в состав нуклеиновых кислот и различных нуклеотидов (пиридиновых, флавиновых, адениловых и др.). Для животных и других гетеротрофных организмов ПФП — единственный способ образования пентоз (рибоз и дезоксирибоз) вклетке. Рибозы необходимы для синтеза АТР, GTP, UTP 
и других нуклеотидов. Коферменты NAD+, NADP+ , FAD, коэнзим А — тоже нуклеотиды и в их состав входит рибоза.
 3. ПФП имеет большое значение как источник образования углеводов с различным числом углеродных атомов в цепи (от С3 до С7). Эритрозо-4-фосфат, возникающий в ПФП, необходим для синтеза шикимовой кислоты — предшественника многих ароматических соединений, таких, как аромати​ческие аминокислоты, витамины, дубильные и ростовые вещества, лигнин клеточных стенок и др.
4.
Компоненты ПФП (рибулозо-1,5-дифосфат, NADPH) принимают участие в темновой фиксации СО2. По существу, ПФП представляет собой обращенный фотосинтетический (восстановительный) цикл Кальвина. Только две из 15 реакцийцикла Кальвина специфичны для фотосинтеза, остальные участвуют в окислительном ПФП дыхания и гликолизе.
5.
В хлоропластах  окислительный  ПФП  функционирует в  темноте, предотвращая резкое   изменение   концентрации NADPH в отсутствие света. Кроме того, триозофосфаты этого цикла в хлоропластах превращаются в 3-ФГК, что важно для поддержания в них уровня АТР в темноте.
Окисление глюкозы по ПФП осуществляется в результате 12 реакций, тогда как в дихотомический (гликолитический) путь через ПВК и далее через цикл ди- и трикарбоновых кислот включаются более 30 различных реакций.
Не следует, однако, думать, что окисление глюкозо-6-фос-фата по схеме, представленной на рис. 4.5, идет во всех клетках до конца. Очень часто на одном из этапов ПФП переходит в гликолитический. Таким этапом может быть, в частности, транскетолазная реакция (рис. 4.5, реакция 8), в результате которой ксилулозо-5-фосфат и эритрозо-4-фосфат превраща​ются во фруктозо-6-фосфат и 3-ФГА - субстраты, общие для гликолиза и ПФП.
4.2.6
Прямое окисление Сахаров
Гликолитический путь, в основе которого лежит двукратное фосфорилирование гексозы, и ПФП с одним фосфорилирова-нием глюкозы — не единственные пути окисления молекулы сахара. Некоторые организмы способны окислять и нефосфо-рилированную глюкозу. Этот путь прямого окисления Сахаров обнаружен у некоторых бактерий, грибов и животных, а также у фотосинтезирующих морских водорослей. Достоверных сведений о существовании этой системы окисления свободной глюкозы у высших растений пока нет.
Еще в 1904 г. Н. А. Максимов показал, что из мицелия плесневого гриба Aspergillus niger может быть выделен ферментный препарат, способный окислять глюкозу в глюконовую кислоту. Реакция сопровождается выделением пероксида водорода, который затем разлагается каталазой или перокси-дазой. Окисление глюкозы до глюконовой кислоты осуществляется специфической флавинзависимой оксидазой — глюкооксида-зой, содержащей в своем составе две молекулы FAD и 15 % (от ее массы) углеводов. Фермент отнимает два атома водорода от СНОН 1-го углерода глюкозы, находящейся в пира-нозной форме, и переносит его на молекулярный кислород. Перед окислением происходит превращение (мутаротация) а-глюкозы в (3-форму, что катализируется ферментом мутаротазой. Мутаротаза всегда сопутствует глюкооксидазе в пре​парате из плесневых грибов. Первичный продукт окисления — лактон глюконовой кислоты, который, гидратируясь неферментативным путем, превращается в глюконовую кислоту:
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Образовавшаяся глюконовая кислота может вовлекаться в дальнейший метаболизм после ее фосфорилирования с об​разованием 2-кето-3-дезокси-6-фосфоглюконовой кислоты. Последняя распадается на две триозы — пировиноградную кислоту и 3-фосфоглицериновый альдегид, которые через пировиноградную кислоту могут окисляться в цикле Кребса. Такой путь до пирувата был открыт Н. Энтнером и М. Дудоровым
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4.2.7 Взаимосвязьразличных путей диссимиляции глюкозы

(1952) для бактерий рода Pseudomonas. Путь Энтнера —Дудо-рова сближает два пути дыхания — ПФП и ЦТК — через пи-руват. Взаимодействие этих трех путей дыхания можно представить в виде схемы, в которой через пируват устанавливается связь с циклом Кребса, а через глюконовую кислоту и 3-фосфоглицериновый альдегид — с ПФП, минуя сахара с четырьмя, пятью и семью атомами углерода: Глюкоза
Если в процессе дыхания прямому окислению подвергаются и другие сахара, кроме глюкозы, то образуется целое семейство кислот, названных кислотами прямого (первичного) окисления Сахаров. Глюкозооксидаза способна окислять только D-глюкозу. В этом отношении она отличается от D-гексозооксидазы, способной наряду с D-глюкозой окислять и другие гексозы (мальтозу, лактозу, целлобиозу) с образованием соответствующих альдоновых кислот.
В тканях высших растений С. В. Солдатенков с сотрудниками обнаружил ряд кислот первичного окисления Сахаров, имеющих в своем составе 4, 5, 6 и 7 углеродов (тетроновая, гептоновая и др.). Введенные в растительные клетки, эти кислоты используются в процессе дыхания. Из глюкуроновой и галактуроновой кислот в клетках может образоваться аскорбиновая кислота (витамин С).
Дыхательные циклы — гликолиз и цикл  и трикарбоновых кислот, ПФП и прямое окисление Сахаров — система взаимосвязанных процессов. Ниже представлена схема этих
взаимосвязей:
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Глюкоза
4.3
Дыхательная электронтранс-
портная цепь и окислительное
фосфорилиро-вание
4.3.1
Электронтранс-портная цепь митохондрий

О взаимоотношениях гликолиза и ПФП с прямым окислением Сахаров говорилось выше. Эта связь осуществляется через глюконовую кислоту и фосфотриозы.
В клетке гликолиз и ПФП пространственно не отделены друг от друга. Эти процессы протекают в растворимой части цитоплазмы, в пропластидах и в хлоропластах. Они имеют общие субстраты — глюкозо-6-фосфат, фруктозо-6-фосфат и 3-фосфоглицериновый альдегид. В норме доля пентозофосфат-ного цикла в общем дыхательном обмене составляет 10 — 40% и варьирует в зависимости от типа ткани и ее функционального состояния. В анаэробных условиях гликолиз доминирует над ПФП. Однако в хлоропластах активность окислительного апотомического пути намного выше по сравнению с гликолизом. В цитоплазме большая часть продуктов ПФП метаболи-зируется через гликолиз.
Активность ПФП увеличивается при неблагоприятных условиях: засухе, калийном голодании, инфекции, затенении, засолении, при старении. Скорость окисления NADPH или подавляющее действие продуктов одного пути дыхания на реакции другого играют существенную роль в регуляции соотношения различных дыхательных циклов.
Цикл Кребса, глиоксилатный и пентозофосфатный пути функционируют только в условиях достаточного количества кислорода. В то же время О2 непосредственно не участвует в реакциях этих циклов. Точно так же в перечисленных циклах не синтезируется АТР (за исключением АТР, образующегося в цикле Кребса в результате субстратного фосфорилирования на уровне сукцинил-СоА).
Кислород необходим для заключительного этапа дыхательного процесса, связанного с окислением восстановленных ко-ферментов NADH и FADH2 в дыхательной электронтранс-портной цепи (ЭТЦ) митохондрий. С переносом электронов по ЭТЦ сопряжен и синтез АТР.
Дыхательная ЭТЦ, локализованная во внутренней мембране митохондрий, служит для передачи электронов от восстановленных субстратов на кислород, что сопровождается трансмембранным переносом ионов Н+ . Таким образом, ЭТЦ митохондрий (как и тилакоидов) выполняет функцию окислительно-восстановительной Н+ помпы.
Б. Чане и др. (США) в 50-х годах, используя значения окислительно-восстановительных потенциалов известных в то время переносчиков е , спектрофотометрические данные о вре​менной последовательности их восстановления и результаты ингибиторного анализа, расположили компоненты ЭТЦ мито​хондрий в следующем порядке:
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Пара электронов от NADH или сукцината передается по ЭТЦ до кислорода, который, восстанавливаясь и присоединяя два протона, образует воду.
Д. Грин (1961) пришел к выводу, что все переносчики электронов в митохондриальной мембране сгруппированы в четыре комплекса, что было подтверждено дальнейшими исследованиями. Состав и свойства основных компонентов ЭТЦ и их комплексов приведены в табл. 4.1.
Компоненты электронтранспортной цепи митохондрий растений и их стандартные окислительно-восстановительные потенциалы (Е'о)
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Комплекс III (убихинол: цитохром с-оксидо-редуктаза)
Цитохромы
Гемопротеины,  в  которых  гем  связан  с 655б
белком нековалентно
+0,075 560+0,080. Цит. Цитохром  с552 — гемолротеин;   гем  ковалентно связан с белком
+0,235 FeS
. Железосерный белок Риске (2Fe2S)
+0,280
Продолжение табл. 4.1
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Согласно современным данным дыхательная цепь митохондрий включает в себя четыре основных мультиэнзимных комплекса и два небольших по молекулярной массе компонента — убихинон и цитохром с (рис. 4.6, табл. 4.1). Комплекс I осуществляет перенос электронов от NADH к убихинону Q. Его субстратом служат молекулы внутримитохондриального NADH, восстанавливающиеся в цикле Кребса. В состав комплекса входит флавиновая FMN-зависимая NADH: убихи-ноноксидоредуктаза, содержащая три железосерных центра (FeSisii-з)- При встраивании в искусственную фосфолипидную мембрану этот комплекс функционирует как протонная помпа.
Комплекс II катализирует окисление сукцината убихи-ноном. Эту функцию осуществляют флавиновая (FAD-зависи-мая) сукцинат : убихинон-оксидоредуктаза, в состав которой также входят три железосерных центра (FeSi_3).
Комплекс III переносит электроны от восстановленного убихинона к цитохрому с, т. е. функционирует как уби-хинол: цитохром с-оксидоредуктаза. В своем составе он содержит цитохромы Ь556 и Ь560, цитохром сх и железосерный белок Риске. По структуре и функции этот комплекс сходен с цитохромным комплексом b6 — f тилакоидов хлоропластов (см. табл. 3.1). В присутствии убихинона комплекс III осуществляет активный трансмембранный перенос протонов.
В терминальном комплексе IV электроны переносятся от цитохрома с к кислороду, т. е. этот комплекс является цитохром с: кислород-оксидоредуктазой (цитохромоксидазой). В его состав входят четыре редокс-компонента: цитохромы а и а3 и два атома меди. Цитохром а3 и Сив способны взаимодействовать с О2, на который передаются электроны с цитохрома а — СиА. Транспорт электронов через комплекс IV
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Рис. 4.6
Дыхательная элект-ронтранспортная цепь растительных митохондрий
сопряжен с активным транспортом ионов Н + . Взаимодей​ствие цитохрома а3 — Сив с О2 подавляется цианидом, азидом и СО.
В последние годы в результате изучения пространственного расположения компонентов ЭТ1Д во внутренней мембране митохондрий показано, что комплексы I, III и IV пересекают мембрану. Как следует из рис. 4.7, на внутренней стороне мембраны, обращенной к матриксу, два электрона и два про​тона от NADH поступают на флавинмононуклеотид комп​лекса I.
Электроны передаются на FeS-центры. Пара электронов от FeS-центров захватывается двумя молекулами окисленного убихинона, которые принимают два иона Н+, образуя семихиноны (2QH') и диффундируя к комплексу III. На эти семхиноны поступает еще пара электронов от цитохрома Ь560 комплекса III, что делает возможной реакцию семихинонов с еще двумя протонами из матрикса с образованием 2QH2. Полностью восстановленный убихинон (убихинол) отдает 2е~ цитохрому Ь556 и 2е~ FeSK — цитохрому сх. В результате освобождаются четыре иона Н+, выходящие в межмембран​ное пространство митохондрии. Окисленные молекулы убихинона вновь диффундируют к комплексу I и готовы принимать от него (или от комплекса II) новые электроны и протоны. Таким образом, цитохромы b служат донорами двух электронов для переноса двух дополнительных протонов через липид-ную фазу мембраны на каждые два электрона, поступающие из комплекса I.
Водорастворимый цитохром с на наружной стороне мембраны, получив 2е~ от FeSR — цитохрома си передает их на цитохром а — СиА комплекса IV. Цитохром а3 — Сив, связывая кислород, переносит на него эти электроны, в результате чего с участием двух протонов образуется вода. Как уже отмечалось, цитохромоксидазный комплекс способен также перено​сить ионы Н+ через митохондриальную мембрану.
Таким образом, из матрикса митохондрии при транспорте каждой пары электронов от NADH к 1/2 О2 в трех участках ЭТЦ (комплексы I, III, IV) через мембрану наружу переносятся по крайней мере шесть протонов. Как будет показано далее, именно в этих трех участках окислительные процессы в ЭТЦ сопрягаются с синтезом АТР. Передача 2е~ от сукцината на убихинон в комплексе II не сопровождается трансмембранным переносом протонов. Это приводит к тому, что при использовании сукцината в качестве дыхательного субстрата в ЭТЦ
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Рис. 4.7
Предполагаемое расположение компонентов цепи переноса электронов во внутренней мембране митохондрий в соответствии с хемиосмотической теорией Митчелла остаются лишь два участка, в которых функционирует протонная помпа.
4.3.2
Окислительное фосфорилирование
Особенностью растительных митохондрий (отличающей их от митохондрий животных) является способность окислять экзогенный NADH, т. е. NADH, поступающий из цитоплазмы. Это окисление осуществляется по крайней мере двумя флавиновыми NADH-дегидрогеназами, из которых одна локализована на наружной стороне внутренней мембраны митохондрий, а другая — в их наружной мембране. Первая из них передает электроны в ЭТЦ митохондрий на убихинон (см. рис. 4.6), а вторая — на цитохром с. Для функционирования NADH-дегидрогеназы на наружной стороне внутренней мембраны необходимо присутствие кальция.
Другое существенное отличие растительных митохондрий состоит в том, что во внутренней мембране помимо основного (цитохромного) пути переноса электронов имеется альтернативный путь переноса е~, устойчивый к действию цианида (см. рис. 4.6).
Перенос электронов от NADH к молекулярному кислороду через ЭТЦ митохондрий сопровождается потерей свободной энергии. Какова судьба этой энергии? Еще в 1931 г. В. А. Энгельгардт показал, что при аэробном дыхании накапливается АТР. Он первый высказал идею о сопряжении между фосфо-рилированием ADP и аэробным дыханием. В 1937—1939 гг. биохимики В. А. Белицер в СССР и Г. Калькар в США установили, что при окислении промежуточных продуктов цикла Кребса, в частности янтарной и лимонной кислот, суспензиями животных тканей исчезает неорганический фосфат и образуется АТР. В анаэробных условиях или при подавлении дыхания цианидом такого фосфорилирования не происходит. Процесс фосфорилирования ADP с образованием АТР, сопря​женный с переносом электронов по ЭТЦ митохондрий, получил название окислительного фосфорилирования.
Экспериментально установлено, что передача пары электронов от NADH на О2 сопровождается образованием по крайней мере трех молекул АТР, т. е. коэффициент фосфорили-рования Р/О = 3. Такое же значение коэффициента фосфорилирования следует из величин перепадов свободной энергии между различными группами переносчиков (см. табл. 4.1). Таких перепадов, достаточных для синтеза молекулы АТР, по крайней мере три: между NADH и FeSN2 в комплексе I («50 кДж), между убихиноном и цитохромом с\ в комплексе III («13 кДж) и, наконец, между цитохромом а — СиА и О2 («84 кДж). Причем если окисляется сукцинат с использованием FAD, то отсутствует первый пункт фосфорилирования и при переносе 2е образуются лишь две молекулы АТР.
По поводу механизма окислительного фосфорилирования существуют три теории: химическая, механохимическая (кон-формационная) и хемиосмотическая.
Химическая и механохимическая гипотезы сопряжения. Со​гласно химической гипотезе в митохондриях имеются интермедиаторы белковой природы (X, Y, Z), образующие комплексы с соответствующими восстановленными переносчиками. В результате окисления переносчика в комплексе возникает высокоэнергетическая связь. При распаде комплекса к интермедиатору с высокоэнергетической связью присоединяется неорганический фосфат, который затем передается на ADP:
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Однако несмотря на упорные поиски, не удалось выделить или как-то иначе доказать реальное существование постулированных высокоэнергетических интермедиаторов типа X  ф. Гипотеза химического сопряжения не объясняет, почему окислительное фосфорилирование обнаруживается только в препаратах митохондрий с ненарушенными мембранами. И, наконец, с позиций этой гипотезы не находит объяснения способ​ность митохондрий подкислять внешнюю среду и изменять свой объем в зависимости от степени их энергизации.
Способность митохондриальных мембран к конформацион-ным изменениям и связь этих изменений со степенью энергизации митохондрий послужила основой для создания механо
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химических гипотез образования АТР в ходе окислительного фосфорилирования. Согласно этим гипотезам энергия, высвобождающаяся в процессе переноса электронов, непосредственно используется для перевода белков внутренней мембраны митохондрий в новое, богатое энергией конформационное состояние, приводящее к образованию АТР. Одна из гипотез подобного рода, выдвинутая американским биохимиком П. Д. Бойером (1965), может быть представлена в виде следующей схемы.
Автор предположил, что запасание энергии происходит путем конформационных изменений ферментов ЭТЦ аналогично тому, как это наблюдается в белках мышц. Актомиозиновый комплекс сокращается, гидролизуя АТР. Если сокращение белкового комплекса достигается за счет другой формы энергии (за счет окисления), то расслабление, возможно, будет сопровождаться синтезом АТР.
Таким образом, согласно механохимическим гипотезам, энергия окисления превращается сначала в механическую энергию, а затем в энергию высокоэнергетической связи АТР. Однако, подобно химической теории сопряжения, механохимические гипотезы также не могут объяснить подкисление мито​хондриями окружающей среды.
Хемиосмотическая теория сопряжения. В настоящее время наибольшим признанием пользуется хемиосмотическая теория английского биохимика П. Митчелла (1961). Он высказал предположение, что поток электронов через систему молекул-переносчиков сопровождается транспортом ионов Н+ через внутреннюю мембрану митохондрий. В результате на мембране создается электрохимический потенциал ионов Н + , включающий химический," или осмотический, градиент (АрН) и электрический градиент (мембранный потенциал). Согласно хемиосмотической теории электрохимический трансмембранный потенциал ионов Н+ и является источником энергии для синтеза АТР за счет обращения транспорта ионов Н+ через протонный канал мембранной Н + -АТРазы.
Теория Митчелла исходит из того, что переносчики перешнуровывают мембрану, чередуясь таким образом, что в одну сторону возможен перенос и электронов, и протонов, а в обратную — только электронов. В результате ионы Н+ накапливаются на одной стороне мембраны.
На рис. 4.7 показано, как функционирует ЭТЦ митохондрий в соответствии с хемиосмотической теорией. Между двумя сторонами внутренней митохондриальной мембраны в результате направленного движения протонов против концентрационного градиента возникает электрохимический потенциал. Энергия, запасенная таким образом, используется для синтеза АТР как результат разрядки мембраны при обратном (по концентрационному градиенту) транспорте протонов через АТРазу, которая работает в этом случае как АТР-синтетаза.
За прошедший период хемиосмотическая гипотеза Митчелла получила целый ряд экспериментальных подтверждений. Одним из доказательств роли протонного градиента в образовании АТР при окислительном фосфорилировании может служить разобщающее действие на этот процесс некоторых веществ. Известно, что 2,4-динитрофенол (2,4-ДНФ) подавляет синтез АТР, но стимулирует транспорт электронов (поглощение О2), т. е. разобщает дыхание (окисление) и фосфорилирование. Митчелл предположил, что такое действие 2,4-ДНФ связано с тем, что он переносит протоны через мембрану (т. е. является протонофором) и поэтому разряжает ее. Это предположение полностью подтвердилось. Оказалось, что разные по своей химической природе вещества, разобщающие окисление и фосфорилирование, сходны в том, что, во-первых, они растворимы в липидной фазе мембраны, а, во-вторых, это слабые кислоты, т. е. легко приобретают и теряют протон в зависимости от рН среды. В. П. Скулачев на искусственных фосфолипидных мембранах показал, что чем легче вещество переносит протоны через мембрану, тем сильнее разобщает эти процессы. Другое экспериментальное подтверждение роли протонного градиента в фосфорилировании было получено Митчеллом, который сообщил о синтезе АТР в митохондриях в результате замены щелочной инкубационной среды на кислую (т. е. в условиях искусственно созданного трансмембранного градиента ионов Н+).
В 1973 г. Э. Рэкеру (США) удалось получить липосомы (везикулы из фосфолипидов), в которые была встроена АТРаза, выделенная из митохондрий сердца быка, и хромопротеин галофильной бактерии Halobacteriwn halobium — бактериородопсин, обусловливающей создание протонного градиента за счет энергии света. Фосфолипиды для реконструкции мембран этих липосом были выделены из растений (соевые бобы). Полученные таким образом гибридные пузырьки на свету осуществляли фосфорилирование.
Механизм синтеза АТР. Сопряжение диффузии протонов назад через внутреннюю мембрану митохондрии с синтезом АТР осуществляется с помощью АТРазного комплекса, полу​чившего название фактора сопряжения Fx. На электронно-микроскопических снимках эти факторы выглядят глобулярными образованиями грибовидной формы на внутренней мембране митохондрий, причем их «головки» выступают в матрикс (см. рис. 4.7). Fx водорастворимый белок, состоящий из 9 субъединиц пяти различных типов. Белок F% представляет собой АТРазу и связан с мембраной через другой белковый комплекс Fo, который перешнуровывает мембрану. Fo не проявляет каталитической активности, а служит каналом для транспорта ионов Н+ через мембрану к F±.
Механизм синтеза АТР в комплексе Ft — Fo до конца не выяснен. На этот счет имеется ряд гипотез.
Одна из гипотез, объясняющих образование АТР посред-
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Рис. 4.8.
Возможные механизмы образования АТР в комплексе F, —Fo
ством так называемого прямого механизма, была предложена Митчеллом (рис. 4.8). По этой схеме на первом этапе фосфорилирования фосфатный ион и ADP связываются с F^ -компонентом ферментного комплекса (А). Протоны перемещаются через канал в Fo-компоненте и соединяются в фосфате с одним из атомов кислорода, который удаляется в виде молекулы воды (Б). Атом кислорода ADP соединяется с атомом фосфора, образуя АТР, после чего молекула АТР отделяется от фермента (В).
Для косвенного механизма возможны различные варианты. Один из них показан на рис. 4.8. ADP и неорганический фосфат присоединяются к активному центру фермента без притока свободной энергии. Ионы Н + , перемещаясь по протонному каналу по градиенту своего электрохимического потенциала, связываются в определенных участках Fb вызывая конформационные изменения фермента (П. Бойер), в результате чего из ADP и Р; синтезируется АТР. Выход протонов в матрикс сопровождается возвратом АТР-синтетазного комплекса в исходное кон-формационное состояние и освобождением АТР.
В энергизованном виде F1 функционирует как АТР-синтетаза. При отсутствии сопряжения между электрохимическим потенциалом ионов Н+ и синтезом АТР энергия, освобождающаяся в результате обратного транспорта ионов Н+ в матрикс, может превращаться в теплоту. Иногда это приносит пользу, так как повышение температуры в клетках активирует работу ферментов.
4.4
Эндогенные механизмы регуляции
Дыхания у растений
4.4.1
Разнообразие путей переноса
электронов и протонов
Регуляция процессов дыхания осуществляется на разных уровнях. Прежде всего это субстратный контроль дыхания: доступность, количество и состав дыхательных субстратов. Регуляция активности оксидоредуктаз взаимосвязанных дыхательных циклов, ЭТЦ митохондрий, других оксидаз и оксиге-наз, локализованных в цитоплазме и органоидах, обеспечива​ется конкуренцией за общие метаболиты и действием соединений, выступающих в качестве аллостерических факторов. АТР и ADP, NADH и NAD + , интермедиаты циклов через системы обратных связей подавляют (отрицательная обратная связь) или активируют (положительная обратная связь) отдельные звенья дыхательного процесса.
На активность ферментов сильно влияют физико-химические условия в клетке (сдвиги рН, состава и концентрации ионов и др.). Фитогормоны действуют на дыхательные процессы через активацию или ингибирование функциональной активности клеток или синтеза белков. Синтез определенных оксидоредуктаз находится под контролем генома и происходит в соответствии с функциональным состоянием клеток и программой развития.
Завершающий этап многих процессов окисления состоит в переносе электронов на кислород, катализируемом терминальными оксидазами. Оксидазные системы такого рода локализованы в митохондриях, в ЭР, плазмалемме, в цитоплазме (цитозоле) клетки (рис. 4.9).
Основная редокс система клетки — дыхательная цепь — функционирует во внутренней мембране митохондрий. Ее терминальной оксидазой является цитохро-моксидаза. Перенос е по редокс-цепи сопровождается освобождением энергии, запасаемой в высокоэнергетических связях АТР.
В растительных митохондриях функционирует еще одна конечная оксидаза, называемая альтернативной терминальной (рис. 4.9). Она получает электроны от коэнзима Q и ее функционирование не сопряжено с запасанием энергии. Деятельностью этой системы объясняется более слабая чувствительность дыхания растительных митохондрий к действию цианида, чем у животных. О природе альтернативной оксидазы известно немного. Чувствительность ее к О2 несколько ниже, чем у цитохромоксидазы, но достаточно высока; активность подавляется рядом хелатирующих соединений (комплексооб-разователей), а также различными замещенными гидроксамо-выми кислотами, например салицилгидроксамовой. Она не является цитохромом Ь, флавопротеином или FeS-белком. Предполагается, что ее функцию выполняет особый фонд (пул) хинонов, способных к самоокислению. Функции альтернативного (цианидустойчивого) дыхания неясны. Этот путь активируется в условиях высокого содержания АТР в клетке и в случаях, когда снижается активность основной дыхательной
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Рис. 4.9
Редокс-системы растительных клеток
ЭТЦ, что способствует окислению NADH. В початках ароидных эта система участвует в термогенезе, обеспечивая повышение температуры в тканях при цветении на 10 — 20 °С по сравнению с температурой воздуха.
В цитоплазме клетки функционируют системы, окисляющие восстановленные пиридиннуклеотиды с участием в качестве завершающих медьсодержащих оксидаз: аскорбатокси-дазы (рис. 4.9, а) и полифенолоксидазы (рис. 4.9,6). Деятельность аскорбатоксидазы существенна для функционирования таких важных восстановителей в клетках, как глутатион и NAD(P)H. Эта система — главный восстановитель глутатиона. Аскорбатоксидазная активность обнаруживается также в клеточных стенках растительных клеток, однако функции фермента в клеточной стенке не выяснены.
Полифенолоксидаза окисляет о-дифенолы, п-дифенолы, монофенолы и др. Окисление фенолов сопряжено с окислением NAD(P)H или аскорбиновой кислоты. Полифенолоксидаза участвует в «раневой реакции» у растений. При поранении растительных тканей этот фермент превращает освобождаю​щиеся фенолы в хиноны, токсичные для микроорганизмов,
ЧТО противодействует инфекции Вследствие этой реакция ПОЯВ-ляется коричневая окраска на срезах клубня kl феля, яблока и других тканей. Полифенолоксидаза участвует в превращениях предшественников при синтезе лигнина (вместе с пероксидазой). Ее активность возрастает в период старения тканей.
В цитоплазме присутствуют также флавопротеиновые оксидазы (рис. 4.9, в), окисляющие различные субстраты (см. 4.2.1).
Рассмотренные группы конечных оксидаз — цитохромоксидаза, полифенолоксидаза, аскорбатоксидаза и флавопротеиновые оксидазы - по-разному реагируют на изменение парциального давления кислорода (табл. 4.2) и температуру окружающей среды. Цитохромоксидаза, обладая высоким сродством к О2, практически не зависит от парциального давления кислорода, продолжая активно функционировать при низких его значениях. Но на ее деятельность сильно влияет температура (Qi0 = 4 — 6). Флавопротеиновые оксидазы с более низким сродством к О2 меньше зависят от температуры (Qi0 к 2). Полифенолоксидаза и аскорбатоксидаза по этим показателям занимают промежуточное положение.
При окислениях, катализируемых цитоплазматическими ок-сидазами, АТР не образуется (см. табл. 4.2).
Таблица 4.2    Некоторые свойства терминальных оксидаз (по Bidwell, 1979)
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Помимо оксидаз, в растительных клетках функционируют и различные оксигеназы (см. 4.2.1). В мембранах ЭР локализованы две редокс-цепи. В одной из них при окислении NADH с участием флавопротеина и цитохрома Ь5 (рис. 4.9, 1) осуществляется оксигеназная реакция, связанная с гидроксилированием, приводящая к образованию ненасыщенных связей в жирных кислотах (десатурация). В животных тканях показана возможность взаимодействия этой цепи с редокс-цепью митохондрий. В этом случае электроны от цитохрома Ь5 передаются на цитохром с дыхательной цепи митохондрий и завершающей оксидазой будет цитохромоксидаза. Во второй редокс-цепи ЭР (рис. 4.9,2) субстратом является NADPH, а завершает цепь цитохром Р-450, который, используя О2, гидроксилирует многие соединения. Эта редокс-цепь важна для синтеза ряда метаболитов, детоксикации вредных для клетки соединений, теряющих свою активность при гидроксилирова-нии, и для превращения нерастворимых в воде соединений в водорастворимые.
4.4.2
Субстраты дыхания и дыхательный 

коэффициент
В качестве основного субстрата дыхания растения используют углеводы — наиболее распространенные и важные в энер​гетическом отношении соединения, причем в первую очередь окисляются свободные сахара. Если растения испытывают в них недостаток, субстратами окисления могут быть запасные полимерные вещества — полисахариды и белки, а также жиры, но лишь после их гидролиза. Поли- и дисахариды гидролизуются до моносахаридов, жиры — до глицерина и жирных кислот, белки — до аминокислот (рис. 4.10).
Функцию запасных углеводов у растений выполняют крахмал (картофель, кукуруза, рис), инулин (георгины, топинамбур), гемицеллюлозы. Микроорганизмы и некоторые высшие растения окисляют многоатомные спирты, образующиеся при восстановлении гексоз. Например, маннит используется на дыхание накапливающих его растений (заразиха, плоды маслины, побеги ясеня), сорбит служит субстратом дыхания хранящихся плодов груш и т. д. Субстратами дыхания могут быть также кислоты первичного окисления Сахаров. Запасные жиры расходуются на дыхание проростков, развивающихся из семян, богатых жирами (подсолнечник, лен, конопля, клещевина и др.). Использование жиров начинается с их гидролитического расщепления липазой на глицерин и жирные кислоты, что происходит в органоидах, называемых сферосомами — жировыми каплями, или олеосомами (рис. 4.11). Благодаря фосфорилированию и последующему окислению глицерин превращается в фосфотриозу — фосфоглицериновый альдегид, который включается в основной путь обмена угле​водов.
Жирные кислоты окисляются по механизму (3-окисления, в результате которого от жирной кислоты последовательно отщепляются двууглеродные ацетильные остатки в форме ацетил-СоА. Процесс Р-окисления жирных кислот протекает в глиоксисомах, где, кроме того, локализованы ферменты глиоксилатного цикла. Ацетил-СоА включается в реакции глиоксилатного цикла, конечный продукт которого — сукцинат (см. 4.2.4) — покидает глиоксисому и в митохондриях участвует в цикле Кребса. Синтезированный в ЦТК малат в цитоплазме при участии малатдегидрогеназы превращается в оксалоацетат, который с помощью ФЕП-карбоксикиназы дает фосфоенолпируват (см. 4.2.2). Фосфоглицериновый альдегид и ФЕП служат исходным материалом для синтеза глюкозы (а также фруктозы и сахарозы) в обращенных реакциях гликолиза (рис. 4.11). Процесс образования глюкозы из неуглеводных предшествен​ников получил название глюконеогенеза. Экспериментально показано, что по мере расходования жиров в прорастающих
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Рис. 4.10
Использование полисахаридов, белков и липидов в качестве дыхательных субстратов
семенах увеличивается содержание Сахаров. При этом в процессе синтеза Сахаров из запасных жиров в растительных клетках взаимодействуют сферосомы, глиоксисомы, митохондрии, пластиды и ферментные системы цитоплазмы (цитозоля).
Запасные белки используются для дыхания в результате гидролиза до аминокислот и последующей их окислительной деградации до ацетил-СоА или кетокислот, которые поступают затем в цикл Кребса (см. рис. 4.10).
Полное окисление всех рассмотренных субстратов осуществляется до СО2 и воды с освобождением энергии окисляе​мых веществ. Причем при гидролизе биополимеров до мономеров освобождается около 1 % энергии, гликолиз позволяет получить г/5 энергии Сахаров; окисление органических кислот до СО2 и Н2О в цикле Кребса и ЭТЦ реализует 4Д энергии, содержащейся в исходной молекуле дыхательного субстрата.
Отношение количества молей выделяемого при дыхании СО2 к количеству молей поглощенного О2 называется дыхательным коэффициентом {ДК). Для гексоз он равен единице :
С6Н12О6 + 6О2 -» 6СО2 + 6Н2О; ДК = 6СО2/6О2 =
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Превращение жиров в углеводы в процессе глюконеогенеза у растений
Количество кислорода, необходимое для окисления субстрата в процессе дыхания, находится в обратной зависимости от содержания его в молекуле субстрата: чем меньше атомов кислорода в молекуле субстрата, тем больше О2 тратится на окисление. Поэтому если субстратом дыхания являются более бедные кислородом (по сравнению с углеводами) жирные кислоты, то ДК будет меньше единицы. Примером может служить окисление стеариновой кислоты:
С18Н36О2 + 26О2 -18СО2 + 18Н2О; ДК = 18СО2/26О2 = 0,69
На окисление более окисленных, чем углеводы, органических кислот требуется меньше кислорода, что увеличивает дыхательный коэффициент, как видно из реакции окисления щавелевой кислоты:
2С2Н2О4 + О2 -4СО2 + 2Н2О; ДК = 4СО2/О2 = 4
Однако величина дыхательного коэффициента определяется не только свойствами окисляемого субстрата. Она также зависит от снабжения тканей кислородом. При его недостатке (например, в меристеме кончиков корней, в семенах с плотными оболочками, при затоплении корней и т. д.) усиливается брожение и ДК возрастает. Если в результате недоокисления продуктов в тканях накапливаются органические кислоты, а количество выделяемого СО2 снижается, ДК падает.
4.4.3
Регуляция процессов дыхания
Таким образом, хотя степень окисленности дыхательного субстрата и может влиять на ДК, величина его скорее отражает особенности процесса дыхания данной ткани, органа, находящихся на определенной стадии онтогенеза при действии конкретных внешних условий.
Эффект Пастера. Уровень О2 в тканях влияет не только на интенсивность дыхания, но определяет и величину расходования дыхательных субстратов, на что впервые обратил внимание Л. Пастер. В его опытах с дрожжами в присутствии О2 снижались распад глюкозы и интенсивность брожения (уменьшалось количество спирта и выделяемого СО2), но одновременно наблюдался интенсивный рост биомассы дрожжей вследствие усиления использования Сахаров на синтетические процессы. Торможение распада Сахаров и более эффективное их использование в присутствии кислорода получило название «эффекта Пастера».
Механизм эффекта Пастера состоит в том, что в присутствии О2 интенсивно идущий процесс окислительного фосфорилирования конкурентно уменьшает количество молекул ADP, вступающих в гликолиз (на нужды субстратного фосфори-лирования). По этой причине, а также из-за тормозящего действия АТР (синтез которого резко возрастает в аэробных условиях) на фосфофруктокиназу, скорость процессов гликолиза в присутствии О2 снижается. Избыток АТР может способствовать и ресинтезу глюкозы из части молекул пирувата, образующегося в ходе гликолиза. Без кислорода не функцио​нируют цикл Кребса и ПФП и, следовательно, клетки не получают многих промежуточных соединений, необходимых для синтеза клеточных структур. В присутствии О2 все эти циклы работают. Увеличение концентрации молекул АТР в условиях аэробиоза также способствует синтетическим про​цессам.
Дыхательный контроль. Возрастание функциональной активности клеток сопровождается усилением дыхания. В значительной степени это достигается благодаря механизму дыхательного контроля, или акцепторного контроля дыхания. Дыхательным контролем называют зависимость скорости потребления О2 митохондриями, от концентрации ADP, который служит акцептором фосфата при окислительном фосфорилировании. В условиях полного сопряжения транспорта электронов по ЭТЦ с синтезом АТР интенсивность дыхательного процесса в митохондриях зависит от концентрации ADP или, точнее, от отношения действующих масс АТР-системы: [ATP]/[ADP][Pj]. Причем неорганический фосфат обычно при​сутствует в достаточном количестве и не является ограничи​вающим фактором. В клетке, находящейся в состоянии покоя, это отношение достаточно велико, так как почти весь ADP фосфорилирован. При увеличении функциональной активности клеток АТР расходуется на энергозависимые процессы, в ре-
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Рис. 4.12
Схема регуляции процессов гликолиза и цикла ди- и трикар-боновых кислот:
И — гексокиназа, 1 — фос-фофруктокиназа, 3 — пируваткиназа, 4 — пиру-ватдегидрогеназный комплекс, 5 — цитратсин-таза, 6 — изоцитратдегид-рогеназа, 7 — а-кето-глутаратдегидрогеназа, 8 — сукцинатдегидрогеназа, 9 — малатдегидро-геназа
зультате чего возрастает концентрация ADP, а это в свою очередь приводит к повышению скорости переноса электронов и интенсивности окислительного фосфорилирования. Важно подчеркнуть, что в данном случае уровень ADP регулирует интенсивность транспорта электронов и окислительное фосфорилирование не как аллостерический фактор, а как субстрат фосфорилирования.
Более полно состояние адениннуклеотидной системы выражается отношением, получившим название энергетического заряда который характеризует меру заполнения всей адениннуклеотидной системы высокоэнергетическими фосфатными группами.
Регуляция гликолиза. Интенсивность гликолиза контролируется в нескольких участках (рис. 4.12). Вовлечение глюкозы в процесс гликолиза регулируется на уровне фермента гексокиназы по типу обратной связи: избыток продукта реакции (глюкозо-6-фосфата) аллостерически подавляет деятельность фермента.
Второй участок регуляции скорости гликолиза находится на уровне фосфофруктокиназы. Фермент аллостерически ингибируется высокой концентрацией АТР и активируется неорганическим фосфатом и ADP. Ингибирование АТР предотвра​щает развитие реакции в обратном направлении при высокой концентрации фруктозо-6-фосфата. Кроме того, фермент подавляется продуктом цикла Кребса — цитратом и через положительную обратную связь активируется собственным продуктом — фруктозо-1,6-дифосфатом (самоусиление).
Высокие концентрации АТР подавляют активность пируваткиназы, снижая сродство фермента к фосфоенолпирувату. Пируваткиназа подавляется также ацетил-СоА.
Наконец, пируватдегидрогеназный комплекс, участвующий в образовании ацетил-СоА из пирувата, ингибируется высокими концентрациями АТР, а также NADH и собственным продуктом — ацетил-СоА.
Регуляция цикла Кребса. Дальнейшее использование образующегося из пирувата ацетил-СоА зависит от энергетического состояния клетки. При малой энергетической потребности клетки дыхательным контролем тормозится работа дыхательной цепи, а следовательно, реакций ЦТК и образования интермедиатов цикла, в том числе оксалоацетата, вовлекающего ацетил-СоА в цикл Кребса. Это приводит к большему использованию ацетил-СоА в синтетических процессах, которые также потребляют энергию.
Особенностью регуляции ЦТК (рис. 4.12) является зависимость всех четырех дегидрогеназ цикла (изоцитратдегидрогеназы, а-кетоглутаратдегидрогеназы, сукцинатдегидрогеназы, 

малатдегидрогеназы) от отношения. Активность цитратсинтазы тормозится высокой концентрацией АТР и собственным продуктом — цитратом. Изоцитратдегидрогеназа ингибируется NADH и активируется цитратом. а-Кето-глутаратдегидрогеназа подавляется продуктом реакции — сук-цинил-СоА и активируется аденилатами. Окисление сукцината сукцинатдегидрогеназой тормозится оксалоацетатом и ускоряется АТР, ADP и восстановленным убихиноном (QH2). Наконец, малатдегидрогеназа ингибируется оксалоацетатом и у ряда объектов — высоким уровнем АТР. Однако степень участия величины энергетического заряда, или уровня адениновых нуклеотидов, в регуляции активности цикла Кребса у растений до конца не выяснена.
Регулирующую роль может играть также альтернативный путь транспорта электронов в растительных митохондриях. В условиях высокого содержания АТР, когда активность основной дыхательной цепи снижена, окисление субстратов через альтернативную оксидазу (без образования АТР) про​должается, что поддерживает на низком уровне отношение NADH/NAD+ и снижает уровень АТР. Все это позволяет циклу Кребса функционировать.
4.5
Экологические и онтогенетические 

аспекты дыхания
4.5.1
Зависимость дыхания от факторов
Внешней и внутренней 

среды

Регуляция ПФП и глиоксилатного цикла. Пентозофосфатный путь окисления регулируется концентрацией NADP + , так как содержит две NADP-зависимые дегидрогеназы (глюкозо-6-фосфатдегидрогеназу и 6-фосфоглюконатдегидрогеназу). Он регулируется также уровнем синтезов в клетке, потребляющих NADPH (например, синтезом аминокислот и белков). Их высокий уровень приводит к увеличению содержания окисленного NADP + , что стимулирует ПФП.
В регуляции соотношения между ПФП и гликолизом при​нимает участие ряд интермедиатов: неорганический фосфат, 6-фосфоглюконовая кислота, эритрозо-4-фосфат. Недостаток неорганического фосфата подавляет гликолиз и активирует ПФП. 6-Фосфоглюконовая кислота служит ингибитором гли​колитического фермента фосфофруктокиназы (глюкозофосфа-тизомеразы), что способствует функционированию ПФП. Эрит-розо-4-фосфат, являясь субстратом транскетолазной и транс -альдолазной реакций, может тормозить активность ферментов гликолиза и тем самым переключать превращения углеводов с гликолитического на пентозофосфатный путь.
Активность глиоксилатного цикла снижается при повышении концентрации оксалоацетата, который ингибирует сукци-натдегидрогеназу ЦТК. Другой ингибитор цикла — фосфоенол-пируват подавляет активность изоцитратлиазьгу
Концентрация О2. Процесс дыхания связан с непрерывным потреблением кислорода клетками и тканями растений. В то же время окислительные превращения субстратов при дыхании включают не только аэробные, но и анаэробные процессы (гликолиз, брожение). Поэтому интересен тот факт, что при снижении парциального давления О2 с 21 до 9% интенсивность дыхания тканей растений меняется незначительно (рис. 4.13). При 5% О2 у молодых растений начинает несколько снижаться поглощение О2 и в меньшей степени изменяется выделение СО2. Как отмечалось, одна из важнейших конечных оксидаз аэробного дыхания — цитохромоксидаза — обладает высоким сродством к кислороду и может функционировать при его низких парциальных давлениях.
Эти факты можно объяснить как тем, что в эволюции дыхательные системы растений формировались в низкокисло​родных условиях, так и тем, что возможность функционирования аэробной дыхательной цепи при низких парциальных давлениях О2 — один из важных адаптивных признаков, эле​мент надежности энергетики растения. Это тем более важно, что газовый состав внутренних тканей органов растений может отличаться от атмосферного. Так, в листовой паренхиме сахарной свеклы содержание О2 меняется в течение суток от 7,1 до 17,4%, а СО2 — от 0,9 до 5,1%; в мякоти зрелых яблок содержится 7,5 СО2 и 13,9% О2, а плодов лимона — 8,5 СО2 и 11,5% О2.
У растений, обитающих в условиях систематического затопления (болотные и др.), существует ряд приспособлений к перенесению недостатка кислорода: развитие аэренхимы, способность использовать кислород нитратов  («нитратное»
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Рис. 4.13
Влияние концентрации кислорода на его поглощение в процессе дыхания проростками ячменя (по В. Джеймсу, 1956). Интенсивность поглощения кислорода в воздухе принята за единицу дыхание), различные способы устранения избытка продуктов брожения (этанола, молочной кислоты), а также механизмы их использования на нужды обмена веществ.
Избыток кислорода в тканях растений может возникать лишь локально. В атмосфере чистого кислорода дыхание растений снижается, а при длительном его действии растение погибает. Эффект избытка О2 связан с усилением в клетках свободнорадикальных реакций, повреждением мембран вслед​ствие окисления их липидов и в конечном итоге — с нарушением многих процессов обмена веществ.
Диоксид углерода. Повышение концентрации СО2 как конечного продукта дыхания приводит к снижению интенсивности дыхания. При повышении концентрации СО2 тормозятся реакции декарбоксилирования и активность сукцинатде-гидрогеназы и, следовательно, уменьшаются выделение СО2 и дыхательный коэффициент. При этом наблюдается закисле-ние тканей — ацидоз, что может приводить к вредным последствиям. СО2 хорошо растворяется в липидах и таким образом может воздействовать на мембраны. По-видимому, он обладает некоторым наркотическим действием. Предполагается, что СО2 способен регулировать метаболизм растений в анаэробных условиях. У листьев ингибирующее действие высоких концентраций СО2 на дыхание может быть связано с закрыванием устьиц в этих условиях. Повышенное содержание СО2 в тканях семян, покрытых плотной оболочкой, — один из способов поддержания состояния покоя.
Температура. Дыхание, подобно другим ферментативным процессам, зависит от температуры. В определенных температурных границах эта зависимость подчиняется правилу Вант-Гоффа (скорость химических реакций удваивается при повышении температуры на 10 °С). В интервале температур от 0 до 20 °С Ql0 дыхания равен 2 — 3. При температурах выше 20 °С величина Q10 может понижаться. Одна из причин этого — уменьшение растворимости О2 в жидкостях при повышении температуры. Эффект температуры проявляется обычно вместе
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Рис. 4.14
Схема зависимости интенсивности фотосинтеза и дыхания  от температуры (по В. Лархеру, 1978) .с другими факторами. Например, в условиях высокой температуры сильнее подавляется дыхание при пониженном содержании О2 или повышенной концентрации СО2 и т. д.
Для дыхания каждого вида растений и его органов существуют определенные минимальные (когда дыхание еще возможно), оптимальные и максимальные температуры. В отличие от фотосинтеза дыхание у зимующих растений наблюдается при очень низких температурах (у хвои ели и сосны при — 25 °С). Температурный оптимум его у большинства видов умеренных широт лежит в пределах 35 — 40 °С, т. е. на 5 — 10 °С выше, чем для фотосинтеза (рис. 4.14). Максимальные температуры (45 — 55 °С) определяются способностью белков к денатурации.
При рассмотрении влияния на дыхание крайних температур важно учитывать продолжительность действия этого неблагоприятного фактора. Так, при кратковременных экспозициях (30 мин) температурный оптимум дыхания листьев гречихи сахалинской может быть очень высок (47°С), тогда как при двухчасовом действии оптимум смещается к 44 °С, а при шестичасовом — до 42 °С (рис. 4.15).
Водный режим. Изменение оводненности тканей растения отражается на интенсивности дыхания. В листьях проростков при быстрой потере воды вначале отмечается усиление дыхания — обычная кратковременная реакция на раздражение. При постепенном снижений оводненности этого не происходит. Продолжающийся водный дефицит вызывает постепенное снижение дыхания, причем более медленное, чем падение интенсивности фотосинтеза (рис. 4.16). Более раннее прекращение фотосинтетической активности при водном дефиците является следствием закрытия устьиц (уменьшение поступления СО2 в лист) и потери тургорного давления в клетках.
Необходимость определенной степени оводненности тканей для процесса дыхания отчетливо проявляется при изучении дыхания семян. Дыхание воздушно-сухих семян (10—11% Н2О) ничтожно мало. При повышении влажности семян до 14—15% дыхание возрастает в 4 —5 раз, а при дальнейшем повышении оводненности семян до 30 — 35% дыхание увеличивается в тыся-
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Рис. 4.15
Зависимость положения температурных оптимумов дыхания (отмечены стрелками) от длительности нагрева листьев гречихи сахалинской (по О. А. Семихатовой, 1960) чи раз. При этом важную роль играет температура, при которой хранятся семена: при 0— 10 °С влияние влажности на интенсивность дыхания значительно меньше, чем при 18 — 25 °С. Резкий подъем дыхания набухших семян сопровождается значительным выделением тепла, что может привести к их пере​греву («самовозгоранию») при хранении.
Реакция растительных тканей на потерю воды зависит также от возраста, физиологического состояния, экологической принадлежности организма.
Минеральные вещества. Добавление раствора солей в воду, на которой выращивают проростки, обычно усиливает дыхание корней. Этот эффект получил название «солевого дыхания». Полагают, что солевое дыхание отражает усиление обмена веществ, необходимое для энергетической поддержки активного транспорта ионов корнем. Однако до конца это явление не изучено. Отмечены случаи, когда увеличенная интенсивность дыхания сохранялась после удаления солей. В тканях других органов этот эффект удается получить не всегда.
Свет. Действие света на дыхание зеленых органов растений из-за методических трудностей изучено недостаточно, так как одновременно с дыханием в них осуществляется фотосинтез. Освещенность, при которой интенсивность фотосинтеза равна интенсивности дыхания (по уровню поглощенного и выделенного СО2), называется компенсационным пунктом.
При работе с незелеными растениями или с незелеными органами растений возможно непосредственное изучение действия света на дыхание. Дыхание (поглощение О2 и выделение СО2) незеленых тканей активируется светом коротковолновой части спектра — ближним ультрафиолетом (380 нм), синими и зелеными лучами (400 — 500 нм) (табл. 4.3).
В области 380 — 600 нм лежат максимумы поглощения каро-тиноидов, флавинов (см. рис. 13.5) и всех цитохромов дыхательной цепи митохондрий (см. табл. 4.1). Усиление дыхания может быть связано с прямым действием света на эти компоненты окислительно-восстановительных систем клеток.
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Рис. 4.16
Влияние уменьшения водного потенциала листа на относительную интенсивность фотосинтеза и дыхания у растений томата (по X. Бриксу, 1962)
Остается нерешенным вопрос о характере взаимодействия процессов фотосинтеза и дыхания в зеленых клетках в ходе фотосинтеза. Обсуждаются две точки зрения об использовании АТР, образующегося при фотофосфорилировании. Согласно одной из них на свету хлоропласты большую часть синтезируемой при фотофосфорилировании АТР используют на синтез углеводов, отдавая на нужды клетки лишь небольшую ее часть. АТР в цитоплазму поставляют митохондрии, которые используют ассимиляты (рис. 4.17). В темноте хлоропласты сами нуждаются в поступлении энергии из цитоплазмы.
По другой гипотезе АТР фотосинтеза на свету обеспечивает энергией не только фиксацию СО2, но и другие энергозависимые процессы в клетке. Окислительное фосфорилирование в митохондриях на свету резко замедляется, а цикл Кребса ускоряется, так как его интермедиаты необходимы для функционирования хлоропластов.
Повреждения и механические воздействия. Механические воздействия, например на листья, вызывают кратковременное усиление поглощения О2 (от нескольких минут до часа). При этом
Таблица 4.3

Влияние синего и красного света одинаковой интенсивности (3-10 3 Дж/см2-с) на поглощение Ог (мкл на 10 см2 в ч) этиолированными листьями кукурузы и незелеными участками листьев пестролистных растений (Воскресенская, Зак, 1957)
	Объект
	Темнота
	Синий свет
	Красный свет

	Этиолированные листья кукурузы (12- 15дн.)
	15,1
	42,0
	17,0

	Желтые участки листьев
	33,0
	43,0
	35,0

	Белые участки листьев
	22,0
	52,0
	22,0


[image: image128.jpg]



Рис. 4.17
Схема возможных путей взаимодействия процессов фотосинтеза и дыхания
2надавливание влияет мало, изгибание — сильнее и очень сильно — срезание. 
4.5.2
Изменение интенсивности
дыхания ■ онтогенезе
Поранение (нарушение целостности тканей) может стимулировать поглощение О2 по крайней мере по трем причинам: 1) из-за быстрого окисления фенольных и других веществ, которые выходят из вакуолей поврежденных клеток и становятся доступными для соответствующих оксидаз; 2) в связи с увеличением количества субстратов для дыхания; 3) вследствие активации процессов восстановления мембранного потенциала и поврежденных клеточных структур.
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Рис. 4.18
Дыхание неотделенных листьев земляники в течение вегетационного периода (по С.Эрни, 1947) новых органов и тканей, обладающих высоким уровнем обмена веществ.
Наиболее высокой интенсивностью дыхания обладают молодые органы и ткани растений, находящиеся в состоянии активного роста (рис. 4.18). Пока молодой лист развертывается и увеличивает свою площадь, интенсивность дыхания нарастает. Повышение интенсивности дыхания прекращается, когда заканчивается рост листа (т. е. когда общее число и размер клеток в тканях листа больше не увеличиваются). Затем дыхание снижается до уровня, приблизительно равного половине максимального, и довольно долго остается без изменений. Цветение и плодоношение сопровождаются усилением дыхания развивающихся цветков и плодов, что связано с образованием. В период, предшествующий полному созреванию сочных плодов (размягчению), наблюдается значительное кратковременное (на 2 — 3 дня) усиление дыхания тканей плода, после чего продолжается неуклонное падение поглощения О2. Подъем интенсивности дыхания перед полным созреванием плодов называется климактерическим подъемом дыхания. Сходное явление наблюдается и при пожелтении листьев (рис. 4.18). Перед климактерическим подъемом дыхания в тканях резко усиливается образование этилена, который оказывает на обмен двоякое влияние. С одной стороны, увеличивается проницаемость мембран и усиливается гидролиз белков, в результате чего возрастает количество доступных дыхательных субстратов. С другой стороны, в период подъема климактерического дыхания стимулируется синтез белков, возможно, дыхательных ферментов. Необходимо отметить, что климактерическое усиление дыхания является аэробным процессом и предотвращается хранением плодов при сниженном парциальном давлении кислорода в присутствии высокого содержания азота, СО2 и при низкой температуре.
Таким образом, активность дыхательных систем изменяется в соответствии с потребностями процессов роста и развития растения.
Дыхание необходимо для освобождения химической энергии окисляемых субстратов. В реакциях гликолиза (анаэробного этапа дыхания) и дыхательных циклов (цикл ди- и трикарбоновых кислот, пенто-зофосфатный цикл) восстанавливаются коферменты, которые затем окисляются кислородом воздуха в электронтранспортной цепи митохондрий (NADH, FADNt) или используются для синтетических процессов (преимущественно NADPH). Энергия дыхания, помимо восстановленных коферментов, запасается в форме АТР в результате субстратного и окислительного фосфорилирования. Последнее осуществляется с участием Н+-помпы.
Субстратом дыхания является главным образом итюкоза, но могут использоваться также аминокислоты и жиры. Жиры утилизируются с участием глиоксилатного цикла, локализованного в глиоксисомах. Промежуточные метаболиты всех дыхательных циклов необходимы для  синтеза  разнообразных  веществ,  входящих  в  состав  клетки.
У растений имеются и другие пути окисления субстратов: альтернативный путь в митохондриях, окисление с участием полифенолокси-дазы, аскорбатоксидазы, флавопротеиновых оксидаз, пероксидаз и ок-сигеназ. Эти процессы не связаны с запасанием энергии.
Глава 5
ВОДНЫЙ ОБМЕН
«Вода! У тебя нет ни вкуса, ни цвета, ни запаха, тебя невозможно описать... Нельзя сказать, что ты необходима для жизни, ты сама жизнь... Ты самое большое богатство в мире».
Антуан де Сент-Экзюпери
5.1
Значение воды для жизнедеятельности растений
В тканях растений вода составляет 70 — 95% сырой массы. Обладая уникальными свойствами, вода играет первостепенную роль во всех процессах жизнедеятельности. Однако ее структура в клетках и роль в различных явлениях на молекулярном уровне изучены далеко недостаточно.
Роль воды в целом организме весьма многообразна. Поскольку жизнь зародилась в водной среде, то эта среда оказалась замкнутой в клетках, а у животных — еще и в виде цело-мической жидкости (лимфа, кровь). Все известные на Земле формы жизни не могут существовать без воды. При снижении содержания воды в клетках и тканях до критического уровня (например у спор, у семян при их полном созревании) живые структуры переходят в состояние анабиоза.
Вода в биологических объектах выполняет следующие основные функции:
1. Водная среда объединяет все части организма, начиная от молекул в клетках и кончая тканями и органами, в единое целое. В теле растения водная фаза представляет собой не прерывную среду на всем протяжении от влаги, извлекаемой корнями из почвы, до поверхности раздела жидкость — газ в листьях, где она испаряется.
2. Вода — важнейший растворитель и важнейшая среда для биохимических реакций.
3. Вода участвует в упорядочении структур в клетках. Она входит в состав молекул белков, определяя их конформацию. Удаление воды из белков высаливанием или с помощью спирта приводит к их коагуляции и выпадению в осадок. В поддержании структур гидрофобных участков белковых молекул и липопротеинов, возможно, существенна роль структурированной воды.
4. Вода — метаболит и непосредственный компонент биохимических процессов. Так, при фотосинтезе вода является донором электронов. При дыхании, например в цикле Кребса, вода
принимает участие в окислительных процессах (см. рис. 4.3). Вода необходима для гидролиза и для многих синтетических процессов.
5.
Возможно, существенную роль в жизненных явлениях.

6. Вода — главный компонент в транспортной системе высших растений — в сосудах ксилемы и в ситовидных трубках флоэмы, при перемещении веществ по симпласту и апопласту.
7. Вода — терморегулирующий фактор. Она защищает ткани от резких колебаний температуры благодаря высокой теплоемкости  и  большой удельной  теплоте  парообразования.
8. Вода — хороший амортизатор при механических воздействиях на организм.I
9. Благодаря явлениям осмоса и тургора (напряжения) вода обеспечивает упругое состояние клеток и тканей растительных организмов.

5.2 Структура и свойства воды
5.2.1 Молекулярная структура и свой2ства чистой воды
В ходе прогрессивной эволюции растительные организмы приобретали все большую относительную независимость от воды. Для водорослей вода — это среда обитания. Наземные споровые растения еще сохраняют зависимость от капельножидкой воды в период размножения с участием гамет, передвигающихся с помощью жгутиков. Семенные растения, у которых появляется пыльца, уже не нуждаются в свободной воде для полового процесса. У них совершенствуются механизмы поступления и экономного расходования воды, необходимой для жизнедеятельности растительных организмов."Тогда может находиться в трех агрегатных состояниях — газообразном, жидком и твердом. В каждом из этих состояний структура воды неодинакова. В зависимости от состава находящихся в ней веществ вода приобретает новые свойства. Твердое состояние воды также бывает по крайней мере двух типов: кристаллическое — лед и некристаллическое — стеклообразное, аморфное (состояние витрификации). При мгновенном замораживании с помощью, например, жидкого азота молекулы не успевают построиться в кристаллическую решетку и вода приобретает твердое стеклообразное состояние. Именно это свойство воды позволяет замораживать без повреждения живые организмы, такие, как одноклеточные водоросли, листочки мха Mnium, состоящие из двух слоев клеток. Замораживание же с образованием кристаллической воды приводит к повреждению клеток.
Для кристаллического состояния воды характерно большое разнообразие форм. Давно замечено, что кристаллические структуры воды напоминают радиолярии, листья папоротника, цветы. По этому поводу А. А. Любищев высказал предположение, что законы кристаллизации в чемто сходны с законами образования живых структур.
Физические свойства воды. Вода — самое аномальное вещество, хотя принята за эталон меры плотности и объема для других веществ.
Плотность. Все вещества увеличивают объем при нагревании, уменьшая при этом плотность. Однако при давлении 0,1013 МПа (1 атм) у воды в интервале от 0 до 4°С при увеличении температуры объем уменьшается и максимальная плоткул воды в пограничном с воздухом слое с ее адгезией с материалом стенок капилляра. В результате в капилляре образуется вогнутая поверхность воды выше ее исходного уровня. У ртути, не обладающей свойством адгезии, поверхность мениска в капилляре выпуклая. То же наблюдается в капиллярах с несмачиваемыми водой стенками.
Молекулярное строение воды. В молекуле воды две пары электронов являются общими для ядер водорода и кислорода. Они имеют сильно вытянутые орбиты и, так как более электроотрицательный атом кислорода притягивает электроны от атомов водорода, несут частичные положительные заряды, а атом кислорода с двумя неподеленными парами электронов имеет частичный отрицательный заряд (рис. 5.1, А).
Поскольку в молекуле воды разноименные заряды пространственно разделены, она при общей электронейтральности является диполем. Вследствие того что орбиты с неподеленными электронами атома кислорода лежат в плоскости, перпендикулярной плоскости молекулы, а угол между ядрами водорода составляет 104,5° (109,5° для льда), возникает структура тетраэдра с четырьмя полюсами электрических зарядов: двумя положительными и двумя отрицательными (рис. 5.1, Б).
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Каждая молекула воды, являясь диполем с тетраэдрическим распределением электронов вокруг атома кислорода, может взаимодействовать с четырьмя другими молекулами воды за счет электростатического взаимодействия атомов Н и О соседних молекул:
Молекулы 1 и 2 находятся в плоскости чертежа; 3 — над плоскостью; 4 — под ней. Такое электростатическое взаимодействие с незначительной долей ковалентности называется водородной связью. Это сравнительно слабая связь, так как в жидкой воде энергия, необходимая для ее разрыва, равна 18,84 кДж/моль (энергия ковалентной связи Н — О в молекуле воды составляет 460,4 кДж/моль). Водородные связи непрерывно возникают и разрушаются. Время полужизни каждой из них — менее 1 • 10 9 с.
Ионизация. Поскольку в молекуле воды электроны прочнее связаны с атомом кислорода, происходит отщепление протонов. В результате наблюдается диссоциация молекул воды на ионы водорода (Н+) и гидроксила (ОН ). Но свободный ион Н+ не способен к самостоятельному существованию и немедленно гидратируется молекулой воды с образованием иона
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Рис. 5.1
Схема расположения атомов (А) и избыточных зарядов (б) в молекуле воды гидроксония: Н+ + Н2О НзО+.Суммарная реакция представляет собой переход протона от одной молекулы воды к другой и образование ионов гидроксония и гидроксила: Н2О + + Н2О   Н3О+ + ОН. Для простоты изложения гидроксоний (НзО+) обычно обозначают как Н + .
При 25 °С концентрация водородных или гидроксильных ионов в чистой воде составляет 1 • 107 моль/л, что соответствует рН 7.
Вода как растворитель. Полярность молекулы воды обусловливает ее свойство растворять вещества лучше, чем другие жидкости. Растворение кристаллов неорганических солей осуществляется благодаря гидратации входящих в их состав ионов. Хорошо растворяются в воде органические вещества, с карбоксильными, гидроксильными, карбонильными и с другими группами которых вода образует водородные связи.
Структура льда и жидкой воды. Несмотря на интенсивные исследования, особенности структуры воды в различных ее состояниях окончательно не выяснены. В структуре льда, полученного при нормальных условиях давления (лед I), каждая молекула воды окружена четырьмя другими, образующими тетраэдр, в центре которого располагается молекула воды, связанная четырьмя водородными связями с молекулами воды, расположенными в вершинах тетраэдра. В целом образуется гексагональная кристаллическая структура льда (рис. 5.2). Среднее расстояние между атомами кислорода для льда составляет 0,276 нм. При плавлении льда увеличивается расстояние между атомами кислорода (при 15°С оно равно 0,29 нм). Одновременно разрушается около 15% водородных связей. Вместо 12 ближайших молекул у каждой молекулы воды оказываются от 3,4 до 4,5 соседних молекул.
Существуют две группы гипотез, объясняющих структуру жидкой воды. К гипотезам первой группы относится представление О. Я. Самойлова (1946, 1957) о том, что жидкая вода обладает однородной (ажурной) льдоподобной структурой, в пустотах которой находятся мономерные молекулы воды, не имеющие или имеющие малое число водородных связей. Структура льдоподобного каркаса воды может нарушаться тепловым движением молекул и ионами, превышающими размеры пустот (К + , Rb + , Cs+), тогда как А13+, Li + , ОН", SOi" укрепляют однородную структуру воды. Теп-
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Рис. 5.2
Гексагональная структура льда I
ловое движение молекул воды осуществляется по полостям каркаса, не связанным друг с другом водородными связями.
Согласно гипотезам второй группы вода представляет собой равновесную смесь льдоподобных образований и мономерных молекул (рис. 5.3). В жидкой воде появление участков (кластеров, роев), объединенных взаимодействующими водородными связями, чередуется с областями, где водородные связи отсутствуют или реализованы лишь частично. Чередующиеся зоны, или «мерцающие кластеры», возникают и исчезают вследствие локальных энергетических флуктуации. Время жизни кластеров 1010 —Ю11 с. В каждый данный момент времени в образовании «мерцающих кластеров» участвует до 2/з молекул воды.
Возможно, что между этими группами гипотез нет принципиальных различий. Их объединяют следующие представления: существование водородных связей, участвующих в создании организованных структур; существование двух типов структур: с упорядоченной ориентацией молекул (льдоподоб-ная структура, кластеры) и неупорядоченной структуры
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Рис. 5.3
Модель кластерной структуры жидкой водыс малым числом водородных связей; разрушающее влияние те​плового движения молекул на структуру воды; кооперативные свойства воды.
5.2.2
Состояние воды в растворах
Растворы электролитов. В растворах, содержащих ионы, структура воды существенно меняется. В разбавленных растворах (0,1 моль/л) это происходит благодаря заряженным ионам. Эффект зависит от поляризующей силы иона, которая определяется плотностью заряда (отношение заряда иона к его радиусу). Маленькие ионы с большой плотностью заряда сильнее действуют на структуру чистой воды по сравнению с большими ионами, имеющими малую плотность заряда. И те и другие разрушают структуру воды: первые притягивают молекулы воды, вторые при внедрении в воду из-за большого размера разрушают льдоподобный каркас. При этом может меняться вязкость водного раствора: структура, создаваемая слабогидратированными большими ионами (с малым зарядом), делает вязкость раствора ниже вязкости чистой воды (Li+ , Na+ , Mg2+, F ), а более плотная структура, образуемая гидратированными ионами, обусловливает более высокую вязкость, чем в чистой воде (К+, Rb+ , NH, Cs+ , СГ, ОН", NO3" и др.).
В электрическом поле катиона все ближайшие молекулы воды ориентируются отрицательными полюсами внутрь (рис. 5.4), а вокруг аниона внутрь направлены положительные полюсы молекул воды. Этот внутренний, прочно связанный с ионом слой молекул воды называют первичной, или ближней, гидратацией (сольватацией) (рис. 5.5). В процессе электрофоре-
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Рис. 5.4
Ориентация молекул воды вокруг катиона и аниона
за он движется вместе с ионом как одно целое. Однако ион, связывая определенное число молекул воды из своего непосредственного окружения, в результате иондипольного взаимодействия ориентирует также более далеко расположенные диполи воды. Эту гидратацию называют вторичной или дальней.
В состоянии первичной гидратации молекулы воды имеют сниженную подвижность и находятся в обменном равновесии с ближайшими молекулами. А молекулы вторичной гидратной оболочки, сохраняя подвижность, под поляризующим влиянием иона стремятся к некоторой упорядоченности, что нарушает исходную структуру воды. С наружной стороны этого слоя вода сохраняет неизменную структуру.
Воду, связанную с ионами, называют также осмотически связанной. Она является важной составляющей осмотического давления в клетках растений.
По мере повышения концентрации раствора (до 1,5 — 2 моль/л) вторичные гидратные оболочки ионов перекрываются и вода с собственной структурой перестает существовать: наблюдается переход от структуры чистой воды к структуре кристаллогидрата. Чем больше ионов в растворе, тем больше нарушена структура воды и, следовательно, тем меньше энергии необходимо для разрушения оставшихся водородных свя-
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Рис. 5.6
Зависимость теплоемкости водных растворов от концентрации электролитов — бромида калия и бромистого тетрабутилам-мония
Концентрация вещества
 повышения температуры раствора. На рис. 5.6 представлена зависимость теплоемкости водного раствора от концентрации растворенного электролита (КВг). При повышении концентрации КВг теплоемкость воды снижается из-за дезорганизации системы водородных связей в структуре воды. Эти данные позволяют понять природу высокой теплоемкости воды и характер влияния на эту теплоемкость растворенных в воде веществ.
Влияние гидрофобных радикалов на структуру воды. При растворении в воде вещества с большим гидрофобным радикалом, например тетрабутиламмонийбромида (CzjHg NBr, и с увеличением его концентрации в растворе теплоемкость раствора повышается (рис. 5.6). Это объясняется тем, что неполярные молекулы увеличивают степень структурной организации воды. Вокруг них образуются кристаллогидраты с пентагональными ячейками. Например, (CgNBr образует кристаллогидрат, масса которого на 90% состоит из кристаллической воды. Вода в этом кристалле имеет высокую теплоемкость: кристалл плавится не при 0 °С, как лед, а при 30 °С. Возникновение кристаллогидратов можно наблюдать в производственных условиях в газопроводах. Описаны случаи закупорки льдом труб газопровода при 20 °С (образование кристаллогидрата около молекул метана), а также замерзания зерна и повреждения посевов от появления льда в тканях при 4,5 °С (образование кристаллогидратов около неполярных радикалов макромолекул белков).
Растворы белков. В белках гидратация обусловлена взаимодействием молекул воды с гидрофильными (ионными и электронейтральными) и гидрофобными (неполярными) группами и ее иммобилизацией в замкнутых пространствах внутри макромолекул при их конформационных перестройках.
При гидратации ионной (взаимодействие, COO"-группами) и электронейтральной (с — СООН, 
—ОН, СО, — NH, — NH2, — CONH2-rpynnaMH) молекулы воды электростатически связываются и образуется мономолекулярный слой первичной гидратации.  Число  ионизированных  групп в белке зависит от рН среды. Наименее гидратирован белок в его изоэлектрической точке, при которой отмечается также самая низкая растворимость белков. Гидрофобные группы, например аланина ( —СН3),
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Помимо гидрофобных групп в молекулах белков, на структурированность воды влияет гидрофобная липидная фаза мембран.
Иммобилизованная вода, оказавшаяся замкнутой внутри макромолекул, может участвовать в образовании слоя первичной гидратации, а остальная ее часть сохраняет свойства обычной воды, но с ограниченной подвижностью.
Растворимость белков в воде варьирует в широких пределах. Определенной зависимости между гидратацией и растворимостью белков не наблюдается. Например, сухой коллаген способен связать гораздо больше воды, чем сухой сывороточный альбумин. Однако коллаген нерастворим в воде, а альбумин растворяется в ней легко. На возможность гидратации белков за счет пептидных связей указывает тот факт, что искусственный полипептид нейлон, не содержащий боковых ионогенных цепей и гидрофильных групп, способен связывать воду.
Таким образом, макромолекулы оказывают разнообразное влияние на окружающую воду. В зависимости от физико-химических свойств (наличие полярных, неполярных, ионизированных групп), конформационного состояния и внешних условий (рН, ионный состав) может наблюдаться большее или меньшее связывание воды и образование стабильной льдопо-добной структуры.
5.3
Водный обмен растительных  клеток
5.3.1 Формы воды в клетке
Содержание воды в растительных тканях представляет собой исключительно изменчивую и динамическую величину. Оно сильно различается у разных видов, в различных частях растений, претерпевая сезонные и суточные изменения в одних и тех же тканях. Изменения обусловливаются возрастом ткани, доступностью почвенной влаги и соотношением поглощения воды и транспирации.
В клетках и тканях различают две формы воды — свободную и связанную. Связанная вода подразделяется на: а) связан​ную осмотически (гидратирует растворенные вещества — ионы, молекулы); б) коллоидно связанную, которая включает интрамицеллярную воду, находящуюся внутри коллоидной системы (в том числе и иммобилизированную воду), и интермицелляр-ную воду (находится на поверхности коллоидов и между ними); в) капиллярно связанную (находится в клеточных стенках и сосудах проводящей системы).
Свободная вода обладает достаточной подвижностью. Если внести тяжелую воду (Щ8О) в среду, омывающую корни растений, то через 1 — 10 мин процент тяжелой воды будет одинаков как во внешней среде, так и во внутренних тканях корня. Таким образом, проницаемость плазмалеммы клеток корней для воды достаточно высока. В молодых корнях пшеницы около 3/4 всей внутриклеточной воды содержится в вакуолях, 1/4 — в оболочках клеток и только '/20Б цитоплазме. Но в клетках меристем, имеющих лишь малочисленные мелкие вакуоли и тонкие клеточные оболочки, основная масса воды заключена в цитоплазме.
Вода удерживается в клетках за счет осмоса и набухания биоколлоидов. Даже при содержании влаги ниже критического уровня большие количества воды удерживаются частицами гидратированных коллоидов, а также связываются гидратированными ионами и молекулами. Доля всей внутриклеточной воды, находящейся в связанном состоянии, очень изменчива и зависит от вида, местоположения и части растения, от общего содержания воды в растительной ткани.
Клеточные стенки обладают значительной гигроскопичностью и удерживают воду в основном в силу высокой гидрофильности их пектиновых и целлюлозных компонентов. Они содержат две фракции воды: подвижную и малоподвижную. Вода, находящаяся в микрокапиллярных пространствах, и та, которая удерживается водородными связями на микрофибриллах целлюлозы, считается малоподвижной, тогда как значительные количества воды в крупных капиллярных пространствах между микрофибриллами целлюлозы легко перемещаются. Содержание влаги в клеточных стенках тургесцентных клеток превышает 50 % (например, в колеоптилях овса). Передвижение воды вне проводящих пучков происходит главным образом по клеточным стенкам, причем массовый ток воды по ним можно вызвать с помощью приложенного извне гидростатического давления.
По сравнению с клеточными стенками цитоплазма содержит больше воды: ее содержание может достигать 95 % от массы цитоплазмы. Основной вид гидрофильных коллоидов в цитоплазме — белки. Внутри белковых структур заключено значительное количество воды. На расстояниях до 1 мкм от поверхности белка эта вода прочно связана и в гидрофобных зонах имеет структуру, близкую к структуре льда. Цитоплазма содержит также сахара, соли, липиды и другие соединения, ко​торые оказывают влияние на состояние содержащейся в ней воды.
Пластиды, митохондрии и ядра отделены от цитоплазмы собственными мембранами. Их объем изменяется под действием осмотических сил. Содержание воды в хлоропластах обычно меньше, чем в цитоплазме (около 50 %), что связано с присутствием в них большого количества липидов и липофильных веществ, которые могут составлять до 40% сухой массы хлоропластов. То же самое относится к митохондриям.
Первое место по концентрации воды в клетке (около 98%) занимает вакуоль. Вакуолярный сок содержит сахара, органические кислоты и их соли, неорганические катионы (К+ и др.) и анионы (СГ), ферменты, белки и другие азотистые соединения, слизи, таннины, пигменты. Соли, сахара и органические кислоты находятся в растворе, тогда как белки, танины и слизи составляют гидрофильную коллоидную фракцию ва куолей. Вакуолярный сок можно рассматривать в основном как истинный раствор, удерживающий воду осмотически из-за из53
бирательной проницаемости тонопласта.
                                                      5.3.2 Осмотическое поглощение воды

Поглощение воды из внешней среды — обязательное условие существования любого живого организма. Вода может по​ступать в клетки растений благодаря набуханию биоколлоидов, увеличению степени их гидратации. Такое поступление воды характерно для сухих семян, помещенных в воду. Однако главным способом поступления воды в живые клетки является ее осмотическое поглощение.
Осмос и его законы. Осмосом называется прохождение растворителя в раствор, отделенный от него полупроницаемой мембраной (т. е. пропускающей растворитель, но не молекулы растворенных веществ).
Природу осмоса стали изучать прежде всего биологи. Первый осмометр был сконструирован в 1826 г. французским физиологом Г. Дютроше. Принцип этого осмометра заключался в следующем. Пузырь из полупроницаемой пленки (пергамент, животный пузырь) с помещенной в него стеклянной тру​бочкой заполнялся раствором сахара или другого органического вещества. После погружения пузыря в чистую воду наблюдался подъем уровня жидкости в трубке. Однако применявшиеся Дютроше пленки не были абсолютно полупроницаемыми и медленно проникавший сахар мешал количественному измерению осмотического давления.
Более совершенная конструкция осмометра была предложена В. Пфеффером. Свой осмометр он назвал «искусственной клеткой». Основой ее служил пористый фарфоровый сосуд. Во внутреннюю полость сосуда наливался раствор желтой кровяной соли K4[Fe(CN)6], и сосуд помещался в раствор CuSO4. При взаимодействии этих веществ в порах фарфорового сосуда образовывалась гелеобразная масса железистосинеродистой меди Cu2[Fe(CN)6], служившая полупроницаемой мембраной. Таким образом одновременно достигались достаточная прочность и полупроницаемость сосуда.
Поступление воды в такого рода осмотическую ячейку (рис. 5.7) приводит к увеличению объема жидкости и поднятию ее уровня в манометрической трубке до тех пор, пока гидростатическое давление Р столба жидкости не повысится настолько, чтобы  воспрепятствовать  дальнейшему  увеличению  объема
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Рис. 5.7
Демонстрация осмотического давления во внутреннем сосуде осмометра после его наполнения раствором сахарозы и погружения в чистую воду
Раствор сахарозы отделен от воды мембраной, проницаемой для Н2О, но не для сахарозы. Р — гидростатическое давление раствора. В достигнутом состоянии равновесия полупроницаемая мембрана в единицу времени пропускает одинаковые количества воды в обоих направлениях. Гидростатическое давление в этом случае соответствует потенциальному осмотическому давлению 
Вант-Гофф, использовав в качестве осмотической ячейки «искусственную клетку» и другие модели, показал, что осмотические законы соответствуют газовым законам Бойля — Ма-риотта. Для расчета потенциального давления он предложил формулу: RT, где с — концентрация раствора в молях, Т — абсолютная температура, R — газовая постоянная, / — изотонический коэффициент, равный 1 +ос(п— 1), где а —степень электролитической диссоциации, п — число ионов, на которые распадается молекула электролита. Таким образом, для разбавленных растворов осмотическое давление при постоянной тем​пературе определяется концентрацией частиц (молекул, ионов) растворенного вещества (числом их в единице объема раствора). Потенциальное осмотическое давление выражается в Па​скалях и отражает максимально возможное давление, которое имеет раствор данной концентрации, или максимальную способность раствора в ячейке поглощать воду.
В настоящее время, рассматривая осмотические явления, пользуются также понятиями, характеризующими термодинамические особенности системы. Энергетический уровень молекул данного вещества, который выражается в скорости их диффузии, называют химическим потенциалом этого вещества (\J/). Химический потенциал чистой воды называют водным потенциалом (н,о)- Он характеризует способность воды диффундировать, испаряться или поглощаться и выражается в Паскалях. Наивысшая величина водного потенциала — у химически чистой воды. Эта величина условно принята за нуль. Поэтому водный потенциал любого раствора и биологических жидкостей имеет отрицательное значение. Водный потенциал включает компоненту, определяемую присутствием растворенного вещества, называемую осмотическим потенциалом    (iJ/J,
5.3.3
                                        Растительная клетка как осмотическая система

Если раствор сахарозы в ячейке из полупроницаемого материала (целлофана, коллоидной пленки), пропускающего только воду, погрузить в чистую воду (см. рис. 5.7), то молекулы воды будут перемещаться из чистой воды в раствор сахарозы, где концентрация (активность) воды меньше, т. е. от высокого водного потенциала к более низкому. Поскольку растворенные вещества снижают активность воды в растворе, из ячейки воды выходит меньше, чем входит. Это и приводит к увеличению объема раствора сахарозы и подъему жидкости в трубке осмометра. Для оценки величины осмотического давления нужно измерить давление, которое необходимо приложить к раствору, чтобы преодолеть активность частиц чистого растворителя по сравнению с их активностью в растворе и тем самым уравнять скорость движения молекул воды в двух направлениях. Осмотический потенциал (п) раствора в условиях этого равновесия равен по величине потенциалу гидростатического давления \|/я, но противоположен ему по знаку всегда имеет отрицательное значение.  I
Растительная клетка окружена клеточной стенкой, которая обладает определенной эластичностью и может растягиваться. Вакуоль содержит большое количество осмотически активных веществ — Сахаров, органических кислот, солей. При изучении осмотических явлений в растительных клетках обычно рассматривается упрощенная модель, в которой полупроницаемой мембраной считается система, состоящая из плазмалеммы и тонопласта одновременно. Поскольку мембрана избирательно проницаема и вода проходит через нее значительно легче, чем вещества, растворенные в клеточном соке и цитоплазме, при помещении клетки в воду последняя по законам осмоса будет поступать внутрь клетки.
Силу, с которой вода входит в клетку, называют сосущей силой S. Она тождественна водному потенциалу клетки (\|/н2о)-Величина сосущей силы определяется осмотическим давлением клеточного сока (к) и тургорным (гидростатическим) давлением в клетке (Р), которое равно противодавлению клеточной стенки, возникающему при ее эластическом растяжении (рис. 5.8):
S = к - Р.
При замене этих обозначений соответствующими термодинамическими величинами уравнение приобретает следующий вид.
В условиях разной оводненности соотношения между всеми компонентами этого уравнения меняются (рис. 5.9). Когда клетка полностью насыщена водой (полностью тургесцентна), ее сосущая сила равна нулю, а тургорное давление равно потенциальному осмотическому: 5 = 0; Р = п* (рис. 5.9, правая сторона). Состояние полного тургора наблюдается в клетках при достаточной влажности почвы и воздуха. Если подача во-
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Рис. 5.8
Схема растительной клетки как осмотической системы:
к* — осмотическое давление, Р — тургорное давление, —Р — противодавление клеточной стенки

ды к клетке уменьшается (при усилении ветра, при недостатке влаги в почве и т. д.), то вначале возникает водный дефицит в клеточных стенках, водный потенциал которых становится ниже, чем в вакуолях, и вода начинает перемещаться в клеточные стенки. Отток воды из вакуоли снижает тургорное давление в клетках и, следовательно, увеличивает их сосущую силу. При длительном недостатке влаги большинство клеток теряет тургор и растение подвядает. В этих условиях Р = 0; 5= я* (рис. 5.9, левая сторона).
Явление потери тургора клетками можно наблюдать экспериментально, помещая кусочки тканей в гипертонический раствор. В этом случае отток воды из клеток приводит к уменьшению объема протопластов и их отделению от клеточных стенок (происходит плазмолиз). Пространство между стенкой и сократившимся протопластом заполняет наружный раствор, Клетку в таком состоянии называют плазмолизированной. При помещении этой клетки в чистую воду значения S, я* и Р изменяются так, как представлено на рис. 5.9 слева направо.
В условиях водного дефицита в молодых тканях резкое усиление потери воды, например при суховее, может приводить к тому, что тургорное давление в клетках становится отрицательной величиной и протопласты, сокращаясь в объеме, не отделяются от клеточных стенок, а тянут их вслед за собой. Клетки и ткани сжимаются. Это явление называется циторри-зом.
Помимо осмотического фактора, поглощение цитоплазмой воды может быть связано с гидратацией белков и других биоколлоидов. При учете воды, поглощаемой клетками в результате процессов гидратации, в уравнение водного потенциала наряду с другими компонентами вводится и потенциал набухания..
Величина осмотического потенциала неоднозначна у разных видов растений и в разных частях одного и того же растения.
Осмотическая концентрация вакуолярного сока для клеток корней составляет 0,3 — 1,2 МПа, а для клеток надземных органов — 1,0-2,6 МПа. Это обусловливает существование вертикального градиента осмотической концентрации и сосущей силы от корней к листьям. Очень высоко осмотическое давле-
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Объем клетки
Рис. 5.9
Зависимость между тургорным давлением (Р), осмотическим давлением (к*) и сосущей силой (S) для идеальной осмотической клетки
V

5.4
Механизмы предвижения
\.
воды по растению
5.4.1
Корневая система
как орган поглощения воды
ние в клетках галофитов, растущих в условиях засоления: оно достигает 15 МПа.
Водные растения, как правило, не испытывают недостатка в воде. Вышедшие на сушу растения приспособились к наземному образу жизни благодаря приобретению способности создавать внутри своего тела непрерывный восходящий ток воды. Этот ток начинается на поглощающей воду поверхности корней, пронизывает все растение и заканчивается на испаряющих поверхностях наземных органов, главным образом листьев, причем испарение воды листьями должно быть компенсировано поглощением воды корнями. Таким образом, водообмен у растений складывается из трех этапов: 1) поглощения воды корнями, 2) передвижения ее по сосудам, 3) транспирации, т. е. испарения воды листьями. Каждый из этих этапов в свою очередь состоит из нескольких взаимосвязанных процессов.
Хотя небольшие количества воды могут поглощаться и надземными частями растений, практически вся вода и минеральные соли поступают в организм высших растений через корневую систему из почвы.
Состояние воды в почве. Почва — многофазное тело, состоящее из четырех главных компонентов: твердых минеральных частиц, органического вещества (гумуса), почвенного раствора и почвенного воздуха. Минеральные частицы и гумус образуют почвенную структуру, а вода и воздух заполняют полости этой структуры.
Способность почвы удерживать воду зависит от ее состава и свойств. Относительно крупные кристаллы силикатов (песок) связывают воду в значительной степени. Разнообразные глинистые минералы (алюмосиликаты) и гетерогенные гумусовые вещества, будучи коллоидами, могут удерживать значительные количества гидратационной воды. Такая вода условно называется связанной. Вода, содержащаяся в капиллярах почвы, может условно считаться свободной. Определенное количество воды входит в состав минеральных компонентов почвы. Эта вода химически связана и практически недоступна для растений.
В пределах значений влажности, важных с биологической точки зрения, главную роль играют два механизма удержания воды в почве: 1) за счет сил, действующих на разделе фаз жидкость — воздух, при этом поверхностное натяжение уравновешивает силы, способствующие удалению воды; 2) благодаря силам, действующим на поверхностях раздела жидкой и твердой фаз.
Существуют различные термины, применяемые для обозначения доступности почвенной влаги. При поступлении воды в сухую почву она вначале впитывается очень быстро. Затем скорость просачивания воды в нижние горизонты становится все медленнее. Когда скорость нисходящего движения воды оказывается резко сниженной, влажность почвы достигает уровня, называемого полевой в лаг о емкостью. Если понятие «полевая влагоемкость» широко применяется для характеристики максимальных размеров запаса почвенной влаги, который может быть использован для роста растений, то влажность устойчивого завядания служит показателем минимальных размеров такого запаса. Под влажностью устойчивого завядания понимают такую влажность почвы, при которой растения остаются увядшими до тех пор, пока в почву не подается вода. Влажность почвы, при которой наступает завядание различных растений, варьирует незначительно. Влажность устойчивого завядания представляет собой нижнюю границу того интервала влажности почвы, в котором возможен рост растений.
Под доступной для растений почвенной влагой понимается то количество воды, которое накапливается в почве от уровня влажности устойчивого завядания до полевой влагоемкости. В среднем легкодоступная для растений влага удерживается в почве силой до 0,5 МПа, среднедоступная — до 1,0—1,2 МПа, а труднодоступная — до 2,5 — 3,0 МПа. Определение доступной почвенной влаги имеет большое практическое значение для выяснения сельскохозяйственной ценности почв, поскольку известно, что в умеренной зоне за вегетационный период растения испаряют больше воды, чем ее выпадает за это время в виде атмосферных осадков. При этом растения используют накопленную с весны доступную почвенную влагу. Вода в по-
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Рис. 5.10
Схема, отражающая распределение зон ро​ста и последователь​ность дифференциров-ки тканей в кончике корня
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чве передвигается благодаря разности водных потенциалов между различными частями системы (от более высокого к более низкому потенциалу). По мере иссушения почвы скорость движения воды в ней значительно замедляется.
Строение корня. Все особенности морфологии и анатомии корня связаны с необходимостью поглощать воду и минеральные вещества из почвы. В первичном строении корня различают несколько тканей: корневой чехлик, апикальную меритему, ризодерму, первичную кору, эндодерму, перицикл и проводящие ткани, сосредоточенные в центральном цилиндре, или стеле (рис. 5.10). Растущая часть корня обычно не превышает 1 см в длину и состоит из меристемы (1,5 — 2 мм от кончика) и зоны растяжения (2 — 7 мм).
На самом кончике корня находится корневой чехлик, клетки наружных слоев которого секретируют полисахаридную слизь и слущиваются при перемещении корня в почве. Клетки центральной части чехлика (статоциты) содержат много амилопластов, заполненных крахмалом (статолиты) и участвующих в восприятии корнем направления действия силы тяжести. Основными функциями корневого чехлика являются: а) предохранение растущей зоны, в первую очередь апикальной мери-темы, от повреждения при соприкосновении с почвой; б) облегчение продвижения кончика корня в почве; в) восприятие геотропического стимула, обеспечивающее правильную ориентацию корней в пространстве.
Апикальные клетки меристемы корня (1 —2% от общего числа клеток в меристеме) отличаются от остальных значительно более редкими делениями, более медленным синтезом ДНК, РНК и белков, меньшим числом плазмодесм с соседними клетками. Они получили название покоящегося центра. При повреждении апикальной меристемы корня из-за неблагоприятных условий (засуха, механические повреждения и т. д.) фонд ее клеток восстанавливается за счет деления клеток по​коящегося центра.
За время жизни в меристеме корня каждая клетка делится 6 — 7 раз. Количество клеток увеличивается вдоль оси корня, в результате чего образуются продольные ряды клеток. Уже в меристеме ткани корня дифференцируются (рис. 5.10): формируется перицикл, прослеживается эндодерма, клеточные стенки которой еще лишены субериновых поясков Каспари, начинается образование элементов флоэмы.
Прекратившие деление клетки корня переходят к растяже​нию также в направлении оси корня. Это приводит к пространственному разграничению делящихся клеток меристемы и клеток, растущих растяжением. В зоне растяжения заканчивается дифференцировка флоэмы и формируются элементы протоксилемы — клетки, содержащие цитоплазму с органоидами. В клеточных стенках обнаруживаются кольчатые и спиральные утолщения, не мешающие росту клеток растяжением.
Дифференцировка тканей корня заканчивается в зоне корневых волосков, где завершается образование основных тканей корня: ризодермы, первичной коры, эндодермы и системы тканей центрального цилиндра.
Ризодерма — это чаще всего однослойная ткань, покрывающая корень снаружи. У одних видов растений каждая клетка ризодермы обладает потенциальной способностью формировать корневой волосок; у других она состоит из двух типов клеток: трихобластов, образующих корневые волоски, и атри-хобластов, не способных к их образованию. Основная функция ризодермы — поглощение воды и минеральных веществ, для чего важна площадь контакта корня с почвой. Эта проблема решается как на организменном (растение развивает разветвленную корневую систему), так и на клеточном уровне (обра​зование корневых волосков), что увеличивает поглощающую поверхность корня. С возрастом у одних видов растений ризодерма заменяется вторичными покровными тканями — экзодер​мой и перидермой (пробковой тканью). У других она сохраняется длительное время, но меняет структуру, суберинизи-руется и кутинизируется, что ограничивает ее способность к поглощению.
У травянистых растений кора корня обычно представляет собой несколько слоев живых паренхимных клеток, расположенных между экзодермой (или ризодермой) и эндодермой. Между клетками имеются крупные межклетники, обеспечивающие хорошую аэрацию корня. У сельскохозяйственных культур кора может составлять 80 — 90% от объема корня.
Эндодерма — это внутренний слой клеток коры, граничащий с центральным цилиндром. Поперечные и радиальные клеточные стенки ее содержат непроницаемый для воды слой суберина и лигнина, называемый в каждой клетке пояском Кас-пари. Этот слой преграждает транспорт воды и солей по апопласту и вещества проходят через клетки эндодермы по симпласту, который является частью единой системы симпласта корня.
К центральному цилиндру, или стеле, относится комплекс тканей, ограниченных снаружи эндодермой. Он содержит перицикл и две системы проводящих элементов: ксилему и флоэму. Клетки першщк.ш представляют собой одно- или реже многослойную обкладку стели и располагаются непосредственно под эндодермой. Его клетки могут выполнять регуляторную функцию на пути транспорта веществ как из наружных слоев в ксилему, так и из флоэмы в кору. Кроме того, клетки перицикла выполняют функции образовательной ткани, способной продуцировать боковые корни, а у большинства двудольных, корни которых способны к вторичному росту, клетки перицикла формируют камбий и лучевую паренхиму.
В отличие от послойного расположения остальных тканей корня группы элементов ксилемы и флоэмы в центральном цилиндре чередуются по окружности. Окончательная дифференциация сосудов ксилемы в корне происходит одновременно с появлением поясков Каспари на стенках клеток эндодермы.
В зоне корневых волосков ксилема представлена метаксилемой с проводящими клетками, лишенными живого содержимого. Вторичные стенки клеток сосудов имеют сплошной тип утолщения. У голосеменных функцию проведения выполняют трахеиды — длинные (1 мм—12 см) остроконечные клетки, сообщающиеся через окаймленные поры в косых стенках. У покрытосеменных также есть трахеиды, но преобладают сосуды, представляющие собой полые трубки из клеточных стенок, расположенных одна под другой вертикальными рядами. Поперечные стенки между клетками вначале перфорированы, но постепенно разрушаются. Средняя длина сосудов около 10 см (у дуба — длина до 2 м, ширина — до 0,3 — 0,5 мм). Сосуды ксилемы сообщаются между собой через поры — углубления во вторичных клеточных стенках (рис. 5.11). Первичные клеточные стенки двух смежных клеток представляют собой непрерывную фазу, которую вода и растворенные вещества преодолевают путем диффузии. Поры сосудов и трахеид формируются одновременно в двух смежных клетках. Сосуды ксилемы контактируют с паренхимными клетками центрального цилиндра, ко​торые активно транспортируют ионы в проводящие элементы ксилемы (см. рис. 8.1). Контакт осуществляется через полуокаймленные поры во вторичной клеточной стенке со стороны сосуда и поры со стороны паренхимной клетки. Между этими
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Рис. 5.11
Развитие сосуда ксилемы с окаймленными порами (по П. М. Жуковскому). А — мери-стематические клетки; Б, В — развитие про-камбиального тяжа; Г — образование члеников сосудов из про-камбиальных клеток; Д — сосуд с окаймленными порами клетками нет плазмодесм. Вода и растворенные вещества из паренхимных клеток диффундируют в полость сосуда через первичную клеточную стенку. Для некоторых паренхимных клеток сосудистого пучка характерны выросты (лабиринты) стенок, выстланные плазмалеммой, что значительно увеличивает ее площадь. Эти клетки активно участвуют в транспорте веществ в сосуды и обратно и называются передаточными (переходными). Они могут граничить одновременно с сосудами ксилемы и ситовидными трубками флоэмы. Транспортные системы флоэмы обеспечивают перенос органических и некоторых минеральных веществ из надземной части растения в корни (см. рис. 8.1).
Рост и двигательная активность корня. Для выполнения своих функций — поглощения из почвы воды и минеральных веществ — корень должен прежде всего обладать способностью ориентироваться в пространстве, реагировать на градиенты жизненно необходимых факторов, продвигаться в соответствии с этим в почвенном слое и создавать максимальную поверхность для контакта с почвой.
При прорастании семян корень первоначально ориентируется в гравитационном поле, направляя свой рост к центру Земли (положительный геотропизм). Как показали опыты Ч. Дарвина и Н. Г. Холодного, чувствительность к направлению действия силы тяжести локализована в корневом чехлике. Действие гравитационного поля воспринимается статолитами (например, амилопластами), что оказывает влияние на транспорт АБК из кончика корня в зону растяжения (см. рис. 13.4). Одностороннее увеличение содержания АБК в зоне растяжения тормозит рост и приводит к целесообразным ростовым изгибам (см. 13.5.2). Избыток ИУК, поступающий из надземной части, также тормозит удлинение клеток в зоне растяжения, но способствует образованию боковых и придаточных корней.
Растущий дистальный конец корня очень чувствителен к механическим давлениям и проникает лишь в рыхлые участки почвы. При сильном механическом сопротивлении рост его в длину тормозится и одновременно в зоне растяжения появляется утолщение (из-за образования стрессового этилена). Это способствует расширению пор в почве и дальнейшему росту корня. Продвижение кончика корня между частицами почвы облегчает корневой чехлик, клетки которого постоянно се-кретируют во внешнюю среду слизистые вещества (полисахариды); кроме того, клетки ткани корневого чехлика и сами легко отделяются и разрушаются. Это не только способствует продвижению корня, но и  защищает его от повреждений.
При недостатке воды именно она становится главным фактором, определяющим поведение корня. Вместо ориентации в гравитационном поле корень начинает реагировать на градиент влажности. Впервые это в простых и красивых опытах было показано Ю. Саксом в прошлом веке. Когда корни про​ростков, ориентирующихся первоначально в гравитационном поле, выходят снизу из косо подвешенного влажного блока, сделанного, например, из мха сфагнума (рис. 5.12), через некоторое время они изгибаются в сторону острого угла (где влажность  больше)  и  начинают  расти,  приближаясь  к  блоку.
При недостатке воды резко увеличивается поверхность поглощающей зоны за счет интенсивного роста корневых волосков. Механизм этого явления еще не изучен. Зона корневых волосков (зона наибольшего поглощения) начинается после зоны растяжения. Вследствие этого зона поглощения перемещается в почве вслед за ростом дистальной, растущей части корня.
Таким образом, корни растений удлиняются, чтобы достичь новых участков почвы, и развивают большую поверхность соприкосновения с частицами почвенного поглощающего комплекса благодаря ветвлению, образованию все новых и новых поглощающих зон корней и корневых волосков.
Поглощение воды корнем и ее радиальный транспорт. Зона наиболее интенсивного поглощения воды совпадает с зоной развития корневых волосков. Основная функция корневых v'волосков заключается в увеличении всасывающей поверхности корня. Например, у 4-месячного растения ржи, выращенного в оптимальных условиях, насчитывалось в среднем 13 800 000 корней с общей площадью поверхности 232 м2, количество живых корневых волосков — 14 млрд. с площадью по-I верхности 399 м2. Суммарная площадь корней и корневых волосков составляла 631 м2 и они размещались в 0,05 м? почвы.
Рис. 5.12
Положительный гидротропизм корней при росте проростков на подвешенной под углом 45° пластине из влажного субстрата. Корни проростков развивались при отсутствии света (по Ю. Сак-су)
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Общая поверхность всей корневой системы в 130 раз превышала поверхность надземных частей того же самого растения. Даже если принять во внимание поверхность клеток мезофилла листьев, обращенную к межклетникам, то и в этом случае всасывающая поверхность корня будет в 22 раза больше, чем та площадь надземной части, где осуществляется транспирация.
Способность корневых волосков поглощать воду доказана экспериментально. Однако эпидермальные клетки, лишенные
волосков, поглощают воду с такой же скоростью на единицу поверхности, как и клетки, несущие корневые волоски.
Выше зоны корневых волосков скорость всасывания воды снижается из-за опробковения клеток. Если начинается вторичный рост корня, то поглощение I-ЬО обычно снижается еще сильнее. Однако и через опробковевшие участки корней вода частично транспортируется. У растений, обладающих микоризой, последняя также выполняет функцию дополнительной поглощающей поверхности, особенно в более старых частях корня.
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Рис. 5.13
Схема путей радиаль​ного транспорта воды и ионов через корень до сосудов ксилемы (по J. МоогЬу, 1981)
От поверхности корня через клетки коры, эндодерму и перицикл вода должна пройти до сосудов ксилемы. Через клетки коры возможны два пути транспорта воды и минеральных веществ (рис. 5.13): через цитоплазму по плазмодесмам (сим-пластный транспорт) и по клеточным стенкам (апопластный транспорт). Вода поступает в цитоплазму клеток ризодермы и паренхимных клеток корня по законам осмоса.
Поскольку сопротивление клеточных стенок для воды значительно ниже, чем у цитоплазмы, более быстрый радиальный транспорт воды осуществляется через корень по апопласту. Однако на уровне эндодермы этот тип транспорта становится невозможным из-за непроницаемых для воды поясков Каспари. Следовательно, вода может преодолеть эндодерму только пройдя через мембраны и цитоплазму этих клеток. Регуляция подачи воды на уровне эндодермы осуществляется, с одной стороны, сменой быстрого апопластного транспорта на медленный симпластный, а с другой — тем, что диаметр стели, куда должна подаваться вода через эндодерму, в 5 —6 раз меньше диаметра поверхности коры и всасывающей поверхности корня. Следует отметить, что непроницаемость клеточных стенок эндодермы для воды не является абсолютной. Так, в растущих зонах корня, где пояски Каспари клеток эндодермы сформированы не полностью, смены типов транспорта, по-видимому, не происходит. Кроме того, в участках корня, где закладываются боковые корни, эндодерма прерывается. Однако в целом массовый ток воды через эндодерму по апопласту резко ограничен.
Внутри проводящего цилиндра движение воды от эндодермы до сосудов ксилемы встречает небольшое сопротивление и,  возможно,  осуществляется  по  клеточным  стенкам.
5.4.2
Корневое давление (нижний концевой двигатель)

Механизмы корневого давления. В сосуды ксилемы вода поступает, как и на первых этапах поглощения, благодаря осмотическому механизму. Существование таких механизмов в транспорте воды доказывается тем, что если во внешней среде создать осмотическую концентрацию, равную внутриклеточной, то вода в клетки поступать не будет; если осмотическая концентрация в среде выше, вода выходит из клеток, если ниже — идет ее поглощение. Осмотически активными веществами в сосудах и их клеточных стенках служат минеральные вещества и метаболиты, выделяемые активными ионными насосами, функционирующими в плазмалемме паренхимных клеток, окружающих сосуды (см. 8.1.2). Накопление этих осмотически активных веществ в сосудах создает сосущую силу, способствующую осмотическому транспорту воды в ксилему.
Сосущая сила сосудов может оказаться выше, чем у окружающих их живых клеток, не только из-за повышающейся концентрации ксилемного сока, но также из-за отсутствия противодавления со стороны клеточных стенок, которые в сосудах лигнифицированы и, следовательно, не эластичны.
Таким образом, в результате активной работы ионных насосов в корне и осмотическому (пассивному) поступлению воды в сосуды ксилемы в сосудах развивается гидростатическое давление, получившее название корневого давления. Оно обеспечивает поднятие ксилемного раствора по сосудам ксилемы из корня в надземные части. Показано, что у растений, обитающих в холодных и плохо аэрируемых почвах, а также в результате действия ядов и ингибиторов корневое давление снижено.
Механизм поднятия воды по растению вследствие развивающегося корневого давления называют нижним концевым двигателем.
«Плач» растений. Гуттация. Примером работы нижнего концевого двигателя служит так называемый «плач» растений. Весной у деревьев с еще нераспустившимися листьями можно наблюдать интенсивный ксилемный ток жидкости снизу вверх через надрезы ствола и даже верхних веток кроны (раненое дерево «плачет»). Явление «плача» свидетельствует о значительном корневом давлении, которое в этот период у основания ствола достигает не менее 1,013 МПа (10 атм). У вегетирующих растений при удалении стебля с листьями из оставшегося связанного с корнем пенька довольно долго выделяется ксилемный сок, или пасока. Метод сбора пасоки служит одним из экспериментальных приемов по изучению функционирования корневых систем. Корневое давление можно измерить, поместив на пенек манометр (рис. 5.14, А).
Другим примером работы нижнего концевого двигателя является гуттация. При высокой влажности воздуха в результате деятельности нижнего концевого двигателя на концах и зубчиках листьев выделяется капельно-жидкая влага — растение гуттирует (рис. 5.14, Б). Гуттационное выделение влаги листьями особенно характерно для тропических растений, приспособленных к жизни в условиях повышенной влажности, при которых транспирация затруднена. В этих условиях подъ-
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Рис. 5.14
Демонстрация корневого давления с помощью ртутного манометра (А) и гуттация на зубчиках листьев манжетки (Б) ем воды практически осуществляется только вследствие корневого давления. Под такими деревьями в тропическом лесу как будто постоянно идет дождь. Функцию выделения жидкости из тканей листьев выполняют специальные образования — гидатоды, локализованные в зубчиках листьев. Ксилемный сок из подходящих к гидатоде сосудов ксилемы под действием корневого давления поступает в мелкоклеточную паренхимную ткань гидатоды — эпитему, проходит через нее, обедняясь особенно азотсодержащими веществами, и через субэпидермальную полость и водяное устьице выделяется наружу. В гуттационной жидкости обнаружены минеральные и органические
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5.4.3
Транспирсщия и верхний концевой двигатель

Транспирация — это физиологический процесс испарения во​ды растением. Основным органом транспирации является лист.
Из-за необходимости максимального контакта с воздушной средой растение имеет очень большую листовую поверхность. Увеличение поверхности облегчает поглощение СО2, улавливание света и это же создает огромную поверхность испарения. Вода испаряется с поверхности листьев и через устьица (см. рис. 13.10). В результате потери воды клетками листьев в них снижается водный потенциал, т. е. возрастает сосущая сила. Это приводит к усилению поглощения клетками листа воды из ксилемы жилок и передвижению воды по ксилеме из корней в листья.
Таким образом, верхний концевой двигатель, обеспечивающий передвижение воды вверх по растению, создается и поддерживается высокой сосущей силой транспирирующих клеток листовой паренхимы. Поэтому сила верхнего концевого двигателя будет тем больше, чем активнее транспирация. Верхний концевой двигатель может работать при полном отключении нижнего концевого двигателя, причем для его работы используется не метаболическая энергия, а энергия внешней среды — температура и движение воздуха.
Лист как орган транспирации. Из стебля вода движется в лист через черешок или листовое влагалище, а затем по листовым жилкам. Количество проводящих элементов в каждой жилке последовательно уменьшается по мере их ветвления.
Самые мелкие жилки состоят из единичных трахеид. Система их распределения настолько эффективна, что редко клетки листа отделены от сосудистых элементов более чем двумя другими клетками. В листьях некоторых растений, особенно с С4-пу-тем фотосинтеза, сосудистые пучки окружены одним слоем компактно расположенных паренхимных клеток, которые образуют обкладку пучка и одновременно выполняют функцию механической ткани. Обкладка тянется до самого окончания ка​ждого сосудистого пучка. Снаружи листья имеют однослойный эпидермис, внешние стенки клеток которого покрыты кутикулой, а часто и восковым налетом. Эпидермис вместе с кутику​лой образует эффективный барьер на пути движения воды. На поверхности эпидермиса листьев часто развиты волоски, чешуйки, которые также влияют на водный режим листа, так как сильно снижают скорость движения воздуха над его поверхностью и рассеивают свет, что снижает потери воды за счет транспирации.
Как отмечалось (см. рис. 3.17), мезофилл листа состоит из палисадной и губчатой паренхимы с большими межклетниками. Хотя палисадная ткань плотнее, чем губчатая, поверхность ее клеток также соприкасается с воздухом в межклетниках губчатой паренхимы. Площадь внутренней поверхности листа обычно на порядок больше площади его наружной поверхности. Вода в межклетниках испаряется со всех открытых участков клеток мезофилла.
Транспирация слагается из двух процессов: а) передвижения воды из листовых жилок в поверхностные слои стенок клеток мезофилла; б) испарения воды из клеточных стенок в межклетные пространства и подустьичные полости с последующей диффузией в окружающую атмосферу через устьица (устьичная транспирация) или испарения воды из клеточных стенок эпидермиса в атмосферу путем кутикулярной транспирации.
Жидкая вода транспортируется к испаряющим поверхностям преимущественно по клеточным стенкам. Как и в корне, это обусловлено тем, что в клеточных стенках вода встречает более слабое сопротивление, чем на пути от клетки к клетке через протопласты и вакуоли. В межклетниках воздух насыщен водой наполовину, а водный потенциал уравновешен с водным потенциалом окружающих клеток, где он редко бывает ниже 2 МПа. Водный потенциал атмосферного воздуха тем ниже (более отрицателен), чем меньше его относительная влажность. Молекулы воды покидают растение, перемещаясь (как и внутри растения) в направлении более низкого водного потенциала, т. е. из тканей наружу через устьица.
Устьичная транспирация. Устьица играют важнейшую роль в газообмене между листом и атмосферой, это основной проводящий путь для водяного пара, ССЬ и О2. Устьица могут находиться на обеих сторонах листа, но есть виды, у которых устьица располагаются только на нижней стороне листа. Даже на одном растении у затененных листьев устьиц меньше, чем у постоянно хорошо освещаемых («световых») листьев. В среднем число устьиц колеблется от 50 до 500 на 1 мм2. Транспирация с поверхности листа через устьица идет почти с такой же скоростью, как и с поверхности чистой воды. Это объясняется законом Стефана: через малые отверстия ско​рость диффузии газов пропорциональна не площади отверстия, а диаметру или длине окружности. Поэтому, хотя площадь устьичных отверстий и мала по отношению к площади всего листа (0,5 — 2,0%), испарение воды через многочисленные устьица идет очень интенсивно.
Кутикулярная транспирация. При открытых устьицах потери водяного пара через кутикулу листа обычно незначительны по сравнению с общей транспирацией. Но если устьица закрыты, как, например, во время засухи, кутикулярная транспирация приобретает важное значение в водном ре​жиме растений многих видов. Интенсивность кутикулярной транспирации сильно варьирует у разных видов: от совершенно незначительных потерь до 50% от общей транспирации. У молодых листьев с тонкой кутикулой кутикулярная транспирация составляет около половины всей транспирации. У зрелых листьев с более мощной кутикулой кутикулярная транспирация составляет лишь !/10 общей транспирации. В стареющих листьях кутикулярное испарение воды может вновь возрастать из-за разрушения и растрескивания кутикулы. Кутикулярная транспирация регулируется главным образом толщиной слоя кутикулы. Виды магнолий и хвойных, обладающие толстыми слоями кутина в кутикуле, теряют очень мало воды через эпидермис листа. И наоборот, виды с тонким слоем кутина продолжают терять воду и после того, как устьица закроются, и поэтому гораздо сильнее страдают от засухи.
Некоторое количество воды выделяется в результате транспирации почек, поскольку почечные чешуи полностью не предохраняют их от ' потери влаги. Репродуктивные органы также теряют воду и в некоторых случаях эти потери могут быть очень значительными: например, корзинки подсолнечника, коробочки мака и плоды перца транспирируют сильне^р, чем листья данных растений в тех же условиях. Кроме того7 вода испаряется с поверхности ветвей и стволов древесных растений через чечевички и окружающие их слои пробки {перидермалъная транспирация). Хотя общее количество воды, испаряемой через чечевички, значительно меньше того, которое теряется через листья, фактически интенсивность транспирации на единицу испаряющей поверхности нередко мало различается в обоих случаях. Вследствие транспирации ветвей в зимнее время часто возникает водный дефицит и растения гибнут в результате обезвоживания.
Регуляция устьичной транспирации. Открывание устьиц регулируется несколькими взаимодействующими механизмами.
Движущей силой, вызывающей изменение ширины устьичной щели (отверстости устьиц), является изменение тургора замыкающих (иногда и прилегающих к устьицам) клеток. По мере того как замыкающая клетка устьица осмотически поглощает воду, более тонкая и эластичная часть ее клеточной стенки, удаленная от щели, растягивается. Поскольку более толстый и менее эластичный участок стенки, окаймляющий щель, растягивается слабее, замыкающие клетки принимают полукруглую форму, в результате чего устьица раскрываются (см. рис. 13.10). Факторы внешней и внутренней среды прямо и косвенно воздействуют на устьичный аппарат, вызывая в замыкающих клетках изменения, которые в свою очередь приводят к изменению тургора. Из внешних факторов на движения устьиц больше всего влияют влажность воздуха и условия водоснабжения, свет и температура, а из внутренних — парциальное давление СО2 в системе межклетников, состояние гидратации растения, ионный баланс и фитогормоны, из которых цитокинин способствует открыванию устьиц, а абсцизовая кис​лота — закрыванию. На состояние устьиц влияют возраст листьев и фазы развития растения, а также эндогенные суточные ритмы.
Сильнейшее влияние на движения устьиц оказывает степень обеспеченности клетки водой. Различают гидропассивную и гидроактивную устьичные реакции. Активными называют движения, зависящие от изменений в самих замыкающих клетках, пассивными — движения, определяемые изменениями в клетках, окружающих устьичные. Гидропассивное закрывание устьиц связано с сдавливающим действием соседних клеток эпидермиса (и хлоренхимы) в условиях их полного тургора (при высокой насыщенности водой). Гидропассивное открывание устьиц может произойти при ослаблении этого сдавливания в условиях слабого дефицита воды.
Гидроактивное закрывание устьиц произойдет, как только транспирация превысит поглощение воды корнями и снижение тургора в замыкающих клетках достигнет критического уровня. Этот уровень имеет разную величину в зависимости от вида растения, возраста листьев и степени приспособленности к окружающей среде. Реакция закрывания устьиц по мере развития водного дефицита в тканях обусловлена увеличением концентрации фитогормона — абсцизовой кислоты в клетках листа (см. 2.5.4). Абсцизовая кислота подавляет деятельность Н+-насосов на плазмалемме замыкающих клеток, вследствие чего снижается их тургор и устьица закрываются (более подробно см. 13.6.1). Для усиления синтеза АБК достаточно снижения водного потенциала листа на 0,2 МПа, что еще не выра​жается в видимом завядании, но приводит к закрыванию устьиц. При нанесении АБК на основание листа устьица закрываются через 3 — 9 мин.
В отличие от других клеток эпидермиса замыкающие клетки устьиц содержат хлоропласты. На свету при хорошем водоснабжении устьица открываются тем шире, чем больше и н -тенсивность освещения (механизм фотоактивного открывания), причем действующим фактором является синий свет. Фотосинтез в замыкающих клетках также участвует в регуляции устьичных Движений. Усиление синтеза углеводов в замыкающих клетках7увеличивает их сосущую силу и вызывает поглощение воды, способствуя этим открыванию устьиц. Обратимые превращения крахмала в сахар существенны в измене-
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Рис. 5.15
Схема регуляции работы устьичного аппарата (по С. М. WiII-mer, 1983). Объяснения в тексте
Положительная обратная связь 4 нии сосущей силы и тургора в замыкающих клетках. Открыва​ние устьиц в утренние часы регулируется главным образом светом. Как правило, после полудня по мере усиления напряженности водного дефицита устьица закрываются.
Состояние устьиц зависит и от СО2. Если концентрация СО2 в подустьичной полости падает ниже 0,03%, тургор замыкающих клеток увеличивается и устьица открываются. Частично с этим связано открывание устьиц с восходом солнца: усиление фотосинтеза снижает концентрацию СО2 в межклетниках. Закрывание устьиц можно вызвать повышением концентрации СО2 в воздухе. Это происходит в межклетниках листа ночью, когда в результате отсутствия фотосинтеза и продолжающегося дыхания уровень СО2 в тканях повышается. Такого рода регуляция устьичных движений СО2 позволяет по​нять, почему устьица закрыты ночью и открываются с восходом солнца.
Решающее влияние концентрации СО2 на степень открытости устьиц обнаруживается у суккулентов, обладающих специфическим суточным ритмом обмена органических кислот. Эти растения открывают устьица ночью, когда парциальное давление СО2 в межклетниках их листьев снижается вследствие интенсивного образования малата, а закрывают устьица, когда при декарбоксилировании малата днем высвобождается СО2, который накапливается в межклетниках перед дальнейшим использованием.
Таким образом, в регуляции функционирования устьиц (рис. 5.15) взаимодействуют прямые и обратные связи. Одна из них (2) предотвращает недостаток СО2, который может быть вызван фотосинтезом. Когда межклеточная концентрация СО2 снижается до уровня, недостаточного для фотосинтеза, это служит сигналом обратной связи и устьица открываются для обмена СО2 с внешней средой. Другой тип связи (3) реагирует на содержание воды в листьях: при снижении содержания воды в тканях устьица закрываются. В результате деятельности этих двух типов обратных связей обычно наблюдаются небольшие осцилляции отверстости устьиц. Однако одни обратные связи по
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Рис. 5.16
Суточный ход транс-пирации, осмотического давления и содержания воды в клетках у гидростабильных (А) и гидролабильных (Б) видов растений
СО2 (1,2) и Н2О (3) не оптимизируют газовый обмен листа. Оптимизация достигается также деятельностью прямой свя​зи — прямого действия света (5), влажности и ветра (6) и положительной обратной связи фотосинтеза (4) и водного режима эпидермальных клеток и (или) клеток мезофилла (7). Важным механизмом функционирования петли отрицательной обратной связи (3) является синтез АБК. Ряд продуктов фотосинтеза в клетках мезофилла (и в устьичных клетках) может контролировать движения устьиц по механизму положительной обратной связи (4).
Суточные колебания транспирации. Периодичность суточного хода транспирации наблюдается у всех растений, но кривые, отражающие фактическую транспирацию, сильно отличаются у разных видов и в неодинаковых погодных условиях.
У деревьев, теневыносливых растений, многих злаков и т. д. (гидростабильные виды) с совершенной регуляцией устьичной транспирации (рис. 5.16, А) испарение воды достигает максимума до установления максимума дневной температуры. В полуденные часы транспирация падает и вновь может увеличиваться в предвечерние часы при снижении температуры воздуха. Такой ход транспирации приводит к незначительным суточным изменениям осмотического давления и содержания воды в листьях. У видов, способных переносить резкие изменения содержания воды в клетках в течение дня (гидр о лабильные виды), наблюдается одновершинный суточный ход транспирации с максимумом в полуденные часы (рис. 5.16, Б). В обоих случаях ночью транспирация минимальна.
Колебания интенсивности транспирации отражают изменения степени открытия устьиц в течение суток. Закрывание устьиц в полдень может быть связано как с увеличением уровня СО2 в листьях при повышении температуры воздуха (из-за усиления дыхания и фотодыхания), так и с возможным водным дефицитом, возникающим  в тканях при высокой температуре, низкой влажности воздуха и особенно в ветреную погоду системе отмечалось, это приводит к увеличению концентрации абсцизо-вой кислоты и закрыванию устьиц. Снижение температуры воздуха во второй половине дня способствует открыванию устьиц и усилению фотосинтеза.
5.4.4
Передвижение воды по сосудистой
системе
Интенсивность транспирации обычно выражают в граммах испаренной воды за 1 ч на единицу площади или на 1 г сухой массы; продуктивность транспирации — количеством граммов сухих веществ, образуемых при расходовании каждых 1000 г воды. Величиной, обратной продуктивности транспирации, является транспирационный коэффициент, т. е. число граммов воды, израсходованной при накоплении 1 г сухих веществ. Интенсивность транспирации у большинства растений составляет 15 — 250 г м2 ч' днем и 1—20 г  м2. ч ночью. Продуктивность транспирации у растений в умеренном климате колеблет​ся от 1 до 8 г (в среднем 3 г) на 1000 г израсходованной воды, а транспирационный коэффициент — от 125 до 1000 (в среднем, около 300 г, т. е. около 300 г воды расходуется на накопление 1 г сухих веществ). Следовательно, на синтез веществ своего тела растение использует лишь 0,2% пропускаемой воды, остальные 99,8% тратятся на испарение.
Восходящий поток воды движется по растению главным образом по ксилеме (см. также 8.1). Ксилема представляет собой распределительную систему, снабжающую все ткани и органы растения водой. Как отмечалось, элементы ксилемы, формирующиеся из прокамбиальных клеток корня и стебля, в растущих растяжением кончиках корней содержат цитоплазму. Зрелые сосуды и трахеиды с одревесневшими клеточными стенками лишены цитоплазмы и выполняют водопроводящую функцию. Помимо восходящего тока воды по ксилеме существует ток воды по клеточным стенкам живых клеток от корня до листа, также поддерживаемый градиентом водного потен​циала, создаваемым транспирацией. Доля этого потока воды составляет 1 — 10% общего потока.
Характеристики проводящего пути в стебле исследовались с помощью наблюдений за движением меченой воды, добавленной в среду, где находились корни. Вода в ксилеме быстро замещается меченой водой. Одновременно с прохождением меченой воды через сосудистую ткань последовательно замещается вода и в остальных тканях стебля, т. е. происходит обмен молекулами воды между движущимся потоком и всеми клетками.
Теория сцепления. Движущей силой восходящего тока воды в проводящих элементах ксилемы является градиент водного потенциала через растение от почвы до атмосферы. Он поддерживается двумя основными компонентами: 1) градиентом осмотического потенциала в клетках корня (от почвы до сосудов ксилемы), создаваемым активным транспортом ионов в живых клетках корня, включая молодые живые элементы ксилемы, и 2) транспирацией. Поддержание первого градиента требует затрат метаболической энергии; на транспирацию используется энергия солнечной радиации. Градиент осмотического потенциала обеспечивает поглощение воды корнем. Транспирация служит главной движущей силой восходящего тока воды, так как создает большой отрицательный градиент гидростатического давления в ксилеме, который реализуется в возникающем натяжении воды в сосудах ксилемы.
Согласно теории сцепления (когезионной теории), предложенной в конце XIX в., вода в капиллярных трубках сосудов ксилемы поднимается вверх в ответ на присасывающее действие транспирации вследствие действия сил сцепления (коге-зии) молекул воды друг с другом и действия сил прилипания (адгезии) столба воды к гидрофильным стенкам сосудов. Обе силы препятствуют также образованию полостей у стенок сосудов, заполненных воздухом (или парами воды) и способных за​купорить сосуд. При закупорке (эмболии) сосудов пузырьками воздуха всегда остается достаточное количество интактных нитей воды в других сосудах, чтобы обеспечить ток вверх. Кроме того, по-видимому, существуют механизмы восстановления непрерывности нарушенных эмболией водных нитей. Было показано, что сопротивление воды разрыву при 20 °С составляет 30 МПа. Этого давления достаточно (с учетом потерь на трение), чтобы обеспечить подъем воды на высоту 120—130 м.
Факт существования когезионного натяжения воды в транс пирирующих растениях подтверждается многими наблюдениями. Опыты показали, что облиственный побег, срезанный под водой и герметически присоединенный к верхней части ртутного манометра, вызывает подъем ртути на высоту, превышающую барометрическую. Другим доказательством существования натяжения может служить сокращение диаметра древесного ствола, наблюдаемое в условиях интенсивной транспирации, так как натяжение нитей воды в сосудах приводит к уменьшению сих диаметров.
Абсолютная скорость передвижения воды по ксилеме не​велика. Для лиственных пород она составляет в среднем 20 см3 ч-1 на 1 см2 поперечного сечения древесины, а для хвойных — 5 см3-ч-1 (для сравнения: скорость движения крови по артериям равна 40 — 50 см3-с1). Однако такая скорость снижает сопротивление движению воды, возникающее в капиллярах сосудов древесины, и сосущая сила клеток листьев оказывается достаточной как для удержания «на весу» всей массы воды в древесине, так и для транспорта ее вверх.
Водообмен между ксилемой и флоэмой в целом растении. Вода и минеральные вещества доставляются к каждой клетке надземной части растения благодаря восходящему току воды по ксилеме (называемому иногда восходящим массовым током). Большая часть воды тока испаряется в атмосферу в процессе транспирации, а меньшая (около 0,2%) используется: 1) на метаболические реакции, входя в состав синтезируемых растением органических соединений; 2) на поддержание тургора клеток; 3) в транспорте органических веществ по флоэме от листьев к корням. Направленный вниз флоэмный ток раство​ров формируется в клетках мезофилла листьев (подробнее см. 8.2), где часть воды, доставленной ксилемным током, из клеточных стенок мезофилла переходит во флоэмные оконча-
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ния. Вода из клеток листа и непосредственно из сосудов ксилемы поступает во флоэму по осмотическому градиенту, возникающему вследствие накопления в клетках флоэмы Сахаров и других органических соединений, образуемых в процессе фотосинтеза.
Нисходящий флоэмный ток доставляет органические соединения тканям корня, где они используются в метаболизме. В корне в окончаниях проводящих пучков элементы флоэмы, как и в листе, располагаются вблизи элементов ксилемы и вода вновь по осмотическому градиенту поступает в ксилему и движется вверх с восходящим током. Таким образом происходит обмен воды в проводящей системе корня и листьев.
                                     5.4.5. Значение восходящего тока для растений

Постоянный ток воды от корневой системы к надземным частям, во-первых, служит средством транспортировки и накопления в надземных органах минеральных веществ и химических соединений, поступающих из корней. Используя энергию солнца (нагрев) и движение воздуха, растение транспирирует воду, создавая таким образом условия для переноса с током воды питательных веществ. Транспирация и усвоение углерода связаны друг с другом. Чтобы получить СО2 (открывание устьиц), растение вынуждено отдавать воду, а уменьшение потери воды (закрывание устьиц) снижает и приток СО2. В сельском и лесном хозяйстве для получения максимальных урожаев важно знать соотношение между продукцией фотосинтеза и расходованием воды у выращиваемых растений с целью их регуляции.
Во-вторых, восходящий ток воды необходим для нормаль​ного водоснабжения всех клеток и поддержания тургора. При недостатке водоснабжения в структуре и функциональной активности клеток наблюдаются различные нарушения (см. 14.3). Поэтому для получения устойчивых урожаев в засушливых районах необходимо развивать орошаемое земледелие. В условиях высокой сухости почвы большую роль в поддержании водного режима растений может играть их опрыскивание (создание искусственной росы).
В-третьих, транспирация может быть способом защиты от перегрева. Однако этот вопрос до конца не разрешен. Известно, что растения превосходно рассеивают теплоту и не перегреваются во влажных теплицах при незначительной транспирации.
5.5
Особенности водного обмена у растений
Различных экологических
групп
Разнообразие типов водного обмена у растений (рис. 5.17) можно представить в виде следующей схемы: Мир растений 
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Рис. 5.17
Пойкилогидричес-кие   и   гомойогид-рические растения
Растения, обитающие в воде (гидратофиты), регулируют постоянство состава внутренней среды с помощью механизмов защиты от избыточного поступления воды (см. 13.7), которую они поглощают всей поверхностью. Первичными гидратофитами являются водоросли. Водные цветковые растения (вторичные гидратофиты, происходящие от наземных форм) совмещают черты настоящих гидратофитов с чертами, свойственными высшим наземным растениям.
Наземным растениям, непрерывно испаряющим воду, необходим уравновешенный водный баланс, поэтому механизмы его регуляции направлены на защиту от избыточной потери воды. Однако они неодинаковы у растений разных экологических групп. По способности приспосабливать водный обмен к колебаниям водоснабжения различают две группы растений (Г. Вальтер): пойкилогидрические и гомойогидрические.
Пойкилогидрические растения (бактерии, синезе-леные водоросли, низшие зеленые водоросли порядка Protococ-cales, грибы, лишайники и др.) приспособились переносить значительный недостаток воды без потери жизнеспособности. При этом у них снижается интенсивность обмена веществ, клетки равномерно сжимаются. Увеличение количества воды в среде приводит к возобновлению активного метаболизма в клетках пойкилогидрических растений. По характеру изменения показателей водного режима (интенсивность транспирации, осмотическое давление, содержание воды) в течение суток они относятся к гидролабильным растениям (см. рис. 5.16, Б), так как у них значительно колеблется содержание воды и испарение. К этой группе относятся лишь немногие покрытосеменные (например, злаки сухих степей), однако их пыльцевые зерна и зародыши (семена) пойкилогидричны.
Гомойогидрические растения (наземные папоротникообразные, голосеменные, цветковые) составляют большинство обитателей суши. Они обладают тонкими механизмами регуляции устьичной и кутикулярной транспирации, а также корневой системой, обеспечивающей поставку воды. Поэтому даже при значительных изменениях влажности среды не наблюдается резких колебаний содержания воды в клетках, у которых, как правило, развита вакуолярная система. При этом клетки не способны к обратимому высыханию.
5.6
Физиологиче​ские основы орошаемого земледелия
5.6.1
Проблема водного дефицита
Точная регуляция поставок и трат воды этими растениями устраняет возможность значительных колебаний содержания воды в тканях, осмотического давления и транспирации (см. рис. 5.16, А). Эти показатели характеризуют гидростабильный тип водного режима данной группы растений. Стабилизации водного режима у многих видов способствуют запасы воды в корнях, стеблях, запасающих органах и т. д. Гомойогидриче-ские растения делятся на три экологические группы:
1.
Гигрофиты (тонколистные папоротники, некоторые фиалки, калужница и др.), произрастающие в условиях повышенной влажности и (или) недостаточной освещенности. Теневынос ливые гигрофиты,  с  почти  всегда  открытыми  устьицами, имеют гидатоды, через которые выделяют избыток воды в капельно-жидком состоянии. Гигрофиты плохо переносят почвенную и воздушную засуху.
2.
Ксерофиты (молочай, алоэ, кактусы, полынь, ковыль  др.) преобладают в местностях с жарким и сухим климатом  хорошо приспособлены к перенесению атмосферной и почвенной засухи (см. 14.3).
3.
Мезофиты (лиственные деревья, лесные и луговые травы, ольшинство культурных растений и т. д.) по способности регулировать водный режим занимают промежуточное положение между гидрофитами и ксерофитами (см. 14.3).
Развитие и выживание растений в любых условиях гораздо сильнее зависит от доступности воды, чем от какого-либо иного фактора внешней среды. Примерно Уз поверхности суши занимают области, где обнаруживается дефицит влаги; половина этой площади (около 12% поверхности Земли) является крайне засушливой. Районы с избытком осадков занимают менее 9% поверхности суши. Если годовые осадки превышают годовое испарение, то говорят о гумидной зоне, в обратном случае — об аридной. Многие сельскохозяйственные районы расположены в аридных зонах, где земледелие возможно только благодаря искусственному орошению.
На протяжении многих лет считалось доказанным, что в пересыхающей почве вода доступна растениям до тех пор, пока содержание влаги в ней не достигнет коэффициента устойчивого завядания, когда в почве остается недоступная растению вода. Согласно этой точке зрения физиологические процессы, рост и развитие растений на почве, подвергающейся иссушению, протекают нормально до достижения коэффициента завядания. Однако накоплено много данных, показывающих, что на обмен веществ, а следовательно, на рост и развитие растений влияет даже слабый водный дефицит. Такой внутренний водный дефицит возникает в тканях задолго до того, как содержание влаги в почве приблизится к уровню коэффициента завядания.
5.6.2
Влияние одного дефицитана физиологические
Процессы  растений
Растения, перенесшие только однократную сильную кратковременную засуху, так и не возвращаются к нормальному обмену веществ. Внутренний водный баланс растения зависит от комплекса факторов, связанных а) с самим растением (засухоустойчивость, глубина проникновения и ветвление корней, фаза развития); б) с количеством растений на данной площади; в) с климатическими факторами (потери воды на испарение и транспирацию, температура и влажность воздуха, туман, ветер и свет, количество осадков и т. д.); г) с почвенными факторами (количество воды в почве, осмотическое давление почвенного раствора, структура и влагоемкость почвы и др.).
Дефицит влаги в растениях действует на такие процессы, как поглощение воды, корневое давление, прорастание семян, устьичные движения, транспирация, фотосинтез, дыхание, ферментативная активность растений, рост и развитие, соотношение минеральных веществ и др. Изменяя обмен веществ, недостаток воды влияет на продуктивность, вкус плодов, плотность древесины, длину и прочность волокна у хлопчатника и т. д.
Степень оводненности, необходимая для начала прорастания семян, сильно варьирует у разных видов. Между скоростью прорастания семян и скоростью поглощения воды существует определенная корреляция. На скорость прорастания влияют также свойства семян и водоудерживающая способность почвы.
Влияние водного дефицита на метаболические процессы в значительной мере зависит от длительности его действия. При устойчивом завядании растений увеличивается скорость распада РНК, белков и одновременно возрастает количество небелковых азотсодержащих соединений и отток их в стебель и колос (у злаков). В результате в условиях засухи содержание белков в листьях относительно уменьшается, а в семенах — увеличивается.
Влияние водного дефицита на углеводный обмен выражается вначале в снижении содержания моно- и дисахаридов в фо-тосинтезирующих листьях из-за снижения интенсивности фото​синтеза, затем количество моносахаридов может возрастать как следствие гидролиза полисахаридов листьев нижних яру​сов. При длительном водном дефиците наблюдается уменьшение количества всех форм Сахаров.
Длительный водный дефицит снижает интенсивность фотосинтеза и, как следствие, уменьшает образование АТР в процессе фотосинтетического фосфорилирования. Под влиянием почвенной и атмосферной засухи тормозится также отток продуктов фотосинтеза из листьев в другие органы.
В условиях оптимального водоснабжения наблюдается положительная корреляция между интенсивностью дыхания и количеством фосфорилированных продуктов. Водный дефицит поразному сказывается на дыхании листьев разного возраста: в молодых листьях содержание фосфорилированных продуктов резко падает, как и интенсивность дыхания, а у листьев, закончивших рост, эта разница четко не проявляется. При дефиците воды снижается дыхательный коэффициент.
5.6.3
Теория водного режима и орошение сельскохозяйственных растений

Необходимо отметить, что в условиях водного дефицита верхние листья, в которых за счет некоторого усиления гидролитических процессов увеличивается содержание осмотически активных веществ, оттягивают воду от нижних листьев и дольше сохраняют ненарушенными синтетические процессы, а нижние листья в этих условиях засыхают раньше верхних.
Очевидно, в аридных и близких к ним зонах для сельскохозяйственных культур важно знать физиологические показатели, характеризующие водный режим тканей, и, пользуясь ими, определять срок полива и его продолжительность.
Общеизвестно, что периодически повторяющиеся в некоторых районах СССР засухи и суховеи наносят огромный ущерб сельскому хозяйству. В настоящее время разработана система мероприятий по борьбе с засухой, в числе которых большое место занимает искусственное орошение. Суть его заключается в установлении рационального поливного режима и системы питания растений в разных почвенно-климатических районах.
Среди многочисленных проблем поливного режима сельскохозяйственных культур наиболее важен вопрос о верхней и нижней границах допустимой влажности почвы в активном корнеобитаемом слое.
Как уже отмечалось, верхний предел доступной почвенной влаги называют полевой влагоемкостью. Если влажность почвы превышает полевую влагоемкость, то избыточная влага, несмотря на ее доступность, оказывается малополезной для растений из-за недостатка кислорода. При иссушении почвы до влажности устойчивого завядания (нижний предел доступной влаги) растение страдает от острой почвенной засухи, неблагоприятно сказывающейся на всей его дальнейшей жизнедеятельности, в том числе и величине урожая.
Влажность устойчивого завядания не может служить расчетным и диагностирующим показателем для определения сроков и норм полива, так как снижение урожайности при почвенной засухе вызывается в основном не завяданием растений, а постоянным водным дефицитом в их тканях. Этот дефицит появляется в растениях при такой влажности почвы, при которой ее водоудерживающая сила препятствует полному выравниванию водного дефицита.
Несмотря на то что вода в интервале от полевой влагоем-кости до влажности устойчивого завядания для растений практически доступна, степень ее доступности в пределах указанно​го интервала неодинакова. В практике орошаемого земледелия очень важно правильно определить то состояние влажности почвы, ниже которой замедляются и нарушаются нормальные физиологические процессы, уменьшается накопление органической массы и снижается урожай. Такое состояние влажности почвы называют нижним пределом оптимальной влажности.
Потребность растений в воде в течение вегетации, а следовательно, величина нижнего предела оптимальной влажности почвы зависит от фаз развития растения, особенностей почвен-но-гидрологических (плодородие почвы, засоление и минерализация грунтовых вод) и климатических условий, уровня агро​техники и запланированной величины урожая, а также от наличия или отсутствия критических периодов, характеризующихся острым недостатком воды. Так, для хлопчатника на типичных сероземах эти величины составляют: до цветения — 75 % полевой влагоемкости, в период цветения — плодо-образования — 70, в период созревания урожая — 60% от полевой влагоемкости. В зависимости от особенностей сорта этот уровень может несколько отклоняться в сторону более высокой влажности для скороспелых сортов и в сторону пониженной влажности для позднеспелых сортов.
Однако в производственных условиях определение сроков полива по влажности почвы очень трудоемко, хотя и применяется для горизонта почвы на глубине 30 — 40 см. Разработаны методы определения сроков полива исходя из состояния растения: уровня оводненности листьев, их осмотического давления, степени отверстости устьиц и способности выделять пасоку. Наибольшее распространение получил метод определения сосущей силы листьев в разных условиях водного режима растений. В настоящее время известны для различных культур критические величины сосущей силы листьев, коррелирующие с тем состоянием водного режима растений, которое еш,е не вызывает нарушений обмена веществ, и проведенный вовремя полив обычно приводит к повышению урожая. Например, величины сосущей силы листьев яровой пшеницы в фазу кущения — трубкования равны 0,81—0,91 МПа, в период трубкования — колошения — 1,0—1,1 и 1,11 — 1,21 МПа — в период на​лива зерна. Разработка физиологических показателей, позволяющих наиболее точно и экономно поливать растения в условиях засушливых сельскохозяйственных зон, — обязательный элемент высокой культуры орошаемого земледелия.
Орошение — один из приемов мелиорации (радикального улучшения почв). Для заболоченных почв мелиорация состоит в осушении и известковании, для засоленных — в гипсовании и промывке (см. 14.5).
Вода составляет 70 — 95% массы растения. Поступление ее в клетку определяется величиной сосущей силы (водного потенциала) зависящей от осмотического давлениявакуолярного сока и тургорного (гидростатического) давления клеточного содержимого.
Осмотически поглощенная клетками корня вода движется ради-ально через корень как по апопласту, так и по симпласту до сосудов ксилемы. По ксилеме транспорт воды осуществляется с помощью корневого давления (нижний концевой двигатель) и транспирации (верхний концевой двигатель). Движущей силой восходящего тока воды по ксилеме является градиент водного потенциала через растение от почвы до атмосферы. Большая часть поглощен​ной воды испаряется в процессе транспирации, а около 0,2 % используется на поддержание тургора клеток, метаболизм, транспорт органических веществ по флоэме. Дефицит влаги в клетках влияет на все физиологические процессы, снижая продуктивность растений.
Глава 6
МИНЕРАЛЬНОЕ ПИТАНИЕ
«...По мере расширения работ, связанных с применением удобрений, потребность в установлении принципиальных отправных положений по вопросам минерального питания становится все более настоятельной».
6.1
Развитие учения  минеральном
Питании астений

Д. А. Сабинин
Представления о почвенном питании растений начали складываться в связи с развитием растениеводства. Уже в VI —V тысячелетии до новой эры возделывались пшеница, ячмень, рожь, кукуруза, лен, конопля, многие огородные культуры и плодовые деревья, а зола, ил и навоз использовались как средства, повышающие плодородие почвы.
Первый физиологический эксперимент с целью изучения питания растений был проведен голландским естествоиспытателем Я. Б. ван Гельмонтом в 1629 г. Он посадил в глиняный сосуд, содержащий 91 кг сухой почвы, ивовую ветвь массой 2,25 кг и регулярно поливал почву дождевой водой. Через 5 лет растение и почва были взвешены отдельно. Оказалось, что ива весила 77 кг (прибавка около 75 кг), а масса сухой почвы уменьшилась всего на 56,6 г. Таким образом, масса растения увеличилась в 33 раза, не считая ежегодно опадавших листьев. Ван Гельмонт сделал вывод, что вся растительная масса была создана за счет воды, вносившейся в сосуд при поливе. Этот опыт послужил основой для «водной теории» питания растений, которая довольно долго держалась в ботанике.
Значительно раньше Аристотелем (384 — 322 гг. до н. э.) было выдвинуто представление о том, что растения поглощают пищу из почвы в виде сложных веществ. Это представление в конце XVIII — начале XIX в. было развито немецким агрономом А. Тэером, который разработал «гумусовую теорию» питания растений. Давно уже было известно, что чем темнее почва, тем она плодороднее. Темный цвет почвы зависит от содержания в ней различных органических остатков, или гумуса (перегноя). Согласно гумусовой теории, растения питаются водой и гумусом.
Однако постепенно накапливались данные о роли минеральных элементов в питании растений. Один из основоположников отечественной агрономии А. Т. Болотов наметил основные принципы минерального питания растений. В 1770 г. вышла его книга «Об удобрении земель» — первая русская монография по агрохимии. В ней он писал, что пища растений в почве «состоит в воде и некоторых особлевых земляных или паче минеральных частичках...». Болотов разработал приемы
внесения удобрений в почву и в одной из статей перечислил 53 вида удобрений, пригодных для применения в сельском хозяйстве. 

Швейцарский естествоиспытатель Н. Т. Соссюр систематизировал известные в то время данные о питании растений и установил, что почва снабжает растения азотом и минеральными элементами. При выращивании растений из семян только на дистиллированной воде прирост золы не наблюдался. В своем труде «Химические исследования растений» (1804) он обратил внимание на то, что различные соли поглощаются корнями из водного раствора с неодинаковой скоростью. Французский агрохимик Ж. Б. Буссенго (1837) показал, что растения можно выращивать и на чистом песке, если вносить в него минеральные соли (золу и селитру).
Немецкий химик Ю. Либих — один из основателей агрохимии, возражая.против гумусовой теории, в 1840 г. опубликовал книгу «Химия в приложении к земледелию и физиологии», где обосновал теорию минерального питания растений. По этой теории основой плодородия являются минеральные вещества почвы. Либих считал, что перегной нужен лишь для образования СО2, который ускоряет выветривание материнской горной породы и увеличивает культурный слой почвы. Он первым предложил вносить в качестве удобрений чистые минеральные вещества. Правильно оценивая значение минеральных элементов в питании растений, Либих в то же время считал, что растения поглощают азот из воздуха в виде аммиака. Лишь позднее, в 1856 г., под давлением неопровержимых фактов Либих вынужден был признать, что источником азота для минерального питания растений могут быть нитраты. Неверным в теории Либиха было также отрицание роли органических веществ почвы для развития растения. Как теперь известно, гумус необходим не столько для развития самого растения, сколько для микрофлоры почвы, которая играет весьма значительную роль в питании растений.
Либих сформулировал «закон минимума», согласно которому внесение любого количества минеральных веществ не даст прироста урожая, пока не будет ликвидирован недостаток веществ, содержащихся в минимальном количестве, а также «закон возврата», указывающий на необходимость возврата в почву питательных веществ, поглощенных растениями. Он утверждал, что несоблюдение принципа полного возврата должно привести к истощению почвы и падению ее плодородия. В целом эти положения верны, но некоторые последователи Либиха вывели из них «закон убывающего плодородия почв». Практика современного земледелия показала полную несостоятельность этого псевдозакона. Урожайность сельскохозяйственных культур при правильной агротехнике и внесении минеральных удобрений постоянно возрастает.
Окончательно опровергли «гумусовую теорию» опыты И. Кнопа и Ю. Сакса (1859). Они показали, что вполне возможно вырастить нормальное растение на воде до полного созревания при его обеспечении лишь семью элементами: азотом, фосфором, серой, калием, кальцием, магнием и железом. Эти опыты окончательно утвердили теорию минерального питания и создали основу для использования вегетационного метода, в том числе водных и песчаных культур. Питательный раствор, разработанный Кнопом, применяется до сих пор.
Буссенго, используя метод вегетационных сосудов и точные количественные измерения, показал, что высшие растения, как правило, не могут связывать атмосферный азот. Этой способностью обладают бобовые растения. Таким образом было впервые установлено, что бобовые растения в отличие от большинства других способствуют накоплению азота в почве. Немецкий ботаник и микробиолог Г. Гельригель в 1880 г. показал, что бобовые растения осуществляют азотфиксацию в симбиозе с клубеньковыми бактериями. Сами бактерии в клубеньках бобовых впервые были обнаружены русским ботаником М. С. Ворониным в 1866 г.
Обширные исследования биологических процессов, происходящих в почве, провел С. Н. Виноградский, который по праву считается основателем почвенной микробиологии. В настоящее время известно, что в почве обитают самые разнообразные микроорганизмы: 1) аммонификаторы, разлагающие органические азотистые соединения (белки, нуклеиновые кислоты, мочевину и др.) с выделением аммиака; 2) азотфиксаторы — микроорганизмы, связывающие молекулярный азот; 3) нитрифи-каторы, которые, используя кислород, окисляют аммиак до нитратов; 4) денитрификаторы, превращающие нитраты в молекулярный азот. При недостатке О2 денитрификаторы используют кислород нитратов и тем самым обедняют почву, возвращая азот в атмосферу.
Кроме бактерий, деятельность которых связана с трансформацией форм азота, в почве имеются бактерии, разлагающие целлюлозу, перерабатывающие различные соединения серы и фосфора, силикатные бактерии, участвующие в освобождении калия из силикатов почв, и др. Некоторые микроорганизмы снабжают растения витаминами, аминокислотами, поэтому роль микроорганизмов почв значительно шире и сложнее, чем просто участие в обмене минеральных веществ.
Русские ученые П. А. Костычев и В. В. Докучаев разработали основы научного почвоведения. Советский агрохимик К. К. Гедройц обосновал учение о почвенном поглощающем комплексе. Вещества, в том числе и минеральные, удерживаются в почве различными способами: механическим путем, физи​ческими взаимодействиями, химическим и биологическим связыванием веществ. Особое значение Гедройц придавал физико-химической, или обменной, адсорбции, которая осуществляется неорганической (цеолитной) и органической (гумусовой) компонентами почвы. Он установил, что в обменной адсорбции большую роль играют кислые группы как органической, так и неорганической (силикатные группы) части почвы. В основном почвы обладают свойствами катионообменников, хотя в них есть и анионсвязывающие группы.
Все эти исследования привели к ясному пониманию того, то плодородие почв связано как со специфическими особенностями материнской горной, породы (минеральный состав и структурное состояние почвы), так и с деятельностью почвенных микроорганизмов, которые минерализуют органические остатки.
6.2
Содержание инеральных
Элементов  растениях
Растения способны поглощать из окружающей среды в больших или меньших количествах практически все элементы периодической системы. Между тем для нормального жизненного цикла растительного организма необходима лишь определенная группа основных питательных элементов, функции которых в растении не могут быть заменены другими химическими элементами. В эту группу входят следующие 19 элементов.
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Среди этих основных питательных элементов лишь 16 являются собственно минеральными, так как С, Н и О поступают в растения преимущественно в виде СО2, О2 и Н2О. Элементы Na, Si и Со приведены в скобках, поскольку их необходимость для всех высших растений пока не установлена. Натрий поглощается в относительно высоких количествах некоторыми видами сем. Chenopodiaceae (маревых), в частности свеклой, а также видами, адаптированными к условиям засоления, и в этом случае является необходимым. То же справедливо для кремния, который в особенно больших количествах встречается в соломине злаковых, для риса он является необходимым элементом.
Первые четыре элемента — С, Н, О, N — называют органогенами. Углерод в среднем составляет 45% сухой массы тканей, кислород — 42, водород — 6,5 и азот—1,5, а все вместе—95%. Оставшиеся 5% приходятся на зольные вещества: Р, S, К, Са, Mg, Fe, Al, Si, Na и др. О минеральном составе растений обычно судят по анализу золы, остающейся после сжигания органического вещества растений. Содержание минеральных элементов (или их окислов) в растении выражают, как правило, в процентах по отношению к массе сухого вещества или в процентах к массе золы. Перечисленные выше вещества золы относят к макроэлементам.
Элементы, которые присутствуют в тканях в концентрациях 0,001 % и ниже от сухой массы тканей, называют микроэлементами. Некоторые из них играют важную роль в обмене веществ (Мп, Си, Zn, Со, Мо, В, С1).
Содержание того или другого элемента в тканях растений непостоянно и может сильно изменяться под влиянием факторов внешней среды. Например, Al, Ni, F и другие могут накапливаться в растениях до токсического уровня. Среди высших растений встречаются виды, резко различающиеся по содержанию в тканях таких элементов, как Na, о чем уже говорилось, и Са, в связи с чем выделяют группы растений натриефилов, кальциефилов (большинство бобовых, в том числе фасоль, бобы, клевер), калъциефобов (люпин, белоус, щавелек и др.). Эти видовые особенности обусловлены характером почв в местах происхождения и обитания видов, определенной генетиче​ски закрепленной ролью, которую указанные элементы играют в обмене веществ растений.
6.3
Азот
Наиболее богаты минеральными элементами листья, у которых зола может составлять от 2 до 15% от массы сухого вещества. Минимальное содержание золы (0,4—1%) обнаружено в стволах древесных^
Азот был открыт в 1772 г. шотландским химиком, ботаником и врачом Д. Резерфордом как газ, не поддерживающий дыхание и горение. Поэтому он и был назван азотом, что значит «нежизненный». Однако азот входит в состав белков, нуклеиновых кислот и многих жизненно важных органических веществ. Ликвидация недостатка некоторых незаменимых азотсодержащих соединений — аминокислот, витаминов и др. -наиболее острая проблема продовольственных программ чело​вечества.
Для растений азот — дефицитный элемент. Если некоторые микроорганизмы способны усваивать атмосферный азот, то растения могут использовать лишь азот минеральный, а животные — только азот органического происхождения, да и то не любой. Например, мочевина животным организмом непосредственно не усваивается. В то время как животные относятся к азоту довольно расточительно, выделяя мочевую кислоту, мочевину и другие азотсодержащие вещества, растения почти никогда не выделяют азотистые соединения как продукты отброса и там, где это возможно, азотистые соединения заменены на безазотистые вещества. Например, у растений в состав полисахаридов клеточных оболочек не входят гексозамины, характерные для мукополисахаридов животных и хитина членистоногих и грибов.
При недостатке азота в среде обитания тормозится рост растений, ослабляется образование боковых побегов и кущение у злаков, наблюдается мелколистность. Одновременно уменьшается ветвление корней, но соотношение массы корней и надземной части может увеличиваться. Одно из ран​них проявлений азотного дефицита — бледно-зеленая окраска листьев, вызванная ослаблением синтеза хлорофилла. Длительное азотное голодание ведет к гидролизу белков и разрушению хлорофилла прежде всего в нижних, более старых листьях и оттоку растворимых соединений азота к более молодым листьям и точкам роста. Вследствие разрушения хлорофилла окраска нижних листьев в зависимости от вида растения приобретает желтые, оранжевые или красные тона, а при сильно выраженном азотном дефиците возможно появление некрозов, высыхание и отмирание тканей. Азотное голодание приводит к сокращению периода вегетативного роста и более раннему созреванию семян.
                                                      6.3.1. Круговорот азота в биосфере.

                                                     Доступные для растений формы азота 

Азот — один из наиболее широко распространенных элементов в природе. Основными его формами на Земле являются связанный азот литосферы и газообразный молекулярный азот (N2) атмосферы, составляющий 75,6% воздуха по массе. Согласно подсчетам запасы N2 в атмосфере оцениваются величиной 4 1015 т. Столб воздуха над 1 м2 земной поверхности содержит 8 т азота. Однако молекулярный азот как таковой не усваивается высшими растениями и может переходить в доступную для них форму только благодаря деятельности ми-кроорганизмов-азотфиксаторов.
Запасы связанного азота в литосфере также значительны и оцениваются величиной 18 • 1015 т. Однако в почве сосредоточена лишь минимальная часть литосферного азота Земли, и только 0,5 — 2% от общего запаса в почве прямо доступно растениям. 1 га пахотного чернозема в среднем содержит не более 200 кг доступного растениям азота, а на подзолах его количество в 3 — 4 раза меньше. Этот азот представлен главным образом в форме NH4- и NOJ -ионов.
Ионы NO;подвижны, плохо фиксируются в почве, легко вымываются почвенными водами в более глубокие слои и в водоемы. Содержание нитратов в почве особенно возрастает весной, когда создаются условия, благоприятствующие деятельности нитрифицирующих бактерий. Количество азота NO-^ в почвенном растворе сильно варьирует в зависимости от скорости поглощения нитратов растениями, интенсивности микробиологических процессов и процессов вымывания.
Катион NH^ менее подвижен, хорошо адсорбируется отрицательно заряженными частицами, меньше вымывается осадками, и поэтому в почвенном растворе его концентрация значительно выше, чем NO^. В почвах, богатых глинистыми минералами, содержание азота, фиксированного в форме NH/, может достигать 2 — 3 т/га. В верхних слоях почвы фиксированный азот NH4 составляет обычно 5 — 6% от общего азота почвы, а в более глубоких слоях, где выше содержание гли​нистых частиц, — до 20 % и более.
Растения для своего развития нуждаются в значительных количествах азота. Так, растения кукурузы при среднем урожае зерна 35 ц/га и вегетативной массы 50 ц/га выносят с 1 га около 85 кг азота. Запасы азота в почве могут пополняться разными путями. При возделывании сельскохозяйственных культур много внимания уделяют внесению минеральных удобрений. В естественных- же условиях основная роль принадлежит специализированным группам микроорганизмов. Это уже упомянутые азотфиксаторы, а также почвенные бактерии, способные минерализовать и переводить в форму NH/ или NO $ не доступный растениям органический азот растительных и животных остатков и азот гумуса, на долю которых приходится основная часть почвенного азота.
Процесс превращения органического азота почвы в NH носит название аммонификации. Он осуществляется гетеротрофными микроорганизмами и схематически может быть рганический азот почв-* RNH2 + CO2 + побочные продукта RNH2 + H2O + NH3 + ROH NH3 + H2O - NH4+ + OFT роцессы разложения органического вещества почвы играют чрезвычайно важную роль в обеспечении растений источниками азотного питания. Микробиологическая минерализация органического почвенного азота зависит от условий, благоприятствующих деятельности этих микроорганизмов (оптимальные значения температуры, влажности, рН, аэрированности почвы и ряд других характеристик).
Биологическое окисление NH3(NH4) ДО NOJ, т. е. нитрификация, — это двухступенчатый процесс, осуществляемый двумя специализированными группами автотрофных бактерий — хе-мосинтетиков Nitrosomonas и Nitrobacter, открытых Виноградским. Бактерии Nitrosomonas окисляют аммиак до азотистой кислоты в соответствии с уравнением
2NH3 + ЗО2 Щ 2HNO2 + 2Н2О
a Nitrobacter осуществляет дальнейшее окисление азотистой кислоты до азотной:
2HNO2 + O2
Нитрификаторы:
Nitrosomonas
Nitrobacter

HNO2 в почве не накапливается, так как обе группы бактерий обычно функционируют последовательно. Благодаря деятельности этих бактерий возникли огромные залежи натриевой селитры (NaNO) в Чили.
Бактерии-нитрификаторы окисляют не только аммонийный азот органического происхождения, но и NHij. удобрений, что может привести к вымыванию значительной части внесенного азота в виде легкоподвижного иона NO3. Чтобы предотвратить этот процесс и дать возможность растениям эффективнее использовать азот удобрений, в последнее время широко применяют ингибиторы нитрификации. Наиболее известный из них — «N-serve», или 2-хлор-6(трихлорметил)-пиридин. Внесе​ние ингибиторов препятствует избыточному накоплению в некоторых сельскохозяйственных растениях (шпинате, салате и др.) иона NO3 в количествах, токсичных для человека и животных.
Содержание в почве доступного растениям азота определяется не только микробиологическими процессами минерализации органического азота и азотфиксации, а также скоростью поглощения азота растениями и его вымыванием из почвы, но и потерями азота в процессе денитрификации, осуществляемой анаэробными микроорганизмами, способными восстанавливать ион NOJ до газообразного N2. Этот процесс особенно интенсивно протекает во влажных затопляемых слабоаэрируемых почвах, в частности на рисовых полях.
Таким образом, азот — очень лабильный элемент, циркулирующий между атмосферой, почвой и живыми организмами. Основные процессы, связанные с круговоротом азота в биосфере, показаны на рис. 6.1.
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Рис. 6.1
Круговорот азота
6.3.2
Фиксация молекулярного
азота
Химический и биологический пути связывания молекулярного азота.В природе существуют два пути превращения N2 в доступную растениям форму. Это химическая и биологическая азотфиксация. Химическое связывание N2 в форме ионов NH ии N0 в небольших размерах осуществляется в результате фотохимических процессов и электрических разрядов в атмосфере. Количество связанного азота, попадающего при этом в почву с атмосферными осадками, сравнительно невелико и в различных районах земного шара колеблется в пределах 1 — 30 кг/га за год.
В настоящее время в ряде стран больших масштабов достигло промышленное производство HNO3 и NH3 из азота воздуха. Химическое связывание молекулярного азота с образованием аммиака (N2 + ЗН2 2NH3) осуществляется в присутствии катализаторов при температуре свыше 500°, давлении около 35 МПа и составляет основу синтеза аммонийных удобрений.
Однако азот минеральных удобрений восполняет лишь часть того азота, который выносится с урожаем. Основная масса азота, содержащегося в населяющих нашу планету живых организмах, своим происхождением обязана деятельности уникальной группы микроорганизмов, способных ассимилировать молекулярный азот атмосферы, восстанавливая его в NH3, и тем самым делать его доступным для высших растений (и далее — животных). Процесс связывания молекулярного азота атмосферы, осуществляемый этими организмами, носит название биологической азотфиксации. Общая мировая биологическая фиксация азота составляет около 17,2  107 т в год, что в настоящее время в 4 раза превышает химическое связывание N2 в форме NH3 на предприятиях химической индустрии.
Азотфиксирующие микроорганизмы. Микроорганизмы, осуществляющие биологическую азотфиксацию, можно разделить на две основные группы: а) свободноживущие азотфиксаторы и б) микроорганизмы, живущие в симбиозе с высшими растениями.
Впервые анаэробная спороносная свободноживущая бактерия, способная к фиксации N2, была выделена русским ученым С. Н. Виноградским в 1893 г. и названа им в честь Л. Пастера Clostridium pasteurianum. Позднее, в 1901 г., М. Бейеринк открыл другую свободноживущую азотфиксирующую аэробную бактерию — Azotobacter. В настоящее время группа свободноживущих азотфиксаторов включает бактерии родов Azotobacter и Beijerinckia, некоторые штаммы Clostridium, а также фотосин-тезирующие бактерии и отдельные виды цианобактерий (синезеленых водорослей). За исключением Azotobacter и Beijerinckia, остальные представители этой группы анаэробы, обитающие в основном в неокультуренных малоаэрируемых почвах.
Свободноживущие азотфиксаторы — гетеротрофы, нуждаются в углеводном источнике питания и поэтому часто связаны с микроорганизмами, способными к разложению целлюлозы и других полисахаридов. Бактерии родов Azotobacter и Beijerinckia, как правило, поселяются на поверхности корней высших растений. Такие ассоциации объясняются тем, что в качестве источника углерода бактерии используют продукты, выделяемые корнями в ризосферу.
Большое внимание в последнее время уделяют цианобакте-риям, в частности Tolypothrix tenius. Обогащение ими рисовых полей увеличивает урожай риса в среднем на 20%. В целом же сельскохозяйственное значение свободноживущих азотфиксаторов не столь велико. В умеренном климате ежегодная фиксация ими азота составляет, как правило, несколько килограммов азота на 1 га, но при наличии в почве благоприятных условий (например, большое количество органических остатков) она может достигать 20 — 40 KrN/ra.
К группе симбиотических азотфиксаторов прежде всего относятся бактерии рода Rhizobium, образующие клубеньки на корнях бобовых растений, а также некоторые актиномицеты и цианобактерий. В настоящее время насчитывается около 190 видов растений разных семейств, способных сим-биотически усваивать азот. К их числу относятся некоторые деревья и кустарники: ольха, восковница, лох, облепиха и др. Клубеньки, вырастающие на корнях ольхи и некоторых других небобовых растений, населены актиномицетами рода Frankia.
Роща молодой ольхи за 7лет дает прирост азота 700 кг/га, что значительно обогащает лесную почву. У некоторых тропических деревьев и кустарников клубеньки развиваются на листьях. У травянистых растений рода Gunnera клубеньки на листьях образуют азотфиксирующие цианобактерии рода Nostoc.
Важное значение в природе имеют некоторые лишайники, представляющие собой симбиоз гриба и азотфиксирующих цианобактерии. Они развиваются в субарктических зонах, на скалах в горах и на других бесплодных участках, являясь, таким образом, пионерами заселения суши.
Наибольший интерес для сельского хозяйства представляют клубеньковые бактерии рода Rhizobium, живущие в симбиозе с бобовыми растениями и фиксирующие в среднем от 100 до 400 KrN/ra в год. Среди бобовых культур люцерна может накопить за год до 500 — 600 KrN/ra, клевер — 250 —300, лю​пин — 150, кормовые бобы, горох, фасоль — 50 — 60 KrN/ra. За счет пожнивных остатков и сидерации * эти растения значительно обогащают почвы азотом.
Инфицирование растения-хозяина начинается с проникновения бактерий рода Rhizobium в клетку корневого волоска. Затем бактерии мигрируют в клетки коры и вызывают интенсивное деление инфицированных клеток, что приводит к образованию клубеньков на корнях. При этом сами бактерии превращаются в бактероиды, которые в среднем в 40 раз больше по объему, чем исходная бактерия. Образование бактероидов тесно связано с синтезом нитрогеназной ферментативной системы. В сельскохозяйственной практике семена бобовых культур обрабатывают препаратом «Нитрагин» с высокоэффективным штаммом расы клубеньковых бактерий, соответствующей данной бобовой культуре.
Молекулярный механизм азотфиксации. Молекула азота N2(N = N) чрезвычайно прочна и химически инертна. Энергия трех ее ковалентных связей составляет 940 кДж/моль. Для разрыва этих связей и восстановления N2 в химическом процессе синтеза аммиака, несмотря на применение катализаторов, требуются, как уже отмечалось, высокие температура и давление. Биологическая фиксация N2 микроорганизмами осуществляется при нормальной температуре и давлении, что свидетельствует об исключительно высокой эффективности участвующего в этом процессе фермента штрогеназы.
В 1960—1961 гг. на бесклеточных экстрактах Clostridium pasteurianum было показано, что особую роль в азотфиксации играет добавление пировиноградной кислоты. При этом резко усиливалось выделение СО2 и Н2. В присутствии молекулярного азота в качестве первичного продукта образовывался аммиак. Большое значение в выяснении механизма азотфиксации сыграло открытие ферредоксина. На основании этих данных была предложена следующая схема химизма азотфиксации:
8   В. В. Полевой
1 Сидерация — запахивание зеленых растений, обычно бобовых, используемых в качестве удобрения.
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Многочисленными исследованиями с применением меченого 15N было доказано, что азотфиксация представляет собой восстановительный процесс и первым стабильным продуктом ее действительно является аммиак. Предполагают, что восстановление N2 осуществляется трехступенчато (рис. 6.2).
Процессу азотфиксации необходим постоянный приток электронов и энергии в форме АТР. Согласно расчетам, проведенным на основе модельных опытов в системе in vitro, для восстановления 1 моля N2 требуется 12—15 молей АТР. Действительные же затраты энергии в системе in vivo значительно выше и оцениваются в 30 — 40 молей АТР на 1 моль фиксированного N2.Источником электронов и АТР для функционирования нитрогеназы у разных типов микроорганизмов могут быть процессы фотосинтеза, дыхания или брожения. Например, свободноживущие бактерии Azotobacter для восстановления 1 г N2 окисляют 70—100'г глюкозы, или 28 — 40 г углерода. Симбиотрофные бактерии рода Rhizobium в качестве источников электронов и АТР используют фотоассимиляты, синтезирующиеся в листьях растенияхозяина и поступающие в корневые клубеньки. Расход ассимилятов у бобовых на 1 г фиксирован-
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Рис. 6.2
Схема  последовательного восстановления  молекулярного азота до аммиака
ыого N2 составляет в среднем 6,5 — 7,6 г углерода, т. е. эффективность использования энергетических субстратов у них значительно выше (10—15%), чем у свободноживущих гетеротро-фов (1,5-2,0%).
Основные черты биохимии азотфиксации достаточно хорошо изучены в последние годы. По-видимому, механизм азотфиксации одинаков для всех азогфиксирующих микроорганизмов. Упрощенная схема азотфиксации, включающая основные реакции этого процесса, приведена на рис. 6.3.
Процесс протекает в бактероиде, окруженном мембраной и локализованном в кортикальных клетках корня растения-хозяина. Основная роль в процессе азотфиксации принадлежит ферменту нитрогеназе, который подробнее изучен у свободноживущих азотфиксаторов. Фермент состоит из двух компонентов: более высокомолекулярного Мо, Fe-белка и низкомолекулярного Fe-белка. Азотфиксирующей активностью обладает только комплекс обоих компонентов нитрогеназы. Мо, Fe-бе-лок различных нитрогеназ имеет Mr ~ 200 — 250 тыс., содержит два атома Мо, 28 — 34 атома Fe и 18 — 24 атома лабильной S на молекулу, причем Fe и S объединены в несколько FeS-класте-ров. Низкомолекулярный компонент нитрогеназы, Fe-белок, имеет Мг 50 — 70 тыс., содержит по четыре атома Fe и лабильной S на молекулу фермента, которые объединены в кластер типа 4Fe4S. Субстрат (N2) связывается и восстанавливается на Мо, Fe-белке, а Fe-белок служит источником электронов для восстановления Мо, Fe-белка, которые он получает от ферре-доксина (Фд). Комплекс двух компонентов нитрогеназы существует лишь во время сопряженного с гидролизом АТР переноса электронов от Fe-белка к Мо, Fe-белку.
Нитрогеназа катализирует три типа сопряженных реакций: восстановление субстратов, зависимый от восстановителя гидролиз АТР и АТР-зависимое выделение Н2. Кроме молекулярного азота она может восстанавливать и другие соединения с  тройной  связью,  в  том числе азид, цианид,  ацетилен.
Поскольку нитрогеназа разрушается в присутствии О2, у азотфиксирующих микроорганизмов используется ряд механизмов для ее защиты. У Rhizobium эту функцию выполняет гемсодержащий белок легоглобин (леггемоглобин), обладающий
[image: image156.jpg]PP ———
% :

Mipysar =1 ATP ADP+P;

fropam—
Hirporenasa
Ketoxknaiorst

Ny —n—i

MenGpana
GakTepona





Рис. 6.3
Основные  реакции, участвующие в фиксации N2 в бактероиде клубеньков бобовых
очень высоким сродством к кислороду. Он синтезируется клетками растения-хозяина, встраивается в мембрану бактероида и обеспечивает транспорт О2 к бактероидам, создавая таким образом защиту нитрогеназы от повреждающего действия О?. Функционирующий в бактероиде цикл Кребса служит источником субстратов для окисления в электронтранспортной цепи, осуществляющей синтез АТР; обеспечивает нитрогеназу электронами через ферредоксин; поставляет кетокислоты (оскетоглутарат и др.), которые, реагируя с NH4, образуют аминокислоты, транспортируемые затем в клетки растения-хозяина.
                                                                     6.3.3. Редукция нитрата

Поскольку в органические соединения включается только ммонийный азот, ионы нитрата, поглощенные растением, Редукция нитрата должны восстанавливаться в клетках до аммиака. Каким образом происходит это восстановление?
Установлено, что процесс редукции нитрата в растениях осуществляется в два этапа:
1. Восстановление нитрата до нитрита (NO J до NO), сопряженное с переносом двух электронов и катализируемое ферментом нитратредуктазой.
2. Восстановление нитрита до аммиака (NO до NH4), сопряженное с переносом шести электронов и катализируемое ерментом нитритредуктазой.
Суммарно  процесс может  быть  изображен  следующим образом.
Первый этап редукции нитрата, катализируемый нитратредуктазой, протекает в соответствии с уравнением
NO3 + NAD(P)H + Н+- NO2 + NAD(P)+ + Н2О
Грибы и зеленые водоросли в качестве донора электронов при редукции NO3 могут использовать восстановленный NADPH. У высших растений фермент имеет специфическое сродство к NADH, источником которого являются гликолиз и цикл Кребса.
Нитратредуктаза представляет собой гем- и молибденсо-держащий флавопротеин с Мг200 — 300 тыс. Он состоит из двух субъединиц, последовательно участвующих в переносе электрона от NADH к NO3: диафоразной, содержащей в качестве простетической группы FAD и катализирующей перенос е от NADH к цитохрому 557 и терминальной, содержащей Мо и непосредственно участвующей в связывании нитрата и переносе на него электрона. Путь переноса е от NADH к NO3, осуществляемый нитратредуктазой, может быть представлен сле​дующим образом:
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Экспериментально установлено, что нитратредуктаза локализована в цитоплазме. Однако высказано предположение, что фермент может быть ассоциирован с мембранами — плазма-леммой или мембраной хлоропластов, на которых он удерживается непрочными связями, легко разрушаемыми при выделении структур.
Нитратредуктаза — индуцируемый фермент, синтезируемый в клетке в ответ на поступление NOJ. Индуктором синтеза фермента у растений способны быть также органические нитро-соединения и цитокинин. Уровень нитратредуктазы в растениях зависит от ряда факторов внешней среды, таких, как свет, температура, рН, концентрация СО2 и О2, водный потенциал, характер источника азота и др. При слабой освещенности актив​ность нитратредуктазы в фотосинтезирующих тканях низка, что может вести к накоплению в листьях свободных неассими-лированных ионов NO^. Активность нитратредуктазы высока в меристематических клетках, ею богаты молодые листья и кончики корней.
Нитриты, образующиеся на первом этапе редукции нитратов, в растении не накапливаются, а быстро восстанавливаются до аммиака ферментом нитритредуктазой. Активность этого фермента в 5 —20 раз выше, чем нитратредуктазы, поэтому в общем процессе редукции нитратов доминирующей ступенью является первый этап реакции, ведущий к образованию NO. Нитритредуктаза в качестве донора электронов использует восстановленный ферредоксин. Катализируемая ею реакция может быть представлена следующим образом:
6е NOJ + 6Фдвосст + 8Н+ -+NH4+ + 6Фд0КИСЛ + 2Н2О
Нитритредуктаза — относительно низкомолекулярный белок с М ~60 — 70 тыс., включающий около 600 аминокислотных остатков. Фермент содержит железопорфириновую простетическую группу (она же компонент сульфитредуктазы) и железо в виде кластера 4Fe4S (являющегося также кластером сульфитредуктазы). Установлено, что перенос шести электронов катализируется одним ферментом, NO восстанавливается до NH/ без накопления свободных промежуточных соединений типа гипонитрита (HNO)2 и гидроксиламина NH2OH.
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6.3.4
Пути ассимиляции аммиака
Аммиак, поступивший в растение извне, образовавшийся при восстановлении нитратов или в процессе фиксации молекулярного азота, далее усваивается растениями с образованием различных аминокислот и амидов. Аммиак может ассимилироваться путем аминирования или амидирования целого ряда соединений, однако ведущая роль в процессе первичного связывания аммиака у высших растений принадлежит реакциям биосинтеза глутам и н овой кислоты и ее амида — глутамина.
Один из возможных способов ассимиляции аммония в растениях — восстановительное аминирование оскетоглутаровой кислоты, катализируемое ферментом глутаматдегидрогена-зой (ГДГ) и ведущее к образованию глутаминовой кислоты:
а-Кетоглутарат + NH3 + NAD(P)H + H+=L-Глутамат + + NAD(P)+ + Н2О
На первом этапе реакции субстраты соединяются с образованием иминокислоты, которая далее восстанавливается в глутамат при участии NAD(P)H. Обе ступени обратимы и могут быть представлены следующим образом:
NADH + Н+ Н2О  INAD+
Глутаматдегидрогеназа обнаружена практически у всех выс​ших растений. Она присутствует и в листьях, и в корнях, однако в корнях активность этого фермента, как правило, значительно выше. Фермент локализован преимущественно в митохондриях, хотя имеется также в цитозоле и хлоропластах, где его активность в несколько раз ниже. Полагают, что ГДГ корней и митохондриальная ГДГ NADH-зависимы, тогда как в хлоропластах ГДГ специфична к NADPH. Растительные ГДГ имеют Мг 200 — 300 тыс. и состоят из 4 — 6 субъединиц. Обнаружено до 13 изоформ ГДГ. Это фермент обратимого действия. Соотношение аминирующей и дезаминирующей активности ГДГ митохондрий сильно зависит от соотношения NAD+/ NADH и уровня рН. Оптимум рН для аминирования на 1 — 1,5 единицы ниже, чем для дезаминирования.
Благодаря исследованиям Р. Ли и Б. Мифлина (1974) был открыт основной путь первичной ассимиляции аммония, включающий две последовательные сопряженные реакции, катализируемые ферментами глутаминсинтетазой (ГС) и глута-матсинтазой (ГТС):
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ГС
6.3.5
Аминокислоты и амиды в растениях

Таким образом в клетках образуется не только глута-миновая кислота, но и глутамин:
НООС— СН —СН2 —СН2—С —NH2
I.
II
NH2
О
Глутаминсинтетаза катализирует реакцию, в которой глутамат функционирует как акцептор NH3 для образования глутамина. Для этой реакции требуется АТР. Причем ГС обладает гораздо большим сродством к NH3, чем ГДГ.
Глутаматсинтаза катализирует реакцию переноса амидной группы глутамина на а-кетоглутарат в присутствии восстановителя (ферредоксина или NADPH) с образованием двух молекул глутамата.
Двухвалентные катионы металлов (Mg2+ , Mn2+ , Со2+ , Са2+) играют ключевую роль в проявлении каталитических свойств ГС. Наивысшая активность ГС наблюдается при использовании Mg2+ в качестве кофактора. Работами В. Л. Кретовича с сотрудниками установлено, что ГС из листьев гороха и тыквы имеетМг в пределах 370 — 520 тыс. Фермент обнаружен во всех органах растений. В листьях фермент локализован преимущественно в цитозоле, хотя может находиться в хлоропластах. В корнях высших растений ГС найдена в цитозоле. Вопрос о возможности ее локализации в митохондриях не выяснен.
Глутаматсинтаза обнаружена в листьях и корнях высших растений. В корнях этот фермент NADPH-зависим, в листьях донором электронов для ГТС служит ферредоксин. Мг фермента 145 — 180 тыс. В зеленых частях растения глутаматсинтаза локализована преимущественно в хлоропластах.
Путь ассимиляции аммиака, катализируемый системой глутаминсинтетаза—глутаматсинтаза, считается основным путем связывания NH3, образующегося в хлоропласте в результате редукции нитратов. Оба пути первичной ассимиляции NH3 с участием ГДГ или ГС —ГТС, как можно видеть из приведенных уравнений реакций, в конечном счете ведут к накоплению глутамата. Полагают, что ГДГ более активна у растений в темноте и в условиях аммонийного питания, тогда как ГС —ГТС —на свету и при питании нитратами.
Помимо а-кетоглутаровой кислоты, играющей основную роль в первичном связывании аммиака, роль акцепторов аммиака в растениях могут выполнять и другие органические кето- и альдегидокислоты, которые с помощью соответствующих ферментов взаимодействуют с NH3 с образованием так называемых первичных аминокислот. Они же служат акцептором аминных групп  в различных реакциях
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переаминирования. К числу этих органических кислот относятся щавелевоуксусная, пировиноградная, гидроксипировиноградная, глиоксиловая и ряд других, в процессе восстановительного аминирования которых получаются соответственно аспарагиновая кислота, аланин, серии, глицин.
Аминная группа глутамата может быть перенесена на другие кетокислоты в процессе трансаминирования, ко​торый был открыт в 1937 г. советскими биохимиками А. Е. Браунштейном и М. Г. Крицман. Энзимы, катализирующие эту реакцию, получили название аминотрансфераз. В качестве примера рассмотрим перенос ТчГН2-группы глутамата на пировиноградную кислоту с образованием аланина:
СООН Н3
Н, N—СН
а - кетоглутаровая кислота
Трансаминирование с использованием аминогруппы глутамата широко распространено в растениях, обеспечивая возмож​ность синтеза ряда аминокислот. Наиболее важные акцепторы NH2-rpynnbi в процессе трансаминирования и соответствующие им аминокислоты приведены ниже:
сн2—он
CH-NH2 COOH
Серии


Аминокислоты
Глутаминовая
Аспарагиновая
Глицин
Аланин
Серии
Фенилаланин
Акцепторы ЫН2-группы
ос-Кетоглутаровая
Щавелевоуксусная
Глиоксиловая
Пировиноградная
Гидроксипировиноградная
Фенилпировиноградная
При обильном снабжении растений аммонийными источниками азота в их тканях в значительном количестве накапливаются амиды — глутамин и аспарагин. Это явление было обнаружено и изучалось в классических работах Э. Шульце, Д. Н. Прянишникова, А. Чибнелла, а в последние 30 лет  . Л. Кретовичем с сотрудниками. Особенно большой вклад в изучение роли амидов в растениях внес Прянишников, который рассматривал эти соединения как обезвреживающую, запасающую и транспортную форму азота в растениях. Исследования Кретовича с сотрудниками показали, что 15N включается в амидные группы амидов в 2 — 3 раза интенсивнее, чем в аминные. В то же время у большинства растений глутамин преобладает над аспарагином.
Синтез глутамина был рассмотрен в разделе 6.3.4. Синтез аспарагина у растений может происходить двумя путями:
соонI
сн2
СН—NH2 СООН
Аспарагиновая кислота
СО—NH2 СН2
CH-NH2 СООН
Аспарагин

1.
Аспарагиновая кислота (L-аспартат) арагин + ADP + Р, .
L-Аспартат + L-глутамин + ATP - ат + AMP + РР.
Обе реакции катализируются ферментом аспарагинсинтетазой. Первая реакция прямого синтеза аспарагина из аспарагиновой кислоты и NH3 аналогична синтезу глутамина, катализируемому глутаминсинтетазой. Во второй реакции аспарагин образуется в результате переаминирования глутамина и аспарагиновой кислоты. Механизмы этих реакций пока мало исследованы. Аспарагинсинтетаза локализована в цитоплазме. Второй путь синтеза аспарагина, при котором донором NH2-rpynnbi служит глутамин, по-видимому, значительно более распространен в растениях, так как сродство фермента ас-парагинсинтетазы к глутамину в 10 раз выше, чем к иону NH/. Аспарагиновая кислота возникает в результате переаминирования с участием щавелевоуксусной кислоты. Прямой синтез аспарагина в соответствии с первой реакцией может осуществляться в условиях избыточно высокого уровня NHzf в тканях.
При выращивании растений на аммонийных источниках азота связывание NH в виде амидов происходит уже в корнях. В этом случае более половины азота, транспортируемого из корней с пасокой, находится в форме амидов. Участие корней в связывании поглощенного аммония подтверждает представление Д. А. Сабинина, развитое в дальнейшем акад. А. Л. Курсановым, об активной роли корневой системы в синтезе органических соединений (рис. 6.4.). В корнях в результате процессов аминирования, амидирования и переаминирования могут синтезироваться более 25 видов азотных соединений. Роль углеродных скелетов в этих реакциях играют органические кислоты — продукты гликолиза и цикла Кребса. Практически весь азот, поглощенный в форме NH, ассимилируется в корневой системе и поступает в надземные части в виде аминокислот и амидов.
В условиях нитратного питания ассимиляция NOf у растений осуществляется и в листьях. В этом случае акцепторами выступают первичные продукты фотосинтеза и фотодыхания. Поэтому набор аминокислот, синтезируемых в листьях, может быть качественно иным: больше синтезируется сложных и ароматических аминокислот.
Рис. 6.4
Круговорот веществ в целом растении (по А. Л. Курсанову, 1976)
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Растительные клетки в своем составе имеют три фракции веществ, содержащих азот,—неорганический азот, низкомо-лекулярные и высокомолекулярные органические формы азота, находящиеся в определенном равновесии между собой:
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низкомолекулярныи
высокомолекулярный рганический азот рганический азот силение азотного питания приводит к увеличению всех азотсодержащих фракций. При этом особенно сильно возрастает ко​личество растворимых аминосоединении, тогда как содержание белка повышается только до определенной величины.
В зеленых растениях белковый азот — основная азотсодержащая фракция, составляющая 80 — 95%, доля азота нуклеиновых кислот — около 10%, аминокислот и амидов — 5 % от суммарного азота, присутствующего в растительном материале. В вегетативных частях растений белки представлены главным образом ферментами, тогда как в семенах основная часть белковой фракции приходится на запасные белки. Азот входит также в состав фосфолипидов, коэнзимов, хлорофилла, фитогормонов (ауксина, цитокинина) и других соединений.
6.4
Фосфор
6.4.1
Доступные ля растений формы
Фосфорных оединений
Фосфор, как и азот, — важнейший элемент питания расте​ний. Он поглощается ими в виде высшего окисла РО и не изменяется, включаясь в органические соединения. В растительных тканях концентрация фосфора составляет 0,2—1,3% от сухой массы растения.
Запасы фосфора в пахотном слое почвы относительно невелики, порядка 2,3 — 4,4 т/га (в пересчете на Р2О5). Из этого количества 2/з приходится на минеральные соли ортофосфор-ной кислоты (Н3РО4), а */з  органические соединения, со​держащие фосфор (органические остатки, гумус, фитат и др.). Фитаты составляют до половины органического фосфора почвы. Большая часть фосфорных соединений слабо растворима в почвенном растворе. Это, с одной стороны, снижает потери фосфора из почвы за счет вымывания, но, с другой, — ограничивает возможности использования его растениями.
Основной природный источник поступления фосфора в пахотный слой — выветривание почвообразующей породы, где он содержится главным образом в виде апатитов ЗСа3(РО4)2 CaF2 и др. Трехзамещенные фосфорные соли кальция и магния и соли полуторных оксидов железа и алюми​ния (FePO4, A1PO4 в кислых почвах) слаборастворимы и малодоступны для растений. Двузамещенные и особенно однозамещенные соли кальция и магния, тем более соли одно​валентных катионов и свободная ортофосфорная кислота растворимы в воде и используются растениями как главный источник фосфора в почвенном растворе. Растения способны усваивать и некоторые органические формы фосфора (фосфаты Сахаров, фитин). Концентрация фосфора в почвенном растворе невелика (0,1 — 1 мг/л).
Схема круговорота фосфора в биосфере представлена на рис. 6.5. Фосфор органических остатков и гумуса минера​лизуется почвенными микроорганизмами и большая его часть превращается в малорастворимые соли. Растения получают из них фосфор, делая его более подвижным. Это достигается благодаря выделению корнями органических кислот, которые хелатируют двухвалентные катионы и подкисляют ризосферу, способствуя переходу  Некоторые
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Рис. 6.5
Круговорот фосфора в биосфересельскохозяйственные культуры хорошо усваивают труднораст оримые фосфаты (люпин, гречиха, горох). Эта способность у  астений увеличивается с возрастом.
                                              6.4.2. Участие фосфора в обмене вещества

                                  6.4.1. Доступные для растений формы фосфорных соединений

В растительных тканях фосфор присутствует в органической форме и в виде ортофосфорной кислоты и ее солей. Он входит в состав белков (фосфопротеинов), нуклеиновых кислот, фосфолипидов, фосфорных эфиров Сахаров, нуклеотидов, принимающих участие в энергетическом обмене (АТР, NAD+ и др.), витаминов и многих других соединений.
Фосфор играет особо важную роль в энергетике клетки, поскольку именно в форме высокоэнергетических эфирных связей фосфора (С—О Р) или пирофосфатных связей в нуклеозидди-, нуклеозидтрифосфатах и в полифосфатах запасается энергия в живой клетке. Эти связи обладают высокой стандартной свободной энергией гидролиза (например, 14 кДж/моль у глюкозо-6-фосфата и AMP, 30,5 — у ADP и АТР и 62 кДж/моль — у фосфоенолпирувата). Это настолько универсальный способ запасания и использования энергии, что почти во всех метаболических путях участвуют те или иные фосфор​ные эфиры и (или) нуклеотиды, а состояние адениннуклеотидной системы (энергетический заряд) — важный механизм контроля дыхания (см. 4.4.3).
В форме стабильного диэфира фосфат входит составной частью в структуру нуклеиновых кислот и фосфолипидов. В нуклеиновых кислотах фосфор образует мостики между нуклеозидами, объединяя их в гигантскую цепочку. Фосфат обусловливает гидрофильность фосфолипида, тогда как остальная часть молекулы липофильна. Поэтому на границе раздела фаз в мембранах молекулы фосфолипидов ориентируются полярно, фосфатными концами наружу, а липофильное ядро молекулы прочно удерживается в липидном бислое, стабилизируя мембрану.
Еще одной уникальной функцией фосфора является его участие в фосфорилировании клеточных белков с помощью протеинкиназ. Этот механизм контролирует многие процессы метаболизма, так как включение фосфата в молекулу белка приводит к перераспределению в ней электрических зарядов и вследствие этого к модификации ее структуры и функции. Фосфорилирование белков регулирует такие процессы, как синтез РНК и белка, деление, дифференцировка клеток и многие другие.
Основной запасной формой фосфора у растений является фитин — кальциймагниевая соль инозитфосфорной кислоты (инозитолгексафосфата):
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                                    6.5
Сера
6.5.1
Круговорот серы в биосфере.
Доступные для растений формы
серы

Значительные количества фитина (0,5 — 2% на сухую массу) накапливаются в семенах, составляя до 50% от общего фосфора в них.
Радиальное передвижение фосфора в зоне поглощения корня до ксилемы происходит по симпласту, причем его концентрация в клетках корня в десятки — сотни раз превышает концентрацию фосфата в почвенном растворе. Транспорт по ксилеме осуществляется в основном или полностью в форме неорганического фосфата; в этом виде он достигает листьев и зон роста. Фосфор, как и азот, легко перераспределяется между органами. Из клеток листьев он поступает в ситовидные трубки и по флоэме транспортируется в другие части растения, особенно в конусы нарастания и в развивающиеся плоды. Аналогичный отток фосфора происходит и из старею​щих листьев.
Внешним симптомом фосфорного голодания является синевато-зеленая окраска листьев нередко с пур​пурным или бронзовым оттенком (свидетельство задержки синтеза белка и накопления Сахаров). Листья становятся мелкими и более узкими. Приостанавливается рост растений, задерживается созревание урожая.
При дефиците фосфора сниж.ается скорость поглощения кислорода, изменяется активность ферментов, участвующих в дыхательном метаболизме, начинают активнее работать некоторые немитохондриальные системы окисления (оксидаза гли-колевой кислоты, аскорбатоксидаза). В условиях фосфорного голодания активируются процессы распада фосфорорганических соединений и полисахаридов, тормозится синтез белков и свободных нуклеотидов.
Наиболее чувствительны к недостатку фосфора растения на ранних этапах роста и развития. Нормальное фосфорное питание в более поздний период ускоряет развитие растений (в противоположность азотному), что в южных районах позволяет уменьшить вероятность их попадания под засуху, а в северных — под заморозки.
Сера входит в число основных питательных элементов, необходимых для жизни растения. Она поступает в них главным образом в виде сульфата. Ее содержание в растительных тканях относительно невелико и составляет 0,2—1,0% в расчете на сухую массу. Потребность в сере высока у растений, богатых белками, например у бобовых (люцерна, клевер), но особенно сильно она выражена у представителей семейства крестоцветных, которые в больших количествах синтезируют серосодержащие горчичные масла.
Сера, как и все биогенные элементы, участвует в биологическом круговороте веществ. Автотрофные растения поглощают серу в виде высшего окисла SO1 , восстанавливая его до уровня SH-групп органических веществ. Органическая сера в виде растительных и животных остатков попадает в почву и водоемы и минерализуется сапрофитными микроорганизмами до H2S, причем часть сероводорода может превращаться в нерастворимые соединения (FeS), а часть освобождаться в атмосферу. Бесцветные серобактерии-хемосинтетики в присутствии кислорода и пурпурные и зеленые серобактерии-фотосинтетики в анаэробных условиях (см. 3.1.2) окисляют сероводород до свободной серы и сульфата: H2S-S°-SC-SO|. Наоборот, сульфатвосстанавливающие бактерии-хемосинтетики в условиях анаэробиоза используют сульфат как источник кислорода: 4Н2 + SO4- S2 + 4Н2О (сульфатное дыхание). Все эти превращения можно представить в виде следующей схемы:
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Микробиологическое окисление H2S (или FeS) до SO4~ сопровождается подкислением почвы. Сульфат относительно лабилен в почвах и частично вымывается.
В почве сера находится в неорганической и органической формах. В большинстве почв преобладает органическая сера растительных и животных остатков, а в торфянистых почвах она может составлять до 100% всей серы. Основная неорганическая форма серы в почве — сульфат, который может находиться в виде солей CaSO4, MgSO4, Na2SO4 в почвенном растворе в ионной форме или адсорбированным на почвенных коллоидах. В засоленных Na2SO4 почвах содержание сульфата может достигать 60% от массы почвы. В затопляемых почвах сера находится в восстановленной форме в виде FeS, FeS2 или H2S. Суммарное содержание серы в почвах умеренных климатических зон составляет в среднем 0,005 — 0,040%.
Растения поглощают серу главным образом в форме сульфата. Трансмембранный перенос сульфата осуществляется в котранспорте с Н+ или в обмен на ионы НСО. Менее окисленные (SO2) или более восстановленные (H3S) неорганические соединения серы токсичны для растений. Очень слабо воспринимают растения и органические соединения (аминокислоты), содержащие восстановленную серу.
В последнее время появились данные о том, что растения в качестве источника серы способны использовать SO2 атмосферы. Благоприятный эффект низких концентраций SO2 в воздухе на рост наблюдался при выращивании растений вотсутствие SO4 в питательной среде. Однако подобное действие диоксид серы может оказывать лишь в концентрации порядка 0,1—0,2 мг серы SO2/m3. При содержании SO2 в атмосфере свыше 0,5 — 0,7 мг серы SO2/m3 диоксид серы становится токсичным, вызывая некрозы листьев, что объясняется накоплением в тканях SO2, анионов HSO и SOf". Эти соединения разобщают фотофосфорилирование, а также разрушают мембраны хлоропластов.
6.5.2
Метаболизм серы в растениях
NH2 I S-CH2—СН—СООН
S—СН2—СН—СООН
NH2
Цйстин
S—СН3
сн2 сн2
CH-NH2 СООН
Метионин
Содержание, формы и транспорт серы в растениях. Сера содержится в растениях в двух основных формах — окисленной (в виде неорганического сульфата) и восстановленной. Абсолютное содержание и соотношение окисленной и восстановленной форм серы в органах растений зависит как от активности протекающих в них процессов редукции и ассимиляции сульфата, так и от концентрации SO4 в питательной среде.
Часть поглощенной растением серы задерживается в сульфатном пуле корней, возможно, в форме CaSO4 или метаболического сульфата, вновь образующегося в результате вторичного окисления восстановленной серы. Основная же часть сульфата перемещается из корней в сосуды ксилемы и с транспирационным током переносится к молодым растущим органам, где она интенсивно включается в обмен и теряет подвижность.
Из листьев сульфат и восстановленные формы серы (серосодержащие аминокислоты, глутатион) могут перемещаться по флоэме как акропетально, так и базипетально в растущие части растений и в запасающие органы. В семенах сера находится преимущественно в органической форме, а в процессе их прорастания частично переходит в окисленную. Редукция сульфата и синтез серосодержащих аминокислот и белков наблюдается при созревании семян.
Доля сульфата в общем балансе серы в тканях может колебаться от 10 до 50% и более. Она минимальна в молодых листьях и резко возрастает при их старении в связи с усилением процессов деградации серосодержащих белков.
Механизмы восстановления и ассимиляции серы. В большинстве серосодержащих органических соединений сера находится в восстановленной форме. Это означает, что сульфат, поступивший в растение, подвергается восстановлению. У высших растений весьма развита сульфатредуцирующая способность. Процесс восстановления сульфата, обеспечивающий включение серы в серосодержащие аминокислоты, локализован преимущественно в листьях (в хлоропластах) и является ключевым в ассимиляции серы высшими растениями. Включение серы в органические вещества изучалось в основном на грибах, но исследования последних лет показали, что у высших растений этот процесс осуществляется принципиально так же (Н. И. Шевякова, 1979). При этом происходит активирование сульфата, восстановление серы и, наконец, ее включение в органические соединения.
Активация сульфата осуществляется при участии АТР, благодаря которому относительно инертный оксид серы вступает в метаболический цикл. Этот процесс у большинства растений протекает в соответствии с уравнением:
О О
SO4~ + ATP   СУЛЬфУРИЛа3а> Аденозин — O-P-O-S — ОН +
I II ОН О
АФС
Сульфат под действием АТР-сульфурилазы замещает пиро-фосфорильную группу в АТР, в результате чего образуются аденозин-5-фосфосульфат (АФС) и пирофосфат (PPj). Активность АТР-сульфурилазы контролируется эндогенным уровнем сульфата путем репрессии и дерепрессии синтеза фермента, а также концентрацией в клетке серосодержащих аминокислот. Активированный в форме АФС сульфат затем подвергается восстановлению, сопряженному с переносом восьми электронов. Общая затрата энергии в этом процессе составляет 496 кДж, что несколько меньше энергии, потребляемой на восстановление NO3 до NH. Установлено, что восстановление SOj осуществляется АФС-редуктазным комплексом, состоящим из двух ферментов (АФС-сульфотрансферазы и тиосульфонатре-дуктазы), низкомолекулярного SH-белка — акцептора сульфо-группы (SH — носителя) и кофактора (ферредоксина). Последовательность реакций при участии АФС-редуктазного комплекса можно представить следующим образом.
Предполагается, что белок, акцептирующий сульфогруппу, является простетической группой тиосульфонатредуктазы. Восстановление сульфогруппы до тиоловой при помощи ферредоксина происходит прямо на белке-носителе. На последнем этапе тиоловая группа от белканосителя передается на О-ацетилсерин (механизм неизвестен), и в результате регенерирует исходная форма носителя, а из ацетилсерина образуются цистеин и ацетат:
соон
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Для реакции требуются два дополнительных восстановительных эквивалента, которые, возможно, также обеспечиваются ферредоксином.
Суммарный процесс полного  восстановительного  цикла может быть представлен следующим уравнением.

CH2—SH CH-NH2
соон
Цистеин

4 + АТР + 8Н + О-ацетилсерин -» Цистеин + Ацетат + + ЗН2О + AMP + РР;
Восстановление SO^" в листьях связано с фотосинтетическими процессами (АТР, ферредоксин) и локализовано в хлоропластах, но все ферменты восстановления серы и образования цистеина имеются и в митохондриях.
В растительных тканях есть и другие пути восстановления окисленной серы. Например, свободный сульфит (SO2") восстанавливается сульфитредуктазой, а образующийся свободный сульфид (S2) используется для синтеза цистеина с участием О-ацетилсеринсульфгидразы. Этот путь, вероятно, функционирует только в том случае, если в клетке появляется свободный SO2". Свободный сульфит может подавлять ряд метаболических процессов, и существование сульфитредуктазы препятствует его накоплению в тканях. Сульфитредуктаза в фотосинтезирующих тканях локализована в основном в хлоропластах, а в нефотосинтезирующих — связана с митохондриями. В качестве субстрата этот фермент использует также и гидроксиламин.
Цистеин — первый стабильный продукт, в котором органическая сера находится в восстановленной форме. Он дает начало образованию большей части производных серы. Ближайшим производным цистеина является цистин, образующийся при ферментативном окислении сульфгидрильной группы в дисульфидную. Цистеин служит также предшественником метионина (CH3SCH2CH2CHNH2COOH) — важнейшей серосодержащей аминокислоты главного пути метаболизма серы у растений, который, по существу, представляет собой конечный продукт ассимиляторной редукции сульфата.
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6.5.3
Значение серы в обмене веществ

Пути деградации серосодержащих аминокислот у высших растений изучены недостаточно. Деградация может идти по трем главным направлениям:
1) десульфирование цистеина, идущее с отщеплением H2S;

2) гидролитический распад различных серосодержащих аминокислот, в том числе метионина, сопровождающийся образованием пирувата, NH3 и меркаптана;

3) окисление серы с прямым присоединением кислорода без разрыва С —S-связи с образованием сульфопроизводных для цистеина) или сульфоксидов (для цистеина, метионина, -метилцистеина и др.).
Сера входит в состав важнейших аминокислот — цистеина и метионина, которые могут находиться в растениях как в свободном виде, так и в составе белков. Метионин отно

сится к числу 10 незаменимых аминокислот и благодаря сере и метильной группе обладает уникальными свойствами. Метионин найден в активных центрах многих ферментов, S-адено-зилметионин участвует в реакциях трансметилирования, а метионил-тРНК — инициатор роста полипептидных цепей.
Метиониновые остатки могут придавать молекуле белка гидрофобные свойства, что играет важную роль в стабилизации активной конформации ферментов в солевом окружении.
Одна из основных функций серы в белках и полипептидах — участие SH-групп в образовании ковалентных, водородных, меркаптидных связей, поддерживающих трехмерную структуру белка. Дисульфидные мостики между полипептидными цепями или двумя участками одной цепи (по типу — S —S-мостика в молекуле цистина) стабилизируют молекулу белка.
Другая важнейшая функция серы в растительном организме состоит в поддержании определенного уровня окислительно-восстановительного потенциала клетки за счет обратимости реакций цистеин +± цистин и SH-глутгтион S — S-глу-татион. Эти редокс-системы могут связывать или освобождать атомы водорода в зависимости от преобладающих метаболических условий в клетке. Трипептид глутатион, состоящий из остатков глутаминовой кислоты, цистеина и глицина, благодаря хорошей растворимости в воде играет важную роль в метаболизме. Обычно глутатион находится в восстановленном SH-состоянии и может реагировать с ди-сульфидными группами тиоловых ферментов, в том числе протеолитических, активируя их и переходя в окисленную — S — S-форму.
Сера входит также в состав важнейших биологических соединений — коэнзима А и витаминов (липоевой кислоты, биотина, тиамина) и в форме этих соединений принимает участие в энзиматических реакциях клетки. Особенно велика роль серы как компонента коэнзима A (CoA-SH), SH-группа которого участвует в образовании высокоэнергетической тиоэфирной связи с ацильными группами кислот. При взаимодействии СоА с уксусной кислотой синтезируется аце 
тил-СоА: Н3С—OS-CoA, который, будучи донором и переносчиком ацетильной группы, играет важнейшую роль в метаболизме жирных кислот, аминокислот и углеводов.
Липоевая кислота является коэнзимом в реакциях окислительного декарбоксилирования а-кетокислот; SH-группы липоевой кислоты могут также принимать участие в окислительно-восстановительных реакциях. Производное тиамина — тиаминпирофосфат — действует как коэнзим при де-карбоксилировании пирувата в ацетальдегид и окислении а-кетокислот благодаря участию тиазольного кольца в связывании и активировании альдегидных групп. SH-группы обусловливают   каталитическую активность ногих ферментов, играя важную роль во взаимодействии белка с ко-ферментом.
Многие виды растений в малых количествах содержат летучие соединения серы. Например, сульфоксиды R—S—Rвходят в состав фитонцидов лука и чеснока. Именно их присутствие вызывает раздражение глаз при нарезании лука.
Недостаточное снабжение растений серой тормозит синтез серосодержащих аминокислот и белков, снижает фотосинтез и скорость роста растений, особенно надземной части. В острых случаях нарушается формирование хлоропластсв и возможен их распад. Симптомы дефицита серы — побледнение и пожелтение листьев — похожи на признаки не​достатка азота, но сначала появляются у самых молодых листьев. Это показывает, что отток серы из более старых листьев не может компенсировать недостаточное снабжение растений серой через корни.
                                                                               6 .6 Калий 

Калий — один из самых необходимых элементов минераль.Калий
ного питания  растений.  Его содержание в тканях составляет в среднем 0,5—1,2% в расчете на сухую массу. Долгое время основным источников получения калия слу​жила зола, что нашло отражение в названии элемента (potas​sium происходит от слова potashes — тигельная зола). Содержа​ние калия в клетке в 100—1000 раз превышает его уровень во внешней среде. Его гораздо больше в тканях, чем других катионов.
Запасы калия в почве больше содержания фосфора в 8-40 раз, а азота — в 5 — 50 раз. В почве калий может на​ходиться в следующих формах: в составе кристаллической решетки минералов, в обменном и необменном состоянии в коллоидных частицах, в составе пожнивных остатков и микроорганизмах, в виде минеральных солей почвенного раствора.
Наилучшим источником питания являются растворимые соли калия (0,5 — 2% от валовых запасов в почве). По мере потребления подвижных форм калия запасы его в почве могут восполняться за счет обменных форм, а при уменьшении последних — за счет необменных, фиксированных форм калия. Попеременное подсушивание и увлажнение почвы, а также дея​тельность корневой системы растений и микроорганизмов способствуют переходу калия в доступные формы.
Калийные удобрения хорошо растворимы в воде. При попадании в почву калий вступает в обменное взаимодей​ствие с коллоидами почвы. В результате 25 — 80% калия может связываться почвенным поглощающим комплексом. При этом в почвенный раствор вытесняются ионы водо​рода, кальций, алюминий, магний, марганец и другие катионы. По своему характеру калийные удобрения — физиологически кислые соли, способствующие накоплению в почве хлорной и серной кислот. Поэтому на кислых почвах эффективность калийных удобрений без известкования снижается.
В растениях калий в наибольшем количестве сосредоточен в молодых, растущих тканях, характеризующихся высоким уровнем обмена веществ: меристемах, камбии, молодых листьях, побегах, почках. В клетках калий присутствует в основном в ионной форме, он не входит в состав орга​нических соединений, имеет высокую подвижность и поэтому легко реутилизируется. Передвижению калия из старых в молодые листья способствует натрий, который может заме​щать его в тканях растений, прекративших рост.
В растительных клетках около 80% калия содержится в вакуолях. Он составляет основную часть катионов клеточ​ного сока. Поэтому калий может вымываться из расте​ний дождями, особенно из старых листьев. Небольшая часть этого катиона (около 1 %) прочно связана с белками мито​хондрий и хлоропластов. Калий стабилизирует структуру этих органелл. При калиевом голодании нарушается ламеллярно-гранулярное строение хлоропластов и дезорганизуются мем​бранные структуры митохондрий. До 20% калия клетки адсор​бируется на коллоидах цитоплазмы. На свету прочность связи калия с коллоидами выше, чем в темноте. В ночное время мо​жет наблюдаться даже выделение калия через корневую систе​му растений.
Калий служит основным противоионом для нейтрализации отрицательных зарядов неорганических и органических анио​нов. Именно присутствие калия в значительной степени определяет коллоидно-химические свойства цитоплазмы, что существенно влияет практически на все процессы в клетке. Калий способствует поддержанию состояния гидратации коллоидов цитоплазмы, регулируя ее водоудерживающую способность. Увеличение гидратации белков и водоудерживаю-щей способности цитоплазмы повышает устойчивость растений к засухе и морозам.
Калий необходим для поглощения и транспорта воды по растению. Расчеты показывают, что работа «нижнего концевого двигателя», т. е. корневого давления, на 3/4 обусловлена при​сутствием в пасоке ионов калия. Важное значение калий имеет в процессе открывания и закрывания устьиц. На свету в вакуолях замыкающих клеток устьиц концентрация ионов калия резко возрастает (в 4 — 5 раз), что приводит к быстрому входу воды, повышению тургора и открыванию устьичной щели. В темноте калий начинает выходить из замыкающих клеток, тургорное давление в них падает и устьи​ца закрываются.
Калий поглощается растениями в виде катиона и образует лишь слабые связи с различными соединениями в клетке. Вероятно, поэтому именно калий создает ионную асимметрию и разность электрических потенциалов между клеткой и средой (мембранный потенциал).
Калий является одним из катионов — активаторов фермен​тативных систем. В настоящее время известно более 60 фер​ментов, активируемых калием с различной степенью специфич​ности. Он необходим для включения фосфата в органические соединения, реакций переноса фосфатных групп, для син​теза белков и полисахаридов и участвует в синтезе рибо​флавина — компонента всех флавиновых дегидрогеназ. Под влиянием калия увеличивается накопление крахмала в клуб​нях картофеля, сахарозы в сахарной свекле, моносахаридов в плодах и овощах, целлюлозы, гемицеллюлоз и пектиновых веществ в клеточной стенке растений. В результате повы​шается устойчивость соломины злаков к полеганию, у льна и конопли улучшается качество волокна. Достаточное снабже​ние растений калием повышает их устойчивость к грибковым и бактериальным заболеваниям.
Некоторые одновалентные катионы со сходными физико-химическими свойствами в ряде случаев могут заменить калий в процессах, где требуется его участие. По своим свойствам наиболее близки к калию NH4+ и Rb+. Ион аммония спо​собен заменять калий в активации ферментов на 50—100%, рубидий — на 20 — 80, Na + , Li+ и Cs+— на 5 — 20% или они вообще не активны. Однако накопление аммония в расте​ниях может вызывать токсический эффект, а содержание ионов рубидия в клетках обычно невелико.
В отсутствие калия основным катионом, способным заменить его, является натрий. Иногда 2/3 необходимого растениям калия может быть без видимых нарушений заменено натрием. Степень такой заместимости различна и зависит от вида растения. Однако многие ферменты, для которых необходим К+, активируются натрием незначительно или даже угнетаются. Высокие концентрации ионов натрия могут нарушать структуру хлоропластов и оказывать вредное воздействие на некоторые процессы обмена веществ. Положительное влияние натрия на развитие растений проявляется при недостатке калия. Если же калия в среде достаточно, избыток натрия может быть токсичным.
Следует отметить, что при снижении уровня калия в клетке увеличивается содержание натрия, магния, кальция, свободного аммиака, ионов водорода, минеральных фосфатов. Калий способствует усвоению растениями иона аммония. При аммиачном питании резко возрастает потребность в снабжении калием, особенно у злаков. При недостатке калия аммиачное питание приводит к излишнему накоплению NH/ и отравлению растений.
Критический период в снабжении калием приходится на ранние стадии роста растений (первые две недели после всходов). Наибольшее же его количество поглощается, как правило, в пе​риод интенсивного нарастания вегетативной массы. У зерно​вых и зернобобовых поступление калия заканчивается к началу молочной спелости, у льна — в фазу цветения, у карто​феля, сахарной свеклы, капусты максимум поглощения калия приходится на период формирования клубней, корнеплодов, кочанов. Особенно высока концентрация калия в овощных культурах — огурцах, томатах, капусте. Однако потребление калия подсолнечником превосходит все остальные культуры. Так, при уборке вместе с урожаем выносится калия (К2О):
картофелем и злаками — 180 кг/га, капустой — 280, семенами подсолнечника — 990 кг/га.
При недостатке калия начинается пожелтение листьев снизу вверх — от старых к молодым. Листья желтеют с краев. В дальнейшем их края и верхушки приобретают бурую окраску, иногда с красными «ржавыми» пятнами; происходит отмирание и разрушение этих участков. Листья выглядят как бы обожженными. Снабжение калием особенно важно для молодых, активно растущих органов и тканей. Поэтому при калиевом голодании снижается функционирование камбия, нарушается развитие сосудистых тканей, уменьшается толщина клеточной стенки эпидермиса и кутикулы, тормозятся процессы деления и растяжения клеток. В результате укорачивания междоузлий могут образоваться розеточные формы растений. Недостаток калия приводит к снижению доминирующего эффекта апикальных почек. Верхушечные и верхушечно-боковые почки перестают развиваться и отмирают, активи​руется рост боковых побегов и растение приобретает форму куста.
Недостаток калия снижает продуктивность фотосинтеза, прежде всего за счет уменьшения скорости оттока ассимилятов из листьев: при калиевом голодании она падает более чем в два раза. В этом случае ни фосфорные, ни азотные удобрения не могут заменить калий. Двукратное повышение содержания калия в питательном растворе в 1,5 раза увеличивало скорость оттока меченных по 14С растворимых ассимилятов из листьев томатов, при этом в плодах содержание метки возрастало в 2 раза.
Общее содержание кальция у разных видов растений составляет 5 —30 мг на 1 г сухой массы. Растения по отношению к кальцию делят на три группы: кальциефилы, кальцие-фобы и нейтральные виды. 
6.7 Кальции
Много кальция содержат бобовые, гречиха, подсолнечник, картофель, капуста, конопля, гораздо меньше — зерновые, лен, сахарная свекла. В тканях двудоль​ных растений этого элемента, как правило, больше, чем у однодольных.
Кальций накапливается в старых органах и тканях. Это связано с тем, что транспорт его осуществляется по ксиле​ме и реутилизация затруднена. При старении клеток или сни​жении их физиологической активности кальций из цитоплазмы перемещается в вакуоль и откладывается в виде нераствори​мых солей щавелевой, лимонной и других кислот. Образую​щиеся кристаллические включения затрудняют подвижность и возможность повторного использования этого катиона.
У большинства культурных растений кальций накапливается в вегетативных органах. В корневой системе содержание его ниже, чем в надземной части. В семенах кальций присут​ствует преимущественно как соль инозитфосфорной кислоты (фитин).
В клетке большое количество кальция связано с пектино​выми веществами срединной пластинки и клеточной стенки. Это — фонд обменного кальция. Он содержится также в хлоропластах, митохондриях и ядре в комплексах с биополиме​рами, в виде неорганических фосфатов и в ионизированной форме. В цитозоле (растворимой части цитоплазмы) концентрация Са2+ очень низка (10^7— 10~6 моль/л).
 Са2   влияет на: проницаемость мембран,
движение цитоплазмы, активность ферментов, секрецию, деление клеток и др. процессы
Кальций выполняет многообразные функции в обмене веществ клеток и организма в целом. Они связаны с его влиянием на структуру мембран, ионные потоки через них и биоэлектрические явления, на перестройки цитоскелета, процессы поляризации клеток и тканей и др.
Локальные изменения концентрации Са2+ в цитоплазме играют важную роль в структурных перестройках компонентов цитоскелета — актиноподобных белков, участвующих в процессах движения цитоплазмы, обратимых изменениях ее вязкости (переходы гель — золь и обратно), в пространственной организации цитоплазматических ферментных систем (на​пример, гликолиза). Процессы сборки — разборки микротрубо​чек также регулируются уровнем ионов Са2+ (наряду с Mg2+ и GTP). Кальций необходим для процессов секреции у растений, в частности для гранулокриновой секреции компонен​тов клеточных стенок с участием везикул АГ (см. рис. 10.8).
Кальций активирует ряд ферментных систем клетки: дегид-рогеназы (глутаматдегидрогеназа, малатдегидрогеназа, глю-козо-6-фосфатдегидрогеназа, NADP-зависимая изоцитратде-гидрогеназа), ос-амилазу, аденилат- и аргининкиназы, липазы, фосфатазы. При этом кальций может способствовать агре​гации субъединиц белка, служить мостиком между ферментом и субстратом, влиять на состояние аллостерического центра фермента. Избыток кальция в ионной форме угнетает окис​лительное фосфорилирование и фотофосфорилирование.
Регулирующее влияние кальция на многие стороны мета​болизма зависит от его взаимодействия с кальциевым внутри​клеточным рецептором — белком кальмодулином. Название бел​ка отражает его функ, ию модулятора Са-зависимых процессов. Это кислый (изоэлектрическая точка при рН 3,0 — 4,3), тер​мостабильный низкомолекулярный (М,. = 16,7 кД, 148 амино​кислот) белок. Обладает высоким сродством к кальцию, свя​зывая четыре иона Са2+ на 1 моль. Комплекс Са2+ — кальмодулин активирует многие ферментные системы, напри​мер протеинкиназы, фосфодиэстеразу, транспортную Са2+-АТРазу, АТРазу динеина жгутиков, АТРазу актомиозина и др. С участием кальмодулина регулируется концентрация внутриклеточного кальция. Кальмодулин может связываться с различными мембранами в клетке и легко переходит в цитозоль, причем в присутствии Са2+ комплексы кальмоду​лина с другими белками более прочны, чем без Са2+. Комплекс Са2+ — кальмодулин в клетках активирует деятель​ность сократительных белков, тормозит разборку микротру​бочек, участвует в секреторных и многих других процессах.
Влиянием Са2+ на сборку — разборку элементов цитоскелета объясняется его необходимость для процессов митоза. Концен​трация кальция в комплексе с кальмодулином регулирует сборку микротрубочек веретена. Кальций участвует в слиянии везикул Гольджи при формировании фрагмопласта и новой клеточной стенки.
6.8 Магний

Для роста клеток растяжением также небезразличен уро​вень кальция в клетке. Ингибитор кальмодулина 1Ч-(6~ами-ногексил)-5-хлор-1 -нафтилсульфонамидгидрохлорид подавляет удлинение колеоптилей овса и кукурузы, а его неактивные аналоги не влияют на рост растяжением. Повышенная кон​центрация кальция тормозит ауксинзависимый рост, но усили​вает способность ИУК индуцировать электрофизиологическую поляризацию тканей. Кальций — необходимый компонент в механизме поляризации клеток.
Важная роль принадлежит ионам Са2+ в стабилизации мембран. Взаимодействуя с отрицательно заряженными груп​пами фосфолипидов, он стабилизирует мембрану и снижает ее пассивную проницаемость. При недостатке кальция повы​шается проницаемость мембран, появляются их разрывы и фрагментация, нарушаются процессы мембранного транспорта.
Важно отметить, что почти вся катионообменная емкость поверхности корня занята кальцием и частично Н+. Это ука​зывает на участие кальция в первичных механизмах поступле​ния ионов в клетки корня. Ограничивая поступление других ионов в растения, кальций способствует устранению токсич​ности избыточных концентраций ионов аммония, алюминия, марганца, железа, повышает устойчивость растений к засоле​нию, снижает кислотность почвы. Именно кальций чаще всего выступает в роли балансного иона при создании физиологической уравновешенности ионного состава среды, так как его содержание в почве достаточно велико.
От недостатка кальция в первую очередь стра​дают молодые меристематические ткани и корневая система. У делящихся клеток не образуются новые клеточные стенки и в результате возникают многоядерные клетки, характерные для меристем с дефицитом кальция. Прекращается образо​вание боковых корней и корневых волосков, замедляется рост корней. Недостаток кальция приводит к набуханию пектиновых веществ, что вызывает ослизнение клеточных сте​нок и разрушение клеток. В результате корни, листья, отдель​ные участки стебля загнивают и отмирают. Кончики и края листьев вначале белеют, а затем чернеют, листовые пластинки искривляются и скручиваются. На плодах, в запасающих и сосудистых тканях появляются некротические участки. Нару​шается структура плазмалеммы и мембран клеточных органелл.
Большинство типов почв богато кальцием, и резко выра​женное кальциевое голодание встречается редко, например при сильной кислотности или засоленности почв, на торфяниках, при нарушении развития корневой системы, при неблаго​приятных погодных условиях.
По содержанию в растениях магний занимает четвертое место после калия, азота и кальция. У высших растений среднее его содержание в расчете на сухую массу 0,02 — 3,1%, у водорослей 3,0 — 3,5%. Особенно много его в растениях короткого дня — кукурузе, просе, сорго, конопле, а также в картофеле, свекле, табаке и бобовых. 1 кг свежих листьев содержит 300 — 800 мг магния, из них 30 — 80 мг (т. е. 1/10 часть) входит в состав хлорофилла. Особенно много магния в молодых клетках и растущих тканях, а также в генера​тивных органах и запасающих тканях. В зерновках магний накапливается в зародыше, где его уровень в несколько раз превышает содержание в эндосперме и кожуре (для кукурузы соответственно 1,6, 0,04 и 0,19% на сухую массу).
Mg2   необходим для фотосинтеза, дыхания,
синтеза нуклеиновых кислот, белков и др. процессов
Накоплению магния в молодых тканях способствует его сравнительно высокая подвижность в растениях, что обу​словливает его вторичное использование (реутилизацию) из ста​реющих тканей. Однако степень реутилизации магния зна​чительно ниже, чем азота, фосфора и калия. Легкая под​вижность магния объясняется тем, что около 70% этого ка​тиона в растении связано с анионами органических и не​органических кислот. Перемещение магния осуществляется как по ксилеме, так и по флоэме. Некоторая часть магния образует нерастворимые соединения, не способные к перемеще​нию по растению (оксалат, пектат), другая его часть свя​зывается высокомолекулярными соединениями. В семенах (зародыше, оболочке) большая часть магния находится в со​ставе фитина. И, наконец, около 10—12% магния входит в состав хлорофилла. Эта последняя функция магния уникаль​на: ни один другой элемент не может заменить его в хлорофилле. Магний необходим для синтеза протопорфирина IX — непосредственного предшественника хлорофиллов.
На свету ионы магния освобождаются из полости тила-коидов в строму хлоропласта. Увеличение концентрации магния в строме активирует РДФ-карбоксилазу и другие ферменты. Предполагается, что возрастание концентрации Mg2+ (до 5 ммоль/л) в строме приводит к увеличению сродства РДФ-карбоксилазы к СО2 и активации восстано​вления СО2. Магний может непосредственно влиять на конформацию фермента, а также обеспечивать оптималь​ные условия для его работы, влияя на рН цитоплазмы как противоион протонов. Аналогично могут действовать и ионы калия. Магний активирует ряд реакций переноса электронов при фотофосфорилировании: восстановление NADP+, скорость реакции Хилла, он необходим при передаче электронов от ФС II к ФС I.
Действие магния на другие участки обмена веществ чаще всего связано с его способностью регулировать работу фер​ментов и значение его для ряда ферментов уникально. Толь​ко марганец может заменить магний в некоторых про​цессах. Однако в большинстве случаев активация ферментов магнием (в оптимальной концентрации) выше, чем марганцем.
Магний является кофактором почти всех ферментов, ката​лизирующих перенос фосфатных групп (фосфокиназ, фосфо-трансфераз, АТРаз, пирофосфатаз). Это связано со способ​ностью магния к комплексообразованию. Так, в реакциях с использованием в качестве субстрата АТР магний образует
комплекс Mg-ATP, который затем связывается с каталити​ческим центром фермента.
Аналогичный комплекс может образовываться и с ADP, хотя в этом случае сродство к магнию ниже и он может быть за​менен марганцем. Помимо участия в переносе фосфора от одного соединения к другому магний также активирует ряд ферментов, катализирующих перенос фосфатной группы внутри одной молекулы (фосфоглюкомутаза и др.).
Магний необходим для многих ферментов гликолиза и цикла Кребса. В митохондриях при его недостатке наблю​дается уменьшение количества, нарушение формы и в ко​нечном счете исчезновение крист. Для девяти из двенадцати реакций гликолиза требуется участие металлов-активаторов и шесть из них активируются магнием. Это четыре киназы (гексо-, фосфофрукто-, фосфоглицерат-, пируваткиназы), енолаза и пируваткарбоксилаза. За исключением фумаразы, все фер​менты цикла Кребса активируются магнием или содержат его как интегральный компонент структуры. Для двух из семи ферментов пентозофосфатного пути (глюкозо-6-фосфатдегидро-геназа и транскетолаза) также необходим Mg. Он требуется и для работы ферментов молочнокислого и спиртового брожения.
Магний усиливает синтез эфирных масел, каучука, витами​нов А и С. Предполагается, что, образуя комплексное сое​динение с аскорбиновой кислотой, он задерживает ее окисле​ние. Mg2+ необходим для формирования рибосом и полисом, для активации аминокислот и синтеза белков (см. рис. 10.2) и используется для всех процессов в концентрации не менее 0,5 ммоль/л. Он активирует ДНК- и РНК-полимеразы, участ​вует в формировании определенной пространственной струк​туры нуклеиновых кислот.
При повышении степени обеспеченности магнием в расте​ниях возрастает содержание органических и неорганических форм фосфорных соединений. Этот эффект, вероятно, связан с ролью магния в активации ферментов, участвующих в мета​болизме фосфора.
Процесс поступления магния в растения может зависеть от степени обеспеченности растений другими катионами. Так, при высоком содержании калия или аммония в почве или в пи​тательном растворе уровень магния, особенно в вегетатив​ных частях растений, снижается. В плодах же количество магния при этом не меняется или может даже возрастать.
Наоборот, при низком уровне калия или аммония в пита​тельной среде содержание магния в растении повышается. Кальций и марганец также действуют как конкуренты в процессе поглощения магния растениями. Токсическое действие избытка Мп2+ на растения можно уменьшить или даже снять высокими дозами магния. Соотношение Ca/Mg имеет большое значение для жизнедеятельности растений и регулирует мно​гие процессы обмена веществ.
Недостаток в магнии растения испытывают в основ​ном на песчаных почвах. Бедны магнием и кальцием подзо​листые почвы, богаты — сероземы; черноземы занимают про​межуточное положение. Водорастворимого и обменного магния в почве 3—10%. В почвенном поглощающем комплексе больше всего содержится ионов кальция, магний стоит на вто​ром месте. Недостаток в магнии растения испытывают в тех случаях, когда его содержится менее 2 мг на 100 г почвы. При снижении рН почвенного раствора магний поступает в растения в меньших количествах.
Недостаток магния приводит к уменьшению содержания фосфора в растениях, даже если фосфаты в достаточных количествах имеются в питательном субстрате, тем более, что транспортируется фосфор по растению в основном в орга​нической форме. Поэтому дефицит магния будет тормозить образование фосфорорганических соединений и соответствен​но распределение фосфора в растительном организме.
При недостатке магния накапливаются моносахариды, тор​мозится их превращение в полисахариды (в крахмал), слабо функционирует аппарат синтеза белка, рибосомы диссоции​руют на субъединицы. Это приводит к увеличению в 1,5 — 4 раза количества свободных аминокислот. При недостатке маг​ния нарушается формирование пластид: матрикс хлороплас-тов просветляется, граны слипаются. Ламеллы стромы разры​ваются и не образуют единой структуры, вместо них появ​ляется много везикул. При магниевом голодании между зе​леными жилками появляются пятна и полосы светло-зеле​ного, а затем желтого цвета. Края листовых пластинок при​обретают желтый, оранжевый, красный или темно-красный цвет, и такая «мраморная» окраска листьев наряду с хлоро​зом служит характерным признаком нехватки магния. На более поздних стадиях магниевого голодания светло-желтые и бело​ватые полоски отмечаются и на молодых листьях, свидетель​ствуя о разрушении в них хлоропластов, а затем и каротиноидов, причем зоны листа, прилежащие к сосудам, дольше остаются зелеными. Впоследствии развиваются хлороз и нек​роз, затрагивая в первую очередь верхушки листьев.
Признаки магниевой недостаточности вначале проявляются на старых листьях, а затем распространяются на молодые листья и органы растения. Высокая и продолжительная осве​щенность усиливает признаки нехватки магния. Поскольку маг​ний обладает сравнительно высокой подвижностью в растении, в некоторых случаях используют внекорневые подкормки — опрыскивание листьев.
6.9 Другие макроэлементы (железо, кремний, алюминий)

Железо. Среднее содержание железа в растениях составляет0,02-0,08% (20-80 мг на 1 кг сухой массы). Fe3+  почвенного раствора восстанавливается редокс-системами плазма-леммы клеток ризодермы до Fe2+ и в такой форме поступает в корень.
В составе соединений, содержащих гем (все цитохромы, каталаза, пероксидаза), и в негемовой форме (железосерные центры) железо принимает участие в функционировании ос​новных редокс-систем фотосинтеза и дыхания. Вместе с молиб​деном железо участвует в восстановлении нитратов и в фик​сации молекулярного азота клубеньковыми бактериями, входя в состав нитратредуктазы и нитрогеназы. Железо катализирует также начальные этапы синтеза хлорофилла (образование 5-аминолевулиновой кислоты и протопорфиринов). Поэтому недостаточное поступление железа в растения в условиях переувлажнения и на карбонатных почвах приводит к снижению интенсивности дыхания и фотосинтеза и выра​жается в пожелтении листьев (хлороз) и быстром их опадении.
Наряду с железом каталитически активных соединений ткани растений могут включать этот элемент в вещества за​пасного характера. Одно из них — белок ферритин, который со​держит железо в негемовой форме. Он имеет оранжево-коричневую окраску и состоит из бесцветного белка апофер-ритина и нескольких тысяч атомов железа в виде соеди​нений основного характера с гидроксильными и фосфатными группами. На долю железа может приходиться около 23% сухой массы ферритина. В больших количествах ферритин при​сутствует в пластидах.
Кремний обнаружен у всех растений. Особенно много его в клеточных стенках. Растения, накапливающие кремний, имеют прочные стебли. Диатомовые водоросли строят свои оболочки, концентрируя его из окружающей среды. Недо​статок кремния может задерживать рост злаков (куку​руза, овес, ячменьХ и двудольных растений (огурцы, томаты, табак, бобы). Исключение кремния во время репродуктив​ной стадии вызывает уменьшение количества семян, при этом снижается число зрелых семян. При отсутствии в питатель​ной среде кремния нарушается ультраструктура клеточных органелл.
6.10 Макроэлементы

Алюминий также относится к макроэлементам, в которых нуждаются только некоторые растения. Предполагается, что он имеет большое значение в обмене веществ у гидрофитов. Интересно отметить, что этот катион концентрируют папо​ротники и чай. При недостатке алюминия у чай​ного листа наблюдается хлороз, однако высокие концентрации токсичны для растений. В высоких дозах алюминий связы​вается в клетках с фосфором, что в итоге приводит к фосфор​ному голоданию растений.
Микроэлементы представляют собой группу незаменимых минеральных элементов, выполняющих важные функции в жизнедеятельности растительных организмов. Их содержание в растениях составляет тысячные — стотысячные доли процента. Микроэлементы принимают участие в окислительно-восстановительных процессах, фотосинтезе, азотном и углевод​ном обменах, входят в состав активных центров ферментов и витаминов, повышают устойчивость растений к болезням и неблагоприятным условиям внешней среды. Недостаток микро​элементов вызывает ряд заболеваний и нередко приводит к гибели растений уже в раннем возрасте.
6.10.1
Марганец
Марганец необходим всем растениям. Среднее его содержа​ние составляет 0,001 %, или 1 мг на 1 кг сухой массы тканей. В клетки он поступает в форме Мп2 + . Марганец накапливается в листьях. Установлено участие ионов этого металла в выделении кислорода (фоторазложение воды) и вос​становлении СО2 при фотосинтезе. Марганец способствует уве​личению содержания Сахаров и их оттоку из листьев. Две дегидрогеназы дыхательного цикла Кребса — малат- и изоцит-ратдегидрогеназы — активируются ионами марганца. Азотный обмен растений также не обходится без марганца, который необходим для функционирования комплекса нитратредуктазы при восстановлении нитратов.
Марганец существен для процессов роста клеток, с одной стороны, как кофактор РНК-полимеразы II, ответственной за синтез мРНК в ядре, а с другой — необходим в качестве кофак​тора ауксиноксидазы — ферментативного комплекса, раз​рушающего ИУК. При исключении марганца из питательной среды в тканях растений возрастает уровень основных элемен​тов минерального питания, нарушается их соотношение. Несмотря на значительное содержание марганца в почве, боль​шая его часть труднодоступна для растений, особенно на поч​вах, имеющих нейтральные значения рН.
Чувствительны к недостатку марганца корнеплоды, карто​фель, злаковые. Характерный симптом марганцевого голодания — точечный хлороз листьев: между жилками появляются желтые пятна, а затем ткани в этих участках отмирают.
Наибольшее содержание молибдена характерно для бобо​вых (0,5 — 20 мг на кг сухой массы), злаки содержат от 0,2 до 2,0 мг молибдена на 1 кг сухой массы. Он поступает в растения как анион МоО^", концентрируется в молодых, растущих органах. Его больше в листьях, чем в корнях и стеблях, а в листе сосредоточен в основном в хлоропластах.
6.10.2
Молибден
Молибден принимает участие в восстановлении нитратов, входя в состав нитратредуктазы, а также является компо​нентом активного центра нитрогеназы бактероидов, фикси​рующих атмосферный азот в клубеньках бобовых.
При недостатке Мо в тканях накапливается большое ко​личество нитратов, не развиваются клубеньки на корнях бо​бовых, тормозится рост растений, наблюдается деформация листовых пластинок. Молибден, как и железо, необходим для биосинтеза легоглобина (леггемоглобина) — белка-переносчика кислорода в клубеньках бобовых. При дефиците молибдена клубеньки приобретают желтый или серый цвет, нормальная же их окраска — красная.
6.10.3
Кобальт

Как металл-активатор молибден необходим в реакциях аминирования и переаминирования, для включения аминокис​лот в пептидную цепь, работы таких ферментов, как ксан-тиноксидаза, и различных фосфатаз. Он оказывает влияние на уровень накопления аскорбиновой кислоты. При его не​достатке наблюдается резкое снижение содержания в тканях этого витамина.
К присутствию молибдена в доступной форме особенно требовательны бобовые и овощные культуры. Недостаток его чаще встречается на кислых почвах, в которых он мало​подвижен. При дефиците молибдена тормозится рост и из-за нарушения синтеза хлорофилла растения выглядят бледно-зелеными. Эти признаки похожи на признаки недостатка азота. Высокие дозы этого микроэлемента токсичны для растений. Значительное содержание молибдена в сельскохозяй​ственной продукции вредно и для животных, и для чело​века. Если содержание Мо в растениях достигает 20 мг и более на 1 кг сухой массы, у животных при употребле​нии свежих растений наблюдаются молибденовые токсикозы, а у человека — эндемическая подагра.
6.10.4
Медь
Среднее содержание кобальта в растениях — 0,00002 %, или 0,02 мг на 1 кг сухой массы. Кобальт необходим бобовым растениям для обеспечения размножения клубеньковых бакте​рий. В растениях кобальт встречается в ионной форме и в пор-фириновом соединении — витамине В12. Растения, как и живот​ные, не синтезируют витамина В12 (В12-коэнзим). Он выра​батывается бактероидами клубеньков бобовых растений и участвует в синтезе метионина в бактероидах, фиксирую​щих азот. При старении клубеньков и прекращении фикса​ции азота В12-коэнзим выходит в цитоплазму клеток клубень​ков.
Наряду с магнием и марганцем кобальт активирует фермент гликолиза фосфоглюкомутазу и фермент, осущест​вляющий гидролиз аргинина, — аргиназу.
В нешние признаки недостатка кобальта у бобо​вых сходны с признаками азотного голодания.
Среднее содержание меди в растениях 0,0002%, или 0,2 мг на 1 кг массы, и зависит от видовых особенностей и поч​венных условий. В растительную клетку медь поступает в форме Си2+. В клетке 2/3 меди может находиться в нераство​римом, связанном состоянии. Относительно богаты этим эле​ментом семена и растущие части. Около 70% всей меди, находящейся в листьях, сконцентрировано в хлоропластах и почти половина — в составе пластоцианина, осуществляю​щего перенос электронов между ФС II и ФС I. Она входит в состав медьсодержащих белков и ферментов, катализирую​щих окисление аскорбиновой кислоты, дифенолов и гидрокси-лирование монофенолов — аскорбатоксидазы, полифенолокси-дазы, ортодифенолоксидазы и тирозиназы. Два атома меди функционируют в цитохромоксидазном комплексе дыхательной цепи митохондрий.
Определенные функции выполняет этот микроэлемент в азотном обмене, входя в состав нитратредуктазного ком​плекса. Он влияет на синтез легоглобина и активность ряда ферментов, участвующих в фиксации молекулярного азота ат​мосферы.
За счет инактивирования ауксинов полифенолоксидазой медь снижает ингибирующее действие на рост высоких доз этих ростовых веществ. Для биосинтеза этилена также необходим медьсодержащий фермент. По-видимому, благодаря регули​рующему действию на содержание в растениях ингибиторв роста фенольной природы медь повышает устойчивость рас​тений к полеганию. Она повышает также засухо-, морозо- и жароустойчивость.
Недостаток меди вызывает задержку роста и цве​тения, хлороз, потерю тургора и завядание растений. У злаков при остром дефиците меди белеют кончики листьев  и  не развивается  колос,  у  плодовых  появляется суховершинность.
6.10.5 Цинк

Содержание цинка в надземных частях бобовых и зла​ковых растений составляет 15 — 60 мг на 1 кг сухой мас​сы. Повышенная концентрация отмечается в листьях, репро​дуктивных органах и конусах нарастания, наибольшая — в семенах.
Цинк поступает в растение в форме катиона Zn2+, ока​зывая многостороннее действие на обмен веществ. Он необ​ходим для функционирования ряда ферментов гликолиза — гексокиназы, енолазы, триозофосфатдегидрогеназы, альдолазы, а также входит в состав алкогольдегидрогеназы. Цинк ак​тивирует карбоангидразу, катализирующую реакцию дегидра​тации гидрата оксида углерода: Н2СО3 ^ СО2 + Н2О, что помо​гает использованию СО2 в процессе фотосинтеза.
Роль цинка важна также в образовании аминокислоты триптофана. Именно с этим связано влияние Zn2+ на синтез белков, а также фитогормона индолилуксусной кислоты (аук​сина), предшественником которой является триптофан. Под​кормка цинком способствует увеличению содержания аукси​нов в тканях и активирует их рост.
При дефиците цинка у растений нарушается фосфор​ный обмен: фосфор накапливается в корневой системе, за​держивается его транспорт в надземные органы, замедляется превращение фосфора в органические формы — в несколько раз возрастает содержание неорганических фосфатов, снижается содержание фосфора в составе нуклеотидов, липидов и нук​леиновых кислот.
После добавления цинка фосфорный обмен у растений нормализуется.
При недостатке цинка в растениях накапливаются редуци​рующие сахара и уменьшается содержание сахарозы и крах​мала, увеличивается количество органических кислот и не​белковых соединений азота — амидов и аминокислот. Кроме того, в 2 — 3 раза подавляется скорость деления клеток, что приводит к морфологическим изменениям листьев, нарушению растяжения клеток и дифференциации тканей.
Весьма чувствительны к цинку плодовые деревья, особен​но цитрусовые. Наиболее характерный признак цинкового го​лодания — задержка роста междоузлий и листьев, появление хлороза и развитие розеточности.
6.10.6 Бор

Бор — один из наиболее важных для растений микро​элементов. Его среднее содержание составляет 0,0001 %, или 0,1 мг на 1 кг сухой массы. В боре наиболее нуждаются двудольные растения. Обнаружено значительное содержание бора в цветках, особенно в рыльце и столбиках. В клетке большая часть этого микроэлемента сконцентрирована в кле​точных стенках. Бор усиливает рост пыльцевых трубок, про​растание пыльцы, увеличивает количество цветков и плодов. Без него нарушается созревание семян. Бор снижает актив​ность некоторых дыхательных ферментов, оказывает влияние на углеводный, белковый и нуклеиновый обмен. При его не​достатке нарушаются синтез, превращения и транспорт угле​водов, формирование репродуктивных органов, оплодотворе​ние и плодоношение. Бор необходим растениям в течение всего периода их развития. Он не может реутилизироваться и поэтому при борном голодании прежде всего отми​рают конусы нарастания — наиболее типичный симптом бор​ной недостаточности.
Согласно концепции М. Я. Школьника неметалл бор в от​личие от микроэлементов-металлов не является компонентом или активатором ферментов и характеризуется специфической ролью в жизнедеятельности растений благодаря своей уникаль​ной роли в фенольном обмене. Предполагается, что при недо​статке бора в клетках двудольных растений накапливаются фе​нолы и супероптимальные концентрации ауксинов, что нару​шает синтез нуклеиновых кислот и белков; затем нарушаются ритм деления клеток и структура клеточных стенок, появляют​ся тератологические (уродливые) изменения в формирующихся листьях конуса нарастания. На заключительной стадии борно​го голодания под влиянием накапливающихся фенольных со​единений возрастает проницаемость тонопласта для полифе​нолов. Полифенолы выходят из вакуоли в цитоплазму и окисляются полифенолоксидазой до токсичных веществ типа хинонов, которые отравляют растения, приводя к отмиранию конусов нарастания.
6.11 Поглощение минеральных веществ

Корневая система растений поглощает из почвы как воду, так и питательные минеральные вещества. Оба эти процесса взаимосвязаны, но осуществляются на основе разных механиз​мов. Корни извлекают минеральные вещества из почвенного раствора и из почвенного поглощающего комплекса, с частица​ми которого зона поглощения корня (корневые волоски) тесно контактирует.
Клеточные стенки принимают непосредственное участие как в поглощении веществ из почвы, так и в транспорте элементов минерального питания по тканям.
Основной движущей силой поглотительной активности кор​ней, как и вообще каждой клетки в отдельности, является рабо​та ионных насосов (помп), локализованных в мембранах. Ра9   R R диальный транспорт минеральных веществ от поверхности корня к проводящей системе осуществляется в результате взаи​модействия всех основных тканей зоны поглощения, причем каждая ткань выполняет определенные функции. Радиальный транспорт завершается загрузкой минеральных веществ и их органических производных в трахеиды и сосуды ксилемы. В другие части растения ксилемный сок перемещается за счет транспирации и (или) корневого давления (см. 5.4; 8.1). Клет​ки, входящие в состав различных тканей и органов, в свою оче​редь поглощают и метаболизируют элементы минерального питания, доставляемые с ксилемным соком. Причем их погло​тительная активность зависит от возраста и функционального состояния.
В целом процесс минерального питания растения — это сложная цепь биофизических, биохимических и физиологиче​ских процессов со своими обратными и прямыми связями и си​стемой регуляции. В настоящее время не все звенья этой цепи изучены достаточно подробно.
                            6.11.1 Механизмы поглощения ионов растительной клеткой 

Поглотительная активность корня основывается на меха​низмах поглотительной активности, присущей любой расти​тельной клетке. Поэтому такие общие вопросы, как избира​тельное поступление веществ в клетку, роль фазы клеточных стенок, трансмембранного переноса ионов будут обсуждаться применительно ко всем растительным клеткам.
Избирательное накопление минеральных веществ в клетке. В различных органах растений накапливается неодинаковое ко​личество минеральных элементов, причем содержание мине​ральных веществ в клетках не соответствует концентрации этих же веществ во внешней среде. Например, данные табл. 6.1 по​казывают, что в тканях актинидии китайской концентрация фосфора в 1 — 10 тыс. раз превышает содержание этого элемен​та в почвенном растворе.
Сравнительное содержание элементов в тканях Actinidia chinensis (в ммоль/кг сырой массы плодов и листьев) и почвенном растворе (ммоль/л) (по R. L. Bieleski, I. В. Ferguson, 1983)
	Элементы
	N
	К
	Р
	
	Са
	
	Mg

	Ткани
	170
	80
	9
	
	28
	
	14

	Почвенный раствор
	1-3
	1-2
	0,0005-0,002
	о,
	5 — 1
	,5
	2-4


В десятки раз выше в клетках содержание азота и калия. Это свидетельствует о том, что в клетках существуют меха​низмы не только поглощения веществ против концентрацион​ного градиента, но и способы избирательного их накопления. Этот процесс начинается уже в клеточной стенке и затем про​должается с участием мембран.
Роль клеточных стенок в процессах адсорбции минеральных веществ. В отличие от клеток животных растительная клетка имеет оболочку (стенку), состоящую из целлюлозы, гемицел-
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Рис. 6.6
Динамика поглощения растительными клет​ками ионов и их выход при отмывке водой или солевым раствором (по J. Moor by, 1981):
фаза I — проникновение веществ в кажущееся сво​бодное пространство (КСП), фаза II — накоп​ление веществ в клет​ках; пунктиром обозна​чена экстраполяция кри​вой поглощения в фазе II на ось ординат для оп​ределения величины КСП
люлоз и пектиновых веществ. Пектиновые вещества (полиуро-новые кислоты) в своем составе содержат карбоксильные группы, в результате чего клеточные оболочки приобретают свойства катионообменников и могут концентрировать поло​жительно заряженные вещества.
Если в сосуд, содержащий раствор 86RbCl или катионный краситель (например, метиленовый синий), погрузить корни (или другую растительную ткань), то в первые же 2 мин из раствора исчезнет до 50% рубидия (или красителя) от того ко​личества, которое поглотится за длительное время (рис. 6. 6). В последующие 10 — 30 мин поглотится 70%, а дальнейшее связывание вещества тканями будет происходить очень медлен​но (часами). Чем обусловлено такое быстрое перемещение ве​щества в самом начале? Если ткань, находившуюся несколько часов в опытном растворе, перенести в воду или в солевой рас​твор того же состава, но без радиоактивной метки (или без красителя), то наблюдается обратная картина: быстрое выде​ление вещества в первые минуты и последующий медленный его выход из ткани. Таким образом, можно выделить две фазы поглощения веществ, протекающие с различными скоростя​ми — высокой и медленной, причем вещество, быстро погло​щенное тканью, так же быстро и выходит из нее. Первоначаль​ное быстрое поглощение веществ осуществляется в клеточных стенках и является обменной адсорбцией (а быстрая потеря — десорбцией). Медленная фаза связана с функциональной актив​ностью плазмалеммы (проникновением веществ в клетку или выходом из нее). Как отмечалось в разделе 1.12, молекулярное пространство в клеточной стенке, где происходят процессы об​менной адсорбции, получило название кажущегося свободного пространства (КСП). Термин «кажущееся» означает, что объем этого свободного пространства зависит от объекта и природы растворенного вещества. КСП включает в себя межмолекуляр​ное пространство в толще клеточных стенок и на поверхности плазмалеммы и клеточных стенок. По расчетам КСП занимает в растительных тканях 5—10% объема. Поглощение и выделе​ние веществ в КСП — физико-химический пассивный процесс. Его обусловливают адсорбционные свойства ионообменника и доннановский электропотенциал на границе водной среды и катионообменника. Эти факторы уже на первом этапе обес​печивают избирательность поглощения веществ, несущих за​ряд, так как катионообменник (клеточные стенки) более актив​но связывает катионы (особенно двух- и трехвалентные) по сравнению с анионами. Из-за высокой плотности отрица​тельных фиксированных зарядов в клеточной стенке (1,4—1,8 мэкв/мг сухой массы) происходит первичное концентрирование катионов в пространстве, непосредственно примыкающем к плазмалемме.
В конкретных условиях почвенного питания клетки корня (ризодерма) контактируют с водной фазой (почвенным раство​ром) и с частицами почвы, которые также являются преимуще​ственно катионообменниками (почвенный поглощающий ком​плекс). При этом большая часть минеральных питательных веществ находится не в растворе, а адсорбирована на частицах почвы.
Катионы и анионы поступают в клеточные стенки ризо-дермы как непосредственно из почвенного раствора, так и бла​годаря контактному обмену с частицами почвенного погло​щающего комплекса. Оба эти процесса связаны с обменом ионов Н+ на катионы окружающей среды и НСО-^(ОН) или анионов органических кислот на анионы минеральных веществ.
Контактный обмен ионов клеточной стенки ризо-дермы (ионов Н + ) с частицами почвы осуществляется без пере​хода ионов в почвенный раствор. Тесный контакт обеспечи​вается благодаря выделению слизи корневыми волосками и отсутствию у ризодермы кутикулы и других защитных по​кровных образований. Зона поглощения корней и частицы по​чвы образуют единую коллоидную систему (рис. 6. 7). Так как адсорбированные ионы находятся в постоянном колебательном движении и занимают определенный «осцилляторный объем» (сферу колебаний), при тесном контакте поверхностей сферы колебаний двух ближайших адсорбированных ионов могут перекрываться, в результате чего осуществляется ионный об​мен.
Способность к обменной адсорбции вообще и контактному обмену в частности определяется обменной емкостью корня. Она зависит от химического состава корневых выделений и клеточных оболочек и поддерживается непрерывным синте​зом новых веществ, связанным с ростом корня и с процессами обновления его структур, а также с поглощением веществ через цитоплазматическую мембрану внутрь клеток и дальнейшим их перемещением внутрь корня. Обменная емкость корня у разных видов растений неодинакова и зависит от возраста.
Способы проникновения ионов через биологические мембраны.
Проблема мембранного транспорта включает в себя два ос​новных вопроса: 1) каким образом различные вещества физи-
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Рис. 6.7
Контактный ионный обмен между клетками корня и частицами почвы
■
чески преодолевают мембрану, состоящую из гидрофобных компонентов; 2) какие силы обусловливают перемещение ве​ществ через мембрану при входе в клетку или при выходе из нее.
Первый вопрос начал изучаться с середины прошлого века. Ж. Траубе (1867) исследовал поступление различных веществ в живую клетку и пришел к выводу, что они должны либо рас​творяться в липидной фазе, либо проникать через молеку​лярные поры («теория молекулярного сита»). В 1895 г. Е. Овер-тон разработал «липоидную теорию проницаемости». Изучая поступление веществ в живую клетку и растворимость этих ве​ществ в липидах, он обнаружил, что чем больше раствори​мость какого-либо вещества в липидах, тем легче оно прони​кает в клетку. Однако разработанной Овертоном теорией нельзя объяснить, как в клетку поступают вода и сильные элек​тролиты. При дальнейшем изучении этого вопроса Р. Коллан-дер и другие пришли к выводу, что для проникновения в клет​ку имеет значение и растворимость в липидах, и размеры молекул с учетом их гидратации. Низкомолекулярные веще​ства проникают через поры (т. е. через «молекулярное сито»), причем существенную роль играет их заряд: одновалентные ионы перемещаются легче, чем двухвалентные и трехва​лентные. Особенно это характерно для анионов: чем больше заряд аниона, тем труднее он проникает в клетку, поскольку цитоплазма заряжена отрицательно.
В настоящее время известно, что ионы и различные соединения преодолевают липидную фазу биологических мембран несколькими способами. Основные из них:
1.
Простая диффузия через липидную фазу, если вещество растворимо в липидах.
2.
Облегченная диффузия гидрофильных  веществ с помощью липофильных переносчиков.
3.
Простая диффузия через гидрофильные поры (например, через ионные каналы).
4. Перенос веществ с участием активных  переносчиков (насосов).
5. Перенос веществ путем экзоцитоза (везикулярная секреция) и эндоцитоза (за счет инвагинации мембран).
В последние годы открыты и изучены вещества, с помощью которых можно резко ускорить транспорт веществ через ли​пидную фазу мембран. Например, антибиотик грамицидин со​здает каналы для ионов К+ и Н+. Молекулы другого липо-фильного антибиотика — валиномицина, свойства которого изучены Ю. А. Овчинниковым и сотр., группируясь вокруг ио​нов К+, формируют высокоспецифичные переносчики для это​го катиона. Такого рода мембранотропные физиологически ак​тивные вещества в современной биологии стали мощным и тонким орудием экспериментального воздействия на живую клетку.
Пассивный и активный мембранный транспорт. Второй ос​новной вопрос в проблеме мембранного транспорта — выясне​ние движущих сил этого процесса. Пассивным транспортом на​зывают перемещение веществ путем диффузии по электрохими​ческому, т. е. по электрическому и концентрационному, гра​диенту. Так перемещаются, например вещества, если их концентрация во внешней среде более высока, чем в клетке. Ак​тивный транспорт — это трансмембранное перемещение ве​ществ против электрохимического градиента с затратой мета​болической энергии, как правило, в форме АТР. Примерами активного транспорта служат ионные насосы: Н+-АТРаза, Na + , К + -АТРаза, Ог+-АТРаза, анионная АТРаза.
Особую роль в плазмалемме растительных клеток (а также, по-видимому, в тонопласте) играет Н+-насос (см. 1.1.1), со​здающий через эти мембраны электрический (Ai|/) и химический (АрН) градиенты ионов Н + .
На рис. 6. 8 показано, что электрический потенциал ионов Н+ (мембранный потенциал) может быть использован на транспорт катионов по электрическому градиенту против кон​центрационного. В свою очередь АрН служит энергетической основой для переноса через мембрану Cl~, SO^" и др. в сим-порте с ионами Н+ (т. е. в ту же сторону) или для выкачки из​лишнего Na+ в антипорте с Н+ (т. е. в противоположные сто​роны). В этом случае ионы Н+ перемещаются через мембрану по концентрационному градиенту, но это перемещение с по​мощью специальных белков-переносчиков сопряжено с транс​портом других ионов (Cl , Na + ) против их концентрационных градиентов. Такой способ передвижения веществ через мембра​ну получил название вторичного активного транспорта.
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Рис. 6.8
Механизмы мембранного транспорта в плазмалемме растительных клеток:
К — катионы, А — анионы, Сах — сахара, АК — аминокислоты
6.11.2
Радиальный и ксилемный
Транспорт элементов
минерального
питания

Возникновение АрН на мембране может служить основой для вторичного активного транспорта'и органических веществ. В плазмалемме обнаружены белки-переносчики Сахаров, ами​нокислот, которые приобретают высокое сродство к субстрату только в условиях протонирования. Поэтому когда Н+-насос начинает работать и на наружной поверхности плазмалеммы увеличивается концентрация ионов Н+, то эти белки-перено​счики протонируются и связывают сахара (аминокислоты). При переносе молекул сахара на внутреннюю сторону мем​браны, где ионов Н+ очень мало, Н+ и сахара освобождаются, причем сахара поступают в цитоплазму, а ионы Н+ снова вы​качиваются из клетки Н+-насосом. По существу, Н+ играет в этом процессе роль катализатора. Точно так же в симпорте с ионами Н+ в клетку могут поступать и анионы. Кроме того, анионы слабых органических кислот при понижении рН на по​верхности плазмалеммы могут проникать через мембрану в ви​де незаряженных молекул (если они растворимы в липидной фазе), так как с повышением кислотности снижается их диссо​циация.
Аналогично Н+ могут функционировать и НСО^ или ОН", избыток которых появляется в примембранном слое цито​плазмы при интенсивной работе Н +-насоса. Транспорт ионов ОН , НСО3 и (или) анионов органических кислот наружу по электрохимическому градиенту может протекать в антипорте с поступлением в клетку анионов минеральных веществ (рис. 6. 8).
Na + , К+-насос характерен для животных клеток (у которых Na+ выполняет те же функции, что и Н+ у растений), однако у видов растений, обитающих на засоленных почвах, может функционировать и Na + , К+-насос.
Путем диффузии и обменных процессов ионы поступают в клеточные стенки ризодермы и затем через коровую паренхи​му перемещаются к проводящим пучкам (радиальный транс​порт). Это передвижение происходит как по клеточным стен​кам — апопласту, так и по симпласту (с того момента, как те или иные ионы окажутся поглощенными цитоплазмой).
Перемещение ионов по апопласту происходит за счет диффузии и обменной адсорбции по градиенту концентрации и ускоряется током воды (см. 5. 4). Благодаря функциональной активности плазмалеммы поглощение цитоплазмой может происходить уже в ризодерме (в корневых волосках) и на всем пути движения ионов по апопласту. Такой механизм много​кратно увеличивает фактическую площадь соприкосновения корня с ионами внешней среды.
Движение минеральных веществ по симпласту осущест​вляется благодаря движению цитоплазмы и, возможно, по ка​налам эндоплазматической сети, а между клетками — по плаз-модесмам. Направленному движению по симпласту могут способствовать градиенты концентрации веществ. Эти гра​диенты возникают вследствие того, что поступившие в клетку вещества включаются в процессы метаболизма и концентрация их снижается. Большое значение для радиального транспорта имеет неравномерное развитие тканей корня. Позднее всего дифференцируются ткани, лежащие в глубине корня: проводя​щие, эндодерма, внутренние зоны корневой паренхимы. Поэто​му процессы метаболизма в них более активны, чем в закон​чивших свое развитие наружных тканях, и поглощенные вещества в большей степени подвергаются здесь метаболиза​ции.
Как уже говорилось, диффузия ионов и молекул по кажуще​муся свободному пространству клеток прерывается на уровне эндодермы. Пояски Каспари служат непреодолимым барьером для передвижения веществ по апопласту, так как содержат су​берин, обладающий гидрофобными свойствами. Таким обра​зом, единственный путь дальнейшего передвижения веществ че​рез эндодерму — транспорт по симпласту, чем обеспечивается метаболический контроль поступления веществ. Существование в эндодерме пропускных клеток, в которых пояски Каспари не​доразвиты или отсутствуют, позволяет незначительной части поглощенных веществ избежать метаболического контроля.
Симпластический транспорт является основным для многих ионов. При этом активной метаболизации подвергаются соеди​нения, содержащие азот, углерод, фосфор, в меньшей степе​ни — серу, кальций, хлор. Другие ионы метаболическому кон​тролю практически не подвергаются. Весьма существенную роль в симпластическом транспорте веществ играют вакуоли. В известной степени они конкурируют с сосудами ксилемы за поглощенные вещества и таким образом могут выполнять роль регулятора поступления веществ в сосуды. Этот процесс зависит от степени насыщения вакуолярного сока растворенны​ми веществами. В то же время при снижении концентрации ве​ществ в цитоплазме они, вероятно, могут вновь выходить из вакуолей, представляя, таким образом, запасной фонд пита​тельных веществ. Поглощение ионов вакуолями снижает кон​центрацию их в симпласте и обеспечивает создание градиента концентрации, необходимого для транспорта их по симпласту. Поступление ионов в вакуоли может происходить против гра​диента концентрации и, вероятно, против электрохимического градиента, т. е. за счет активных процессов мембранного транспорта.
До настоящего времени не решен вопрос о том, каким образом ионы поступают в мертвые сосуды ксилемы, т. е. как осуществляется ее загрузка. Предполагают, что эта загрузка происходит благодаря функциональной активности одного (в разодерме) или двух (в ризодерме и в живых клетках ксилемы) ионных насосов. В результате минеральные соли и продукты их первичной ассимиляции поступают в сосуды и трахеиды. 
6.11.3
Метаболизм корней в связи с первичной
Ассимиляцией минеральных
веществ
Вслед за ними по законам осмоса входит вода и развивается корневое давление. Транспирация и корневое давление способ​ствуют передвижению элементов минерального питания по ксилеме в другие части растения. Все эти процессы более под​робно обсуждаются в разделе 8.1.2.
Особенности обмена веществ в корне связаны с его ролью в целом растении. Прежде всего корень — это специализиро​ванный орган поглощения воды и минеральных элементов из почвы. Поэтому часть процессов биосинтеза направлена на по​строение аппарата поглощения и систем транспорта поступив​ших в корень ионов, органических соединений и воды к местам их потребления. Во-вторых, в корне происходит частичная или полная переработка поступивших ионов и перевод их в транс​портную форму: восстановление, включение в различные орга​нические соединения. Причем транспортные процессы сопря​жены со значительными энергетическими затратами. И нако​нец, в корне синтезируются физиологически активные веще​ства — фитогормоны цитокининовой природы и гиббереллины, необходимые для нормального роста и развития всего расте​ния.
Важнейшая особенность метаболизма корня состоит в том, что источником углерода для него служат продукты фотосин​теза, поступающие из надземных органов, которые в основном синтезированы в закончивших рост листьях. Основной транс​портной формой ассимилятов служит сахароза (или ее олиго-меры с галактозой: стахиоза, раффиноза, вербаскоза). В мень​шем количестве из надземных частей поступают аминокислоты и некоторые другие органические соединения (например, тиа​мин). Сахароза — универсальный источник для синтеза всех ор​ганических соединений в корне, что показано опытами, в ко​торых изолированные корни длительное время могли расти на минеральной среде, имея источником углерода лишь сахарозу. Очевидно, сахароза обладает определенными преимуществами, которые обусловливают универсальность ее в процессах обме​на веществ. Прежде всего ее глюкозный компонент связан с фруктозой и, следовательно, сахароза, не обладая восстана​вливающей способностью, остается метаболически инертной, что важно при ее движении по сосудам. Метаболизация саха​розы происходит только с помощью фермента инвертазы, от​сутствующей в проводящих пучках и активной в других тканях.
Образующиеся в процессе метаболизации сахарозы соедине​ния могут использоваться на нужды самого корня, т. е. на поддержание его роста и функциональной активности, входить в состав корневых выделений или, наконец, в составе пасоки поступать в надземные органы.
В метаболизме клеток корня используются также погло​щенные из окружающей среды минеральные вещества, вода, а также некоторые органические соединения, выделяемые ми​кроорганизмами ризосферы: витамины, аминокислоты, хотя их роль в этих процессах, очевидно, невелика.
Поступившая в корень сахароза под действием инвер-
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тазы в тканях расщепляется на моносахара: глюкозу и фруктозу.
Растения способны усваивать и другие виды моносахаров, например галактозу. Некоторые моносахара участвуют в обра​зовании полимеров клеточных стенок (целлюлозы, гемицеллю-лоз, пектиновых веществ), а также используются на синтез крахмала, в значительных количествах откладывающегося в за​пасающих тканях корня. Другая часть моносахаров тратится на процессы дыхания, поставляющего энергию в форме АТР и органические кислоты, образующиеся в цикле Кребса. Их присутствие необходимо для транспорта поглощенных корнем катионов, поскольку анионы органических кислот выполняют функцию противоионов, нейтрализуя положительные заряды катионов.
Другая функция органических кислот состоит в регуляции внутриклеточного рН, который в результате преимущественно​го поступления в клетку катионов щелочных и щелочно-зе-мельных металлов мог бы возрастать до пределов, нарушаю​щих нормальную жизнедеятельность клетки. Анионы органиче​ских кислот вместе с катионами могут поступать в вакуоль, тем самым снижая концентрацию катионов в цитоплазме и обусловливая новое поглощение их клеткой. Запасы органи​ческих кислот в клетках пополняются также в результате про​цессов темновой фиксации СО2, что может составлять 1 — 5% общего содержания углерода в растении.
Значительная часть органических кислот используется в корне в качестве акцепторов для первичной ассимиляции ам​миака с образованием аминокислот. Аминокислоты и амиды служат основными транспортными формами азота, поступаю​щего в надземные органы растения, а кроме того, являются ис​ходным материалом для синтеза в корне всех азотсодержащих органических соединений (белков, пуриновых и пиримидиновых оснований, свободных нуклеотидов, нуклеиновых кислот и др.).
Способность к синтезу аминокислот присуща и воздушным корням растений. По-видимому, их можно рассматривать как орган дополнительного синтеза аминокислот, необходимых растению в период интенсивного роста. Скорость синтетиче​ских процессов в них может быть даже выше, чем в основных корнях.
Сравнительно недавно установлено, что синтез аминокис​лот локализован в определенных участках корня. Максималь​ное количество аминокислот образуется в зоне корневых воло​сков, а вышележащие участки корня осуществляют их транс​порт в надземную часть растения. Минимальное количество свободных аминокислот содержится в зоне меристемы, очевид​но, из-за процессов белкового синтеза, идущих в этой части корня.
Интенсивность образования аминокислот меняется с возра-том растения, достигая максимума в фазе цветения. После цве​тения, когда количество аминокислот в пасоке снижается, со​держание амидов меняется медленнее и удельный вес послед​них к концу вегетации может возрасти. Существует и суточный ритм накопления в корнях аминокислот и подачи их с пасокой в надземные органы. 
6.12
Влияние внешних и внутренних
Факторов на иинеральное
Питание растений
6.12.1
Влияниевнешних факторов на 
Поглотительную активность и
минеральный состав
растений
В дневные часы интенсивность синтетиче​ских процессов выше. В ночные часы в пасоке накапливаются в основном другие формы небелкового азота (аммиак, ни​траты, амиды, азотистые основания), что, по-видимому, связа​но с изменением функционального состояния корневой си​стемы.
В корнях синтезируются также содержащие азот порфи-рины, некоторые витамины (Вь В6, никотиновая и аскорбино​вая кислоты), ростовые вещества (цитокинин, АБК, гибберел-лины), алкалоиды и др. Часть их непосредственно вовлекается в метаболические процессы корня и всего растения, а также в обменные процессы, связанные с поглощением веществ из почвы и образованием новых структур корневой системы, дру​гие могут выделяться в почву, формируя среду ризосферы и воздействуя на микроорганизмы почвы, а также на другие виды растений.
Сера, поступающая в корень в виде сульфатов, метаболизи-руясь, входит в состав органических соединений — цистеина, цистина, метионина, глутатиона, коэнзима А, тиамина, липое-вой кислоты и др. — и может частично транспортироваться в этой форме. Часть сульфатов транспортируется в надземные органы, сопровождая катионы.
Содержание минеральных элементов в растениях значитель​но варьирует в зависимости от 1) доступности и концентрации минеральных соединений в среде (почва, питательные рас​творы), 2) уровня кислотности среды, 3) условий влажности, температуры, аэрации в зоне корней, 4) возраста растений и анализируемого органа.
По минеральному составу растений, выращенных при оптимальных условиях питания (табл. 6.2), видно, что в семенах со​держится много калия и фосфора, в листьях и стеблях злаков 40 — 67% кремния, а в листьях и стеблях льна и гречихи 34 — 47% калия. Клубни картофеля, корни сахарной свеклы богаты калием (45-60%).
Зависимость относительного содержания того или иного минерального элемента в растении от уровня его доступности в питательной среде имеет форму кривой насыщения. Она хорошо прослеживается при выращивании растений на питательных растворах с возрастающими концентрациями солей. При этом в области низкой доступности элементов питания, когда рост растений подавлен, увеличение концентрации элементов в среде не приводит к возрастанию их относительного содержания в растении, так как увеличивающееся поглощение элементов стимулирует рост, и концентрация элементов в растении сохраняется на некотором минимальном критическом уровне, необходимом для поддержания метаболизма. Этот критический уровень различен для каждого элемента, и если он не достигается, растение погибает.
Важный фактор, определяющий доступность минеральных элементов почвы для растений, — кислотность почвенного рас​твора (рис. 6. 9). С помощью корневых выделений растения ак-
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тивно воздействуют на тот субстрат, на котором растут. Они могут изменять ионный состав и кислотность почвы, во-первых, из-за различных относительных скоростей поглощения анионов и катионов. Наиболее сильно в этом отношении влияют источники азота: в условиях преимущественного поглощения нитратов корнями рН почвы смещается в щелочную сторону, при поглощении аммония наблюдается подкисление. Вовторых, из-за выделения в среду образовавшихся при дыхании анионов HCOv, которые существенны для уравновешивания поглощенных анионов (в частности NO), для увеличения подвижности фосфора. Втретьих, с помощью активного транспорта протонов клетками поверхности корня наружу, причем выделяемые протоны — активные участники обменных процессов в почве. Вчетвертых, выделениями неорганических соединений — калия, фосфорной кислоты (бобовые, гречиха, горчица) и др. Впятых, выделениями органических веществ, которые могут иметь различную кислотность сами по себе (например, органические кислоты) и в результате использования их микрофлорой ризосферы.
Корни растений выделяют значительные количества органических соединений (сахара, органические и аминокислоты, витамины и др.). В условиях стерильных почвенных культур четырехнедельные растения кукурузы секретируют около 1% продуктов фотосинтеза, поступающих в корни. Эти соединения, помимо участия в обменных процессах в почве, формируют специфическую для данного растения микрофлору в ризосфере.  Микроорганизмы, участвуя в превращениях мине-
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Рис. 6.9
Влияние рН на доступность  минеральных элементов для растений (по  С. J.   Pratt, 1970).
Толщина горизонтальных полос обозначает растворимость соединений, которая прямо связана с доступностью соединения, поглощаемого растением в ионной форме
\
ральных элементов в почве, также активно воздействуют на ее минеральный состав и кислотность, продуцируя, например, масляную и молочную кислоты. С корневыми выделениями связано явление почвоутомления при монокультуре сельскохо​зяйственных растений (накопление в почве не только самих вы​делений в повреждающих количествах, но и болезнетворных организмов). Поэтому учет особенностей соединений, секрети-руемых корнями, существен при планировании смены культур в севооборотах.
Таким образом, фотосинтез влияет на минеральное питание растений не только косвенно как поставщик соединений, необ​ходимых для роста корня, его метаболизма, но и непосред​ственно — в форме корневых выделений. Кроме того, еще в ра​ботах Д. Н. Прянишникова было показано, что интенсивность поглощения аммония в качестве источника азота непосред​ственно  определяется  обеспеченностью  корней  углеводами.
Содержание воды в почве — важный фактор, влияющий на интенсивность роста корней и доступность минеральных эле​ментов. При плохом водоснабжении корни в поисках воды проникают глубоко в почву до зоны ее достаточного увлажне​ния или даже до грунтовых вод. Дефицит минеральных ве​ществ в почве также приводит к сильному развитию корневой системы, и наоборот, хорошее почвенное питание или гидро​понные условия замедляют ее развитие и большая часть пла-
6.12.2
Минеральное питание растений
в онтогенезе

стических веществ, синтезируемых растением, может расходо​ваться на образование ассимилирующей поверхности и товар​ной части урожая. Однако при ухудшении условий это может отрицательно сказаться на развитии растения.
Поглощение минеральных веществ в течение онтогенеза определяется биологическими особенностями растения. Так, яровые злаки азот, фосфор и калий наиболее активно погло​щают в первые 1,5 месяца роста. За это время овес накапли​вает более 70% калия, 58% кальция, а магний поглощается с одинаковой скоростью до созревания зерна. У гороха, обла​дающего длительным периодом цветения и образования пло​дов, все элементы в течение онтогенеза поступают равномерно.
У многих растений усвоение минеральных веществ усили​вается в период цветения — образования семян. Как следует из данных табл. 6. 3, земляника, формирование ягод у которой продолжается около трех недель, за время плодоношения нака​пливает около половины азота, фосфора и калия, погло​щаемых в течение вегетационного периода. За время цветения у льна (10—12 дней) количество золы в надземной части удваи​вается, а содержание азота, фосфора и калия возрастает в 3 — 4 раза.
Поглощение элементов минерального питания (в % от максимума) растениями земляники (по Б. А. Рубину, 1976)

Таблица 6.3  
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Элементы, участвующие в синтезе лабильных органических соединений, весьма активно поглощаются растениями на ран​них этапах онтогенеза со скоростью, превышающей накопле​ние сухого вещества. Поэтому проростки и молодые ткани со​держат много азота, фосфора, калия и магния. Эти элементы в дальнейшем могут легко перераспределяться из более старых листьев в более молодые и в конусы нарастания. Такая кар​тина, в частности, наблюдается у яровых злаков. В первые не​дели вегетации относительное содержание азота, фосфора и ка​лия у них возрастает благодаря относительно более высокой скорости поглощения по сравнению со скоростью роста. После завершения фазы кущения чрезвычайно интенсивно растет сте​бель, что приводит к резкому снижению относительного содер​жания этих элементов в сухом веществе вследствие эффекта «разбавления». После колошения, в период развития и созрева​ния колоса, содержание азота, фосфора и калия в расчете на целое растение почти не меняется, однако в органах происхо​дит значительное перераспределение элементов и большие ко​личества азота, фосфора переносятся из листьев и стеблей в зерновки.
6.12.3
Физиологические основы применения
удобрений
Относительное содержание кальция, марганца, железа и бо​ра, наоборот, выше в более зрелых частях и более старых рас​тениях, так как их соединения прочнее связаны с цитоплазмой и мало используются вновь; при недостатке этих элементов в среде питания в первую очередь страдают молодые листья и конусы нарастания.
В естественных биоценозах поглощенные из почвы соедине​ния частично возвращаются с опавшими листьями, ветками, хвоей. С убранным урожаем сельскохозяйственных растений поглощенные вещества из почвы устраняются. Величина выно​са минеральных элементов зависит от вида растения и от уро​жайности, а у одной и той же культуры еще и от почвенно-кли-матических условий. Овощные культуры, картофель, многолет​ние травы выносят больше элементов питания, чем зерновые. Например, вынос кальция с одной тонной продукции соста​вляет у зерновых 10 кг, картофеля, кормовой и сахарной свеклы—30 —40, у капусты—60 кг.
Для предотвращения истощения почвы и получения высо​ких урожаев сельскохозяйственных культур необходимо внесе​ние удобрений. Сопоставляя количество элементов в почве и растении с величиной урожая, Ю. Либих, как уже отмеча​лось, сформулировал закон минимума (или закон ограничиваю​щих факторов). Согласно этому закону величина урожая опре​деляется прежде всего количеством в почве того элемента, который находится в относительном минимуме. Увеличение содержания этого элемента в почве за счет внесения удобрений будет приводить к возрастанию урожая пропорционально вно​симым дозам до тех пор, пока в минимуме не окажется другой элемент.
Этот закон, справедливый в условиях внесения моноудобре​ний, трансформировался в представление о критических перио​дах у растений по отношению к тому или иному минеральному элементу, т. е. периодах более высокой чувствительности рас​тений к недостатку конкретного элемента минерального пита​ния на определенных этапах онтогенеза.
В настоящее время стало ясно, что высокие и устойчивые урожаи без снижения плодородия почвы можно получить лишь при комплексном подходе к химизации сельского хозяйства, разработке и совершенствовании систем удобрений.
Система удобрений — это программа применения удобрений в севообороте с учетом растений-предшественников, плодоро​дия почвы, климатических условий, биологических особенно​стей растений и сортов, состава и свойств удобрений. Система удобрений создается с учетом круговорота веществ и их балан​са в земледелии. Баланс питательных веществ учитывает посту​пление их в почву (с удобрениями), суммарный расход на фор​мирование урожаев и непродуктивные потери из почвы. Впервые баланс элементов питания для нашей страны был со​ставлен Д. Н. Прянишниковым (1937). Необходимое условие функционирования системы удобрений — предотвращение за​грязнения окружающей среды вносимыми в почву химически​ми соединениями.
Классификация удобрений
Определить минеральный состав почвы и растения помо​гают химические методы. Они дают общее представление о ко​личестве минеральных соединений, имеющихся в почве и по​глощаемых растениями. Доступность для растений необхо​димых элементов и другие задачи решаются в эксперимен​тальных условиях с привлечением вегетационного и полевого методов.
В условиях вегетационного метода растения выращивают на водных растворах исследуемых минеральных солей (водные культуры) или соли вносят в песок (песчаные культуры) или в почвы различного состава (почвенные культуры). Условия ос​вещенности, температуру воздуха и температуру в зоне корней, влажность и другие параметры регулируют в заданном авто​матическом режиме. Для изучения механизмов поглощения, превращения и транспорта в растении минеральных элементов в условиях вегетационного опыта широко применяют радиоак​тивные изотопы фосфора (32Р), калия (86Rb)!, серы (35S), 14СО2, тяжелый азот (15N) и др. Поскольку вегетационные опыты проводят в условиях небольшого объема раствора или субстрата (до 10 кг) с ограниченным числом растений, их ре​зультаты проверяют в полевых условиях {полевой метод), по​сле чего они могут служить основой рекомендации для исполь​зования в практике сельского хозяйства.
Одновременно совершенствуются методы листовой диагно​стики потребности растений в элементах питания по экспресс-анализам клеточного сока листьев и методы химического ана​лиза элементов в почвах.
Удобрения подразделяют на минеральные и органические, промышленные (азотные, калийные, фосфорные, микроудобре​ния) и местные (навоз, торф, зола), простые (содержат один элемент питания — азотные, калийные, борные, молибденовые, марганцевые) и комплексные (содержат два или более пита​тельных элементов). Среди комплексных удобрений выделяют сложные и комбинированные. Сложные удобрения в составе одного химического соединения содержат два или три пита​тельных элемента, например калийная селитра — KNO3, ам​мофос — NH4H2PO4 и др. Одна гранула комбинированных удо​брений включает два или три основных элемента питания в виде различных химических соединений (например, нитрофос, нитроаммофоска и др.).
Азотные удобрения. Единственным естественным источни​ком накопления запасов азота в почве является фиксация азота атмосферы микроорганизмами. Азот, вынесенный с урожаем, частично возвращается в почву с навозом. Большое значение имеет применение азотных удобрений, которые дают наиболь​шие прибавки урожая.
Азотные удобрения делятся на четыре группы:
Нитратные удобрения (селитры) содержат азот в нитратной форме — NaNO3, Ca(NO3)2- Физиологически щелочные удобре​ния, эффективные на кислых почвах.
Рубидий используют как элемент с близкими калию свойствами.
NaNO3 (NH4)2SO4 NH4NO3 CO(NH2)2
Ca(H2PO4)2
ммонийные и аммиачные удобрения — сульфат аммония (NH4)2SO4, жидкий безводный аммиак (содержит 82,2% азота), аммиачная вода (NH4OH — водный 25%-ный раствор аммиа​ка). Эффективны на нейтральных и слабощелочных почвах из-за физиологической кислотности. На кислых почвах одновре​менно требуется известкование.
Аммонийно-нитратные удобрения. Основное азотное удобре​ние — аммиачная селитра NH4NO3 — содержит 34 % азота, удобрение физиологически кислое, но подкисляет почву слабее, чем (NH4)2SO4. На кислых почвах предпочтительнее известко​вая аммиачная селитра (NH4NO3 + CaCO3).
Мочевина (карбамид) CO(NH2)2 — содержит около 46% азо​та, слегка подщелачивает почву при местном внесении.
Для снижения потерь азота мочевины и аммиачных удобре​ний к ним добавляют ингибиторы нитрификации.
Фосфорные удобрения. За вегетационный период растения поглощают из почвы в среднем 60 кг Р2О5 с 1 га. Большая его часть в почву не возвращается. Запасы доступного для расте​ний фосфора восстанавливаются внесением удобрений. Потреб​ность в фосфорных удобрениях возрастает при хорошем обес​печении растений азотом.
Фосфорные удобрения делят на три группы в зависимости от растворимости в воде.
Водорастворимые — простой суперфосфат — Са(Н2РО4)2 и двойной суперфосфат Са(Н2РО4)2Н2О с небольшим количе​ством свободной фосфорной кислоты. Фосфор суперфосфатов слабо подвижен в почве и концентрируется в месте внесения. Предпочтительнее более глубокое внесение удобрения. Эффект удобрения проявляется в течение 2 — 3 лет.
Удобрения, фосфор которых нерастворим в воде, но раство​рим в слабых кислотах, — преципитат, томасшлак и др. Фосфор находится в них в доступной для растения форме.
Удобрения, нерастворимые в воде и плохо растворимые в слабых кислотах, — фосфоритная мука, костяная мука.
Калийные удобрения. Растения поглощают калия больше других зольных элементов. Показателем степени обеспеченно​сти почвы калием служит содержание в ней обменного калия.
Основным калийным удобрением является хлористый калий (КС1). Он применяется на всех почвах и под все культуры. Много калия в навозе. Сульфат калия (K2SO4) особенно ва​жен для культур, чувствительных к хлору (картофель, лен, ци​трусовые). Калимагнезия K2SO4 ■ MgSO4 • 6Н2О — применяется на бедных калием и магнием песчаных и супесчаных почвах.
Калийные удобрения — физиологически кислые, но кислот​ность их проявляется при длительном применении без извест​кования; на черноземах и сероземах влияние калийных удобре​ний на рН почвы не наблюдается. Калийные удобрения дают значительные прибавки урожая при хорошем снабжении расте​ний азотом и фосфором. Калий, так же как и фосфор, слабо мигрирует в пахотном слое почвы, поэтому его следует заделы​вать на глубину, соответствующую расположению корневой системы.
К сложным удобрениям относится аммофос — NH4H2PO4 с небольшой добавкой (NH4)2HPO4. Отношение N : Р2О5 в нем равно 1 : 4. Недостаток этого удобрения — мень​шее по сравнению с фосфором содержание азота, поэтому тре​буется его добавка в виде NH4NO3 или мочевины. Медленно действующим сложным удобрением является магний-аммоний-фосфат - MgNH4PO4 • Н2О.
К комбинированным удобрениям относятся:
Нитрофосы и нитрофоски — двойные и тройные удобрения. Азот, фосфор и калий находятся в них в растворимых соедине​ниях (NH4NO3, NH4C1, KNO3, КС1), а фосфор — в виде дикаль-цийфосфата и фосфата аммония.
Нитроаммофосы и нитроаммофоски — содержат больше минеральных веществ, чем нитрофосы, и все компоненты (азот, фосфор, калий) находятся в легкорастворимой форме.
Органические удобрения — навоз, торф, птичий помет, зе​леные удобрения — важны при совместном внесении с мине​ральными удобрениями как важные дополнительные источники основных минеральных элементов, органических веществ, улуч​шающие структуру почвы и ее биологическую эффективность.
Микроудобрения. Недостаток отдельных микроэлементов может послужить одним из лимитирующих факторов роста урожаев сельскохозяйственных культур, несмотря на примене​ние азотных, фосфорных и калийных удобрений. Обычно расте​ния испытывают недостаток в меди на торфяниках, в молибде​не — на кислых почвах (дерново-подзолистых и серых лесных), в боре и молибдене — на красноземах, в марганце, железе и цинке — на карбонатных и супесчаных почвах. Поэтому вне​сение микроудобрений обеспечивает значительное повышение эффективности удобрений, содержащих основные элементы пи​тания растений. Для этой цели обычно применяют ком​плексные удобрения, которые содержат два, три и более ос​новных элементов питания и микроэлементы. Применение микроудобрений важно также для лучшего использования рас​тениями основных питательных веществ. Так, марганец способ​ствует большей подвижности фосфора в почве, а кобальт уси​ливает поступление в растения азота. Повышение уровня азотного питания увеличивает поступление не только фосфора, калия и магния, но и меди, железа, цинка, марганца.
Бактериальные удобрения. Эти удобрения призваны поддер​жать биологическую активность почв. Для этой цели исполь​зуют:
1. Препараты бактерий, разлагающих органические соединения фосфора в почве, — фосфобактерин.
2. Препарат азотобактера — азотоген, или азотобактерин, обогащающий почву свободноживущими азотфиксаторами.
3. Препарат нитрагин, содержащий клубеньковые бактерии, способствующие образованию клубеньков на корнях бобовых, что усиливает фиксацию неорганического азота.
4. Препараты силикатных бактерий, обусловливающих разрушение почвенных калийных силикатов и улучшающих калий ное питание растений.
По времени внесения различают удобрение основное (допо-севное), припосевное и послепосевное (подкормки).
До посева вносят 2/з — 3/4 общей нормы удобрений. Этот спо​соб должен обеспечить растение на весь период развития элементами питания, улучшать плодородие почвы, ее биологиче​скую активность, физические и физико-химические свойства.
В нашей стране наиболее распространено предпосевное удобрение вразброс осенью или весной. Таким образом под вспашку вносят органические удобрения, известь, азотные, фос​форные и калийные удобрения. Время внесения (осенью или весной) определяется уровнем увлажнения почвы в разные се​зоны года. Возможно также локальное предпосевное удобрение (лентами или сплошным способом).
Припосевное удобрение вносят одновременно с посевом или посадкой растений в рядки или заделывают лентами на некото​ром удалении от рядков. Припосевное удобрение усиливает минеральное питание молодого растения. Обычно используют хорошо растворимые и легко усваиваемые удобрения в неболь​ших дозах. Например, в первые две недели после прорастания семян у растений отмечается критический период к недостатку фосфора. Поэтому при посеве вносят 5 — 20 кг/га аммофоса или суперфосфата.
Послепосевное удобрение (подкормка) проводится для усиле​ния питания растений в наиболее важные периоды их развития. Обычно проводят ранневесеннюю подкормку озимых, ослаб​ленных зимовкой, после того как начнется их рост. Внекор​невые подкормки озимых азотом (мочевиной) в фазу молочной зрелости увеличивают содержание белка в зерне на 0,5 — 1%. Фосфорно-калийная внекорневая подкормка сахарной свеклы за месяц до уборки способствует оттоку продуктов фотосинте​за в корни, что увеличивает сахаристость на 1—2% и повы​шает урожай.
Фосфорные и калийные удобрения можно вносить про за​пас, т. е. давать 2 — 3 нормы удобрений за один прием на 2—3 года (например, фосфоритную муку на дерново-подзолистых почвах — до 1,5 — 3 т/га). Выбор способов внесения удобрений связан с почвенно-климатическими условиями, плодородием почв и агротехникой возделываемой культуры.
Обычно сочетают органические и минеральные удобрения наряду с известкованием (кислые почвы с рН < 5) или гипсова​нием (солонцы и сильносолонцеватые почвы с рН 8—10).
При внесении научно обоснованных норм удобрений уро​жайность повышается в пределах биологических возможностей сорта.
Если удобрения вносят в количествах, превышающих по​требности растений, то урожайность не увеличивается и каче​ство продукции может ухудшиться. Так, высокая концентрация удобрений в начале прорастания семян задерживает прораста​ние и рост корневой системы. Избыточное азотное питание ка​пусты приводит к недостатку в ней Сахаров, капуста плохо хра​нится и сбраживается. Предельно допустимая концентрация нитратов в овощах не должна превышать следующих норм: 

в картофеле — 86 мг/кг, капусте, огурцах, томатах — 150 мг/кг сырой массы (не более 405 мг нитратов в суточном рационе че​ловека) и т. д.
Нормы удобрений определяют с помощью полевых опытов с введением поправок на обеспеченность почв подвижными со​единениями питательных веществ и балансовых расчетов на ос​нове знаний о выносе питательных веществ с урожаем и коэф​фициентов использования питательных веществ из почвы и удобрений. Эти расчеты проводятся с помощью математиче​ских методов и ЭВМ, что позволяет прогнозировать урожай.
С, Н, О, N составляют 95 % сухой массы растения, остальные 5 % — зольные элементы: Р, S, К, Са, Mg, Fe и др. Их относят к макроэлементам. Микроэлементы присутствуют в тканях в кон​центрациях ниже 0,001 % (Mn, Cu, Zn, В и др.). Растения в качестве азотного питания могут использовать как NO^, так и NH4, причем NOJ восстанавливается в клетках до NH3 с помощью нитратредук-тазы. Восстановительная фиксация атмосферного азота до NH3 с участием нитрогеназы осуществляется свободноживущими микро​организмами и бактериями рода Rhizobium, индуцирующими образо​вание клубеньков на корнях бобовых. Основной путь включения аммония в органические соединения состоит в синтезе глутаминовой кислоты и глутамина из а-кетоглутарата за счет деятельности глута-минсинтетазы и глутаматсинтазы. РО|~ поступает в растения и вклю​чается в органические соединения без восстановления, а сера погло​щается в форме SO! и> включаясь в органические соединения, вос​станавливается. Калий накапливается в клетках в ионной форме, его концентрация в тканях достигает 0,1 моль/л.
Первичное накопление и обменная адсорбция ионов происходят в кажущемся свободном пространстве клеточных стенок корней, затем ионы проникают через липидную фазу и ионные каналы плазмалеммы в цитоплазму. Вещества поступают в клетку пассивно или благодаря активному или вторичному активному транспорту. Главную роль в поглотительной активности растительных клеток играет Н +-помпа.
Глава 7
ГЕТЕРОТРОФНЫЙ СПОСОБ ПИТАНИЯ 

У РАСТЕНИЙ
«...все растения обладают способностью растворять белковые вещества... Это должно происходить при помощи растворителя, вероятно, состоящего из фермента вместе с кислотою».
Ч. Дарвин
Лвтотрофные организмы (от греч. «autos» — сам и «trophe» — питание) способны самостоятельно синтезировать органические питательные вещества из неорганических, гетеротрофные — пи​таются готовыми органическими веществами. К автотрофам принадлежат зеленые растения и некоторые бактерии, исполь​зующие в ходе фотосинтеза энергию света (фототрофы), а так​же бактерии, способные утилизировать энергию окисления ве​ществ для синтеза органических соединений (хемосинтез).
Огромное большинство организмов, принадлежащих к цар​ству растений, — автотрофы (фототрофы). К гетеротрофам от​носят всех животных, грибы и большинство бактерий. Среди растений также имеются факультативные или облигатные ге-теротрофы, получающие органическую пищу из внешней сре​ды, — сапротрофы, паразиты и насекомоядные растения. Сапро-трофы (сапрофиты) питаются органическими веществами разлагающихся остатков растений и животных, паразиты — ор​ганическими веществами живых организмов. Насекомоядные растения способны улавливать и переваривать мелких беспо​звоночных. Однако в жизни растения есть периоды, когда оно питается только за счет запасенных ранее органических ве​ществ, т. е. гетеротрофно. К так,им периодам относятся прора​стание семян, органов вегетативного размножения (клубней, луковиц и др.), рост побегов из корневищ, развитие почек и цветков у листопадных древесных растений и т. д. Многие органы растений гетеротрофны полностью или частично (кор​ни, почки, цветки, плоды, формирующиеся семена). Наконец, все ткани и органы растения гетеротрофно питаются в темно​те. Именно поэтому в культуре можно выращивать изолиро​ванные растительные клетки и ткани без света на органомине-ральной среде.
Таким образом, гетеротрофный способ питания клеток и тканей столь же обычен для растений, как и фотосинтез, по​скольку присущ любой клетке. В то же время этот способ пи​тания растений изучен крайне недостаточно. Знакомство с фи​зиологией растений, питающихся гетеротрофно, позволяет ближе подойти к пониманию механизмов питания клеток, тка​ней и органов в целом растении.
Целые растения или органы могут усваивать как низкомо​лекулярные органические соединения, поступающие извне или из собственных запасных фондов, так и высокомолекулярные белки, полисахариды, а также жиры, которые необходимо предварительно перевести в легкодоступные и усвояемые со​единения. Последнее достигается в результате пищеварения, под которым понимают процесс ферментативного расщепления ма-кромолекулярных органических соединений на продукты, ли-
и усвоения. Различают три типа пищеварения: внутриклеточ​ное, мембранное и внеклеточное. Внутриклеточное — самый древний тип пищеварения. У растений оно происходит не толь​ко в цитоплазме, но и в вакуолях, пластидах, белковых телах, сферосомах. Мембранное пищеварение осуществляется фермен​тами, локализованными в клеточных мембранах, что обеспечи​вает максимальное сопряжение пищеварительных и транс​портных процессов. Оно хорошо изучено в кишечнике ряда животных. У растений мембранное пищеварение не исследова​лось. Внеклеточное пищеварение происходит тогда, когда ги​дролитические ферменты, образующиеся в специальных клет​ках, выделяются в наружную среду и действуют вне клеток. Этот тип пищеварения характерен для насекомоядных расте​ний; он осуществляется и в других случаях, в частности в эн​досперме зерновок злаков.
7.1
Сапрофиты (сапротрофы)
В настоящее время грибы относят к самостоятельному цар​ству, однако многие стороны физиологии грибов близки к фи​зиологии растений. По-видимому, сходные механизмы лежат и в основе их гетеротрофного питания.
В плазмалемме гиф грибов, клеток дрожжей функционирует Н+-помпа, и в окружающую среду гриб выделяет различного рода кислые гидролазы. Это приводит к гидролизу сложных органических соединений в окружающем субстрате (внеклеточ​ное кислое пищеварение) и всасыванию продуктов их распада.
Механизм всасывания также связан с работой Н+-помпы в плазмалемме. При закислении наружной примембранной зоны снижается диссоциация органических кислот и они прони​кают в клетки в виде нейтральных молекул. Сахара и амино​кислоты поступают в цитоплазму гифы в симпорте с ионами Н+ с помощью специальных липопротеиновых переносчиков. Источником энергии для переноса органических веществ в сим​порте с ионами Н+ служит протондвижущая сила, включаю​щая как АрН, так и электрический мембранный потенциал, возникающие благодаря работе Н+-помпы в плазмалемме (см. рис. 6.8).
Среди растений сапрофитный способ питания довольно обычен у водорослей. Например, диатомовые водоросли, живу​щие на больших глубинах, куда не достигает свет, питаются, поглощая органические вещества из окружающей среды. При большом количестве растворимых органических веществ в во​доемах легко переходят к гетеротрофному способу питания хлорококковые, эвгленовые и некоторые другие водоросли. Причем и в этом случае перенос Сахаров в клетки осуществляется в симпорте с ионами Н + , т. е. с использованием про-тондвижущей силы плазмалеммы.
7.2
Паразиты
У покрытосеменных растений сапрофитный способ питания относительно редок. Такие растения не имеют или имеют мало хлорофилла и не способны к фотосинтезу, хотя встречаются и фотосинтезирующие виды. Для построения своего тела они используют гниющие остатки растений и животных. Как при​мер можно привести Gidiophytum formicarum — полукустарник, стебель которого образует крупный клубень, пронизанный многочисленными ходами, в которых поселяются муравьи. Этот вид использует в пищу продукты жизнедеятельности му​равьев, что было доказано с помощью радиоактивной метки. Меченые личинки мухи, которых муравьи занесли в полость стебля, были переварены растением через месяц, а радиоактив​ность была обнаружена в листьях и подземных частях расте​ния.
Некоторые виды, не содержащие хлорофилла, для обеспече​ния себя органической пищей используют симбиоз с грибами; это микотрофные растения. Особенно много таких видов в се​мействе орхидных. На ранних этапах развития все орхидеи вступают в симбиоз с грибами, так как запаса питательных ве​ществ в их семенах недостаточно для роста зародыша. Гифы грибов, проникающие в семена, поставляют растущему за​родышу органические вещества, а также минеральные соли из перегноя. У взрослых орхидей с микотрофным типом питания гифы грибов внедряются в периферическую зону корней, но дальше проникнуть не могут. Их дальнейшему росту препят​ствует фунгистатическое действие клеток глубинных тканей корня, а также слой довольно больших клеток с крупными ядрами, похожих на фагоциты. Эти клетки способны перевари​вать гифы грибов и усваивать освобождающиеся органические вещества. Возможен, вероятно, и прямой обмен между расте​нием и грибом через наружную мембрану гифы.
По традиции такие бесхлорофилльные растения, как подъ​ельник (Monotropa), также относят к сапрофитам. Однако и в этом случае сапрофитный способ питания осуществляется не непосредственно, а в симбиозе с грибами в форме микоризы. Причем во многих случаях эти симбиотические отношения можно рассматривать как форму паразитизма, когда клетки растений переваривают гифы гриба, проникшие в клетки кор​ня. Таким образом, собственно сапротрофом является гриб, а высшее растение паразитирует на нем. Гифы гриба могут со​единять корень подъельника с корнями дерева, и тогда подъ​ельник становится паразитом, получающим органические веще​ства от другого растения.
Микориза большинством растений используется главным образом для увеличения поглощения воды и минеральных солей.
На примере подъельника и орхидей был рассмотрен способ питания высших растений путем паразитизма. Микоризный гриб также выступает как паразит (явление взаимного парази​тизма). Гифы гриба образуют выросты-гаустории, плотно прилегающие к клеткам корней или же проникающие в них. Гау​стории высасывают питательные вещества (прежде всего углеводы) из растения, и можно предполагать, что механизм этого явления также построен на базе Н+-помпы.
7.3
Питание
Насекомоядных  растений
Высшие растения-паразиты, использующие готовые органи​ческие вещества, — это, как правило, высокоспециализиро​ванные однолетники или многолетники с редуцированными или полностью утраченными в ходе эволюции листьями, а ча​сто и корнями. Имеются виды, совершенно лишенные хлоро​филла и не способные к фотосинтезу. К ним относится, напри​мер, заразиха (Orobanche), паразитирующая на корнях многих культурных растений. Ее семена прорастают лишь под влия​нием корневых выделений растения-хозяина. Как только кон​чик зародышевого корня проростка соприкоснется с корнем хо​зяина, он преобразуется в гаусторию (присоску), начинающую выделять гидролазы, растворяющие клеточные стенки, и актив​но внедряющуюся в корень. В период роста и развития зарази​ха поглощает большое количество азотистых веществ, углево​дов и минеральных элементов, особенно фосфора, а также воду из корней растений-хозяев. В растениях томатов, пораженных заразихой, содержание, например, белкового азота снижается в 3 раза, а Сахаров — в 16 раз. Другой пример корневого пара​зита — петров крест (Lathraea squamaria), паразитирующий на корнях деревьев и кустарников.
У вьющегося паразитного травянистого растения повилики (Cuscuta) нитевидные стебли с редуцированными листьями-че​шуйками обвиваются вокруг стеблей растений-хозяев и при​сасываются к ним с помощью гаусторий. Гаустории повили​ки — преобразованные адвентивные (придаточные) корни. Они принимают форму диска, плотно прилегающего к коре расте​ния-хозяина. Группа клеток из центральной части диска вне​дряется в коровую паренхиму растения-хозяина и достигает центрального цилиндра, откуда повилика получает воду, орга​нические вещества и минеральные элементы. Проростки пови​лики, совершая ростовые вращательные движения, находят растение-хозяина, реагируя на градиент влажности и выде​ляемые им вещества (явление хемотропизма — см. 13.5.2).
К паразитным растениям относится и раффлезия, питаю​щаяся соками корней тропических лиан. В тело жертвы она внедряется с помощью гаусторий, выделяющих целлюлазу и другие ферменты, разрушающие клеточные стенки. Всю свою жизнь раффлезия проводит в теле хозяина — под землей. Лишь ее цветки появляются на поверхности почвы. С помощью ра​диоактивной метки показано, что паразиты поглощают из тела хозяина в основном сахарозу, глутаминовую и аспарагиновую кислоты и их амиды.
В настоящее время известно свыше 400 видов покрытосе​менных растений, которые ловят мелких насекомых и другие ор​ганизмы, переваривают свою добычу и используют продукты ее разложения как дополнительный источник питания. Боль​шинство из них встречается на бедных азотом болотистых по​чвах, есть эпифитные и водные формы.
Ловчие механизмы. Листья насекомоядных растений транс​формированы в специальные ловушки. Наряду с фотосинтезом они служат для поимки добычи. По способу ее ловли насеко​моядные растения можно разделить на две большие группы.
При пассивном типе ловли добыча может а) при​липать к листьям, желёзки которых выделяют липкую слизь, содержащую кислые полисахариды (библис, росолист), или б) попадать в специальные ловушки в виде кувшинов, урн, трубо​чек, окрашенных в яркие цвета и выделяющие сладкий аро​матный секрет (саррацения, гелиамфора, дарлингтония).
Для активного захвата насекомых используются:) приклеивание добычи липкой слизью и обволакивание ее листом или волосками (жирянка, росянка), 2) ловля по принципу
капкана — с захлопыванием ловчих листьев над добычей (аль-дрованда, венерина мухоловка), 3) ловчие пузырьки, в которые насекомые втягиваются с водой благодаря поддерживаемому в них вакууму (пузырчатка).
Общим для всех типов ловчих приспособлений является привлечение насекомых с помощью полисахаридных слизей или ароматного секрета (нектара), выделяемых или самими ловчими аппаратами, или желёзками вблизи от ловушки. Бы​стрые движения ловчих органов, как правило, осуществляются путем изменений в них тургора и запускаются с помощью рас​пространяющихся потенциалов действия в ответ на раздраже​ние чувствительных волосков, вызванное движениями насеко​мого (см. 13.6.1).
Пищеварение. Попавшее в ловушку или приклеившееся к липкой поверхности листа насекомое переваривается под дей​ствием секрета многочисленных желёзок (рис. 7.1). Некоторые насекомоядные парализуют добычу алкалоидами, содержащи​мися в выделяемой слизи. Так, росянка выделяет алкалоид ко-нитин, парализующий насекомое. Липкая слизь, секретируемая стоячими, или стебельчатыми, желёзками насекомоядных расте​ний, содержит много кислых полисахаридов, состоящих из кси​лозы, маннозы, галактозы и глюкуроновой кислоты. Кислая реакция слизи обеспечивается и находящимися в ней органиче​скими кислотами. Слизь, выделяемая стоячими желёзками, со​держит ряд гидролаз, активных в кислой среде. Например, у жирянки в слизи содержится кислая амилаза.
Кислые слизистые выделения, азот- и фосфорсодержащие продукты распада стимулируют работу сидячих желёзок, ко​торые начинают выделять кислоты (муравьиную, бензойную), а также протеазы и ряд других гидролаз. Довольно подробно изучена протеолитическая активность секрета у мухоловки. Большая часть протеаз из ее секрета относится к тиоловым протеазам, среди них — карбоксипептидаза, хитинолитическая активность. Кроме протеаз в секрете обнаружены кислая фос-фатаза и эстераза, а у некоторых видов насекомоядных — рибо-нуклеаза, липаза, а также пероксидаза.
Секреторные клетки насекомоядных растений имеют хоро​шо развитый ЭР и аппарат Гольджи, которые продуцируют большое количество секрета. Секреция слизи, кислот и гидро-
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Рис. 7.1
Столбчатые (А) и си​дячие (Б, В) железы листа росянки
лаз носит активный характер и зависит от дыхания. Дыха​тельные яды — арсенит, цианид, а также хлороформ прекра​щают процесс секреции и продуцирование пузырьков с секретом в аппарате Гольджи.
Всасывание продуктов распада осуществляется теми же же​лёзками, соединенными с проводящей системой, и происходит довольно быстро, что было показано на примере мухоловки с помощью метиленовой сини. Через 5 мин краска проникала в цитоплазму всех клеток головки желёзок. Количественный ультраструктурный анализ показал доминирующую роль сим-пласта в транспорте продуктов пищеварения у мухоловки. Из всего сказанного следует, что процесс пищеварения у насеко​моядных растений осуществляется принципиально так же, как в желудке животных. В том и другом случае секретируются кислоты (НС1 — в желудке, муравьиная кислота — у насеко​моядных растений). Кислая реакция пищеварительного сока уже сама по себе способствует перевариванию животной пищи, так как в ее клетках активируются кислые лизосомные гидро​лазы. Выделение секреторными пищеварительными желёзками гидролаз (протеаз, фосфатаз, эстераз и др.), имеющих оптимум активности в кислой среде, создает благоприятные условия для переваривания пищи. На принципиальное сходство процесса кислого внеклеточного пищеварения у животных и растений впервые указал Дарвин в книге «Насекомоядные растения» (1875).
7.4
Гетеротрофный способ питания
за счет обственных органических вещест

Сходство физиологии пищеварения у животных и растений уже не вызывает сомнения. В настоящее время известно, что закисление среды в желудке животных осуществляется в ре​зультате функционирования Н+-помпы в плазмалемме клеток слизистой желудка. Вслед за ионами Н+ в полость желудка по​ступают анионы хлора, компенсирующие выход протонов. Для растений хлор не является необходимым макроэлементом и не накапливается в больших количествах в клетках. Поэтому вслед за ионами Н+ из секреторных клеток пищеварительных органов насекомоядных растений выходит не хлор, а анионы органических кислот, прежде всего муравьиная кислота. Свой​ства кислой протеазы насекомоядных растений также сходны с пепсином желудка, максимальная активность которого на​блюдается при рН 1—2.
Значение насекомоядности. Многие насекомоядные растения живут на почвах, бедных минеральными элементами. Их кор​невая система слабо развита. У этих растений в отличие от других болотных растений, как правило, нет микоризы, поэто​му усвоение минеральных элементов из пойманной добычи имеет для них большое значение. Из тела жертвы насеко​моядные растения получают азот, фосфор, калий, серу. Угле​род, содержащийся в аминокислотах и других продуктах распа​да, также участвует в метаболизме насекомоядных растений. Еще Дарвин показал, что если растения росянки подкармли​вать кусочками мяса, то через три месяца они значительно пре​восходят контрольные растения по ряду показателей, особенно репродуктивных. Установлено, что растения пузырчатки зацве​тают только после получения животной пищи.
В основе свойства насекомоядных растений питаться пло​тоядно лежит способность любой растительной клетки исполь​зовать для своего питания органические вещества, освобо​ждаемые из запасной формы или притекающие из других частей растения. В целом растительные организмы, как прави​ло, автотрофны, но углеродные соединения, синтезируемые в ходе фотосинтеза из СО2и воды, затем поступают из листьев во все другие части растения, которые питаются за счет этих готовых органических веществ, т. е. гетеротрофно. В тех слу​чаях, когда растительный организм использует запасные орга​нические вещества (углеводы, белки, жиры) или биополимеры цитоплазмы (например, из стареющих листьев), эти вещества должны быть предварительно гидролизованы и таким образом превращены в транспортабельную и усвояемую форму. Этот процесс принципиально не отличается от пищеварения у насе​комоядных растений.
Процессы пищеварения в эндосперме. Наиболее удобный объект для изучения процесса пищеварения у растений — про​растающие семена, имеющие эндосперм с отложенными в нем запасами органических питательных веществ. В зрелых зернов​ках злаков зародыш непосредственно не контактирует с тканя​ми эндосперма. Для мобилизации и всасывания запасных орга​нических веществ (полисахаридов, белков) служит видоизме​ненная семядоля — щиток (рис. 7.2). По существу, функцио-
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Рис. 7.2
Схема внеклеточного кислого пищеварения в эндосперме зерновок кукурузы
.нальная роль щитка аналогична функции желудка животных. Можно ожидать, что и механизм переваривания нераство​римых запасных полисахаридов и белков эндосперма при про​растании семян принципиально сходен с тем, что происхо​дит при переваривании животных тканей у насекомоядных растений и с пищеварительными процессами в желудке животных.
Действительно, в эпителиальных клетках щитка функциони​рует Н +-помпа, и щиток выделяет в эндосперм органические кис​лоты (лимонную и др.). В результате закисления клеток эндо​сперма, являющихся полумертвыми (ядра и многие органоиды в запасающих клетках эндосперма при созревании зерновок разрушаются), в них активируются кислые гидролазы, прежде всего а-амилазы, и крахмал разлагается до мальтозы и глю​козы. Вслед за секрецией кислот эпителиальные клетки щитка выделяют в эндосперм кислые гидролазы: а- и Р-амилазы, цел-люлазу, протеазы, различные глюканазы, фосфатазу, РНКазу и др.
Вслед за щитком на третьи-четвертые сутки прорастания к пищеварительной деятельности щитка подключается и един​ственный живой слой клеток в эндосперме — периферический алейроновый слой (рис. 7.2). Алейроновые клетки также выде​ляют в эндосперм органические кислоты и кислые гидролазы (а-амилазу, протеазы, РНКазу и др.). Совместная деятельность щитка и алейронового слоя приводит к растворению запасных веществ эндосперма.
Щиток является также всасывающим органом. Плазмалем-мой эпителиальных клеток щитка, граничащих с эндоспермом, осуществляется перенос Сахаров, аминокислот, неорганических катионов и анионов из эндосперма в цитоплазму клеток щитка с последующим поступлением транспортируемых питательных соединений в проводящие пучки, которые доставляют эти со​единения в растущий зародыш. Этот процесс связан с работой мембранных Н+-помп, создающих протондвижущую силу. Перенос органических веществ через плазмалемму эпите​лиальных клеток щитка происходит в симпорте с ио​нами Н + .
Важно отметить, что процессы мобилизации запасных ве​ществ в эндосперме находятся под гормональным контролем. Секреторная активность щитка активируется цитокинином и ауксином, а синтез и секреция гидролаз в алейроновых клетках полностью находятся под контролем гибберелли-на, который поступает в алейроновые клетки из щитка и зародыша.
Растворение и отток запасных веществ из других запасаю​щих органов, например из семядолей двудольных при прора​стании семян, по-видимому, происходит сходным образом. Однако в этом случае осуществляется не внеклеточное, а вну​триклеточное кислое пищеварение. Эти процессы изучены еще недостаточно.
Мобилизация запасного белка в прорастающих семенах. Се​зонная периодичность развития растений включает периоды покоя, перед наступлением которых ассимиляты, оттекающие из листьев, откладываются в запас. Эти запасенные пита​тельные вещества необходимы для начала роста в следующий вегетационный период. Запасающие ткани семян, корней, сте​блей, клубней представляют собой вместилища резервов пита​тельных веществ. Накопление в клетках большого количества азота, углерода и других элементов требует образования осмо​тически неактивных или слабоактивных компонентов. Таковы​ми и являются макромолекулярные формы запасных пита​тельных веществ: белки, полисахариды, триглицериды. Содер​жание белка в семенах довольно высоко. Больше всего белка в семенах бобовых (20 — 30%) и масличных (17 — 42%). В семе​нах злаков его 7—14% на сухую массу. Запасные белки локали​зованы в алейроновых зернах и белковых телах и представлены глобулинами (основная форма у двудольных) и альбуминами. Имеются также проламины и глютелины.
Алейроновые зерна — запасающие органеллы клеток разме​ром от 0,1 до 25 мкм. Окружены одинарной мембраной. Со​держание белка 70 — 80% на сухую массу. В состав алейро​новых зерен входят также углеводы, фосфолипиды, фитин, РНК, соли щавелевой кислоты. Встречаются сложные и про​стые алейроновые зерна. Сложные алейроновые зерна харак​терны для некоторых двудольных и имеют включения двух ти​пов — глобоидные и кристаллоидные, окруженные аморфным материалом. В кристаллоиде сосредоточено около 60%, в аморфной зоне — 35 —40 и глобоиде — 3 — 5% белка от общего его содержания в алейроновых зернах. Часть запасных бел​ков в алейроновых зернах образует комплексы с фитином, углеводами и липидами, которые при прорастании гидролизи-руются в первую очередь. В глобоиде локализован фитин — кальций-магниевая соль инозитфосфорной кислоты. В алейро​новых клетках крахмалистого эндосперма злаков представлены простые алейроновые зерна. По размеру они меньше сложных и не содержат включений. Фитин локализован у них в белко​вом аморфном матриксе. В алейроновых зернах содержатся не​которые кислые гидролазы.
Белковые тела находятся в крахмалистом эндосперме зер​новок злаков. Эти гетерогенные системы, включающие кро​ме различных групп запасных белков крахмал, липиды и ряд кислых гидролаз, имеют размеры в несколько мик​рометров.
Распад белков в семенах начинается почти сразу же после начала набухания и осуществляется несколькими группами протеаз. Различают три стадии протеолиза запасных белков при прорастании. На первой стадии идет лишь ограниченный протеолиз основной массы запасных белков. Распадаются аль​бумины и глобулины, локализованные в осевых органах за​родыша, в алейроновых зернах алейронового слоя. Повы​шаются подвижность и растворимость белков. Гидролиз белков на этой стадии поставляет аминокислоты, необходимые для синтеза новых ферментативных белков. На второй стадии, которая длится 5—10 дней, белки в запасающих органах бы​стро распадаются до аминокислот, которые транспортируются к растущему зародышу, обеспечивая его гетеротрофное пита​ние. На заключительном этапе в запасающих органах по​лностью деградируют структурные и ферментативные белки, которые обеспечивали процесс пищеварения.
Для семян двудольных характерно внутриклеточное перева​ривание белков. Их распад происходит в тех же клетках, в ко​торых они отложены в запас. Значительные изменения в струк​туре алейроновых зерен заметны уже через 3 — 5 дней с начала набухания. В них резко возрастает активность кислых гидро​лаз — фосфатазы, протеазы. В первую очередь исчезают белки аморфного матрикса, затем белковые кристаллоиды и в по​следнюю очередь глобоиды. Каким образом поддерживается кислый уровень рН в алейроновых зернах, неизвестно. Возмож​но, в подкислении участвует обнаруженная в них щавелевая кислота. Для полного гидролиза белков в алейроновых зернах недостает собственных протеаз. Дополнительная эндопептида-за синтезируется в эндоплазматическом ретикулуме, который примыкает к алейроновым зернам. По мере истощения белковых запасов алейроновые зерна превращаются в вакуоли.
В зерновках злаков наряду с внутриклеточным пищеваре​нием в алейроновом слое, щитке и зародыше осуществляется и внеклеточное пищеварение неживых клеток крахмалистого эндосперма. Внеклеточное пищеварение идет под действием щитка и клеток алейронового слоя, выделяющих в эндосперм ислоты, а затем и ряд кислых гидролаз, в том числе протеазы (см. рис. 7.2). Выделение кислот в эндосперм приводит к его подкислению, чем создаются оптимальные условия для работы гидролаз, имеющих оптимум действия при рН 4 — 6, а также для транспортных систем в эпителиальных клетках щитка, при​легающих к эндосперму и осуществляющих транспорт продук​тов гидролиза из эндосперма в проводящие сосуды щитка. Установлено, что аминокислоты и дипептиды транспортируют​ся гораздо эффективнее при кислых значениях рН наружной среды. Секреция гидролаз щитками кукурузы также наиболее интенсивна при рН 5,4 — 6,0.
Таким образом, подкисление эндосперма — важный этап в прорастании зерновок, так как он настраивает всю систему кислого внеклеточного пищеварения и транспорта на рабочий ритм. Низкомолекулярные пептиды, образующиеся вместе с аминокислотами при гидролизе белков, поглощаются щитка​ми и сразу же гидролизуются щелочной эндопептидазой до аминокислот.
В семядолях тыквенных и бобовых распад белков начинает​ся в алейроновых зернах вблизи эпидермиса и проводящих пуч​ков, затем в столбчатой паренхиме и в последнюю очередь — в клетках губчатой паренхимы. В эндосперме злаков белковые тела сначала распадаются вблизи щитка, потом в алейроновом слое. Заметная потеря азота в крахмалистом эндосперме на​блюдается уже на вторые сутки с начала набухания. В клетках алейронового слоя гидролиз белка начинается позже, на 3 —5-е сутки.
Мобилизация запасенных углеводов. Углеводы — важнейшая группа запасных питательных веществ семян. Некоторые семе​на содержат небольшой запас сахарозы, а также другие сахара (в зависимости от вида): стахиозу, мальтозу, галактозу, рибо-зу, фруктозу, глюкозу. Часто эти сахара связаны с белками в гликопротеиновые комплексы. Однако основным запасным полисахаридом в семенах является крахмал. Семена злаков со​держат 50 — 76% крахмала от сухой массы (кукуруза и сорго — до 76, пшеница и ячмень —до 70%), бобовые —50 —60% (горох — до 50, бобы — до 60%). Крахмал откладывается в пластидах при созревании семян. Когда крахмальные зерна вырастают до полных размеров, ламеллярная структура пластид разрушает​ся. Размеры крахмальных зерен в семенах различных растений варьируют в пределах примерно от 15 (рис) до 50 мкм в диаме​тре (бобы). Кроме Сахаров и крахмала в качестве резервных углеводов могут выступать полисахариды, входящие в состав клеточных стенок. Это прежде всего гемицеллюлозы (галакто-маннаны, глюкофруктаны и др.).
При прорастании быстро исчезают запасы свободных саха-ров. Крахмальные гранулы, находящиеся в тесном контакте с цитоплазмой, начинают распадаться. На их поверхности об​наруживается шероховатость, указывающая на начавшийся ги​дролиз. На ранних стадиях прорастания часть крахмала распа​дается под действием фосфорилазы. Постепенно скорость фосфоролиза   уменьшается   и   включается   другой,   более ощный механизм расщепления крахмала с помощью ами​лаз — гидролитический. Чтобы полностью расщепить крахмал до глюкозы гидролитическим путем, требуется целый комплекс ферментов: важнейшие из них — а- и (3-амилазы, а также а-глюкозидаза и предельная декстриназа.
Переваривание крахмала происходит как внутри клетки, так и внеклеточным путем. Внутриклеточное пищеварение харак​терно для семян двудольных растений и начинается уже в первые часы набухания в осевых органах. Содержание крах​мала в семядолях гороха начинает снижаться лишь с 4 —5-го дня прорастания.
Лучше всего ход распада крахмала изучен у зерновок хлебных злаков, где основная его масса вовлекается в обмен через внеклеточное пищеварение. Процесс гидролиза начинает​ся от щитка и распространяется к дистальной части эндоспер​ма. В зоне эндосперма, примыкающей к щитку, уже через 20 ч от начала набухания зерновок крахмальные зерна разру​шаются. Эпителиальные клетки щитка выделяют а- и Р-ами-лазы, сначала запасные формы, а затем и вновь синтезиро​ванные. Щиток обеспечивает до 17% всей амилазной активно​сти эндосперма. Выделение а-амилазы клетками алейронового слоя в эндосперм начинается на 3 —4-е сутки. За этот срок крахмал эндосперма уже частично переварен, наблюдается де​струкция клеточных стенок, что облегчает процесс секреции и пищеварение.
Усвоение жиров. Свыше 75% семян всех видов цветковых растений содержат жиры в качестве питательного резерва, ис​пользуемого при прорастании. Запасы как нейтральных жиров, так и значительные количества полярных липидов сосредото​чены в сферосомах. Это частицы сферической формы диаме​тром до 0,5 мкм, а иногда и больше, окруженные одинарной мембраной. В сферосомах обнаружена активность кислой ли​пазы. Основные функции сферосом — запасание и переварива​ние жиров. У злаков этот процесс начинается сразу после нача​ла набухания зерновок, хотя скорость его первоначально невысока и достигает максимума на 3 —4-й день от начала на​бухания. У семян масличных распад запасных жиров начинает​ся на 2 —3-й сутки от начала набухания и проходит, как и у других групп растений, в три этапа. На первом этапе жиры под действием фермента липазы распадаются на глицерин и жирные кислоты; на втором — жирные кислоты расщепляют​ся в ходе окисления до ацетил-СоА, который на третьем этапе может превращаться в другие соединения (см. 4.24 и 4.42) или подвергаться дальнейшему окислению.
Ключевая роль в переваривании жиров принадлежит кислой липазе, обладающей невысокой специфичностью и расщепляю​щей все глицериды. Она может депонироваться в созревающих семенах, а может синтезироваться вновь при прорастании се​мян в эндоплазматическом ретикулуме, а затем транспортиро​ваться в сферосомы клетки. При прорастании семян отмечен тесный контакт сферосом с глиоксисомами, в которых под дей​ствием щелочной липазы происходит дальнейший распад мо-
ноглицеридов, а также (3-окисление жирных кислот. Там же протекают реакции глиоксилатного цикла, в которых ацетил-СоА может превращаться в янтарную и щавелевоуксусную кис​лоты. Еще один продукт распада жиров — глицерин — восста​навливается до фосфодиоксиацетона и далее может превра​щаться в сахара путем глюконеогенеза (см. рис. 4.11).
Гетеротрофно могут питаться растения-сапрофиты, паразиты и насекомоядные растения. Пищеварительные желёзки насекомоядных растений выделяют кислоту (муравьиную), кислые гидролазы (про-теазы и др.) и осуществляют внеклеточное кислое пищеварение. Почти так же происходит мобилизация запасных веществ в эндосперме. Из щитка и алейроновых клеток зерновок злаков в эндосперм поступают органические кислоты и кислые гидролазы, а затем переваренные про​дукты всасываются щитком.
Важность изучения гетеротрофного питания определяется тем, что все незеленые органы растений (корни, цветки, плоды) и все клетки растений в темноте питаются гетеротрофно.
Глава 8
ДАЛЬНИЙ ТРАНСПОРТ ВЕЩЕСТВ У РАСТЕНИЙ
«Три основных вопроса составляют проблему передвижения веществ. Это прежде всего вопрос о тканях, по которым происходит передвижение веществ, вопрос о напра​влениях передвижения... и третий вопрос — о механизме передвижения».
. А. Сабинин
Ближний транспорт — это передвижение ионов, метаболи​тов и воды между клетками и тканями (в отличие от мембран​ного транспорта в каждой клетке). Дальний транспорт — пере​движение веществ между органами в целом растении.
Транспорт веществ в растении осуществляется по любым тканям и по проводящим пучкам, специализированным для этой цели. В свою очередь передвижение воды и растворенных веществ по любым тканям может происходить: а) по кле​точным стенкам, т. е. по апопласту, б) по цитоплазме клеток, соединенных друг с другом плазмодесмами, т. е. по симпласту, в) возможно, по эндоплазматическому ретикулуму с участием плазмодесм. Передвижение воды и веществ по проводящим пучкам включает в себя транспорт по ксилеме («восходящий ток» — от корней к органам побега) и по флоэме («нисходящий ток» — от листьев к зонам потребления питательных веществ или отложения их в запас). По флоэме транспортируются ме​таболиты и при мобилизации запасных веществ.
У многоклеточных водорослей метаболиты передвигаются по симпласту. Исключение составляют ламинарии — крупные бурые водоросли, у которых таллом дифференцирован на тка​ни и ситовидные трубки формируются в центральной части сте​бля. Симпластное и апопластное проведение воды и веществ вдоль всего растения присуще и большинству мхов. У всех остальных высших наземных растений имеются проводящие пучки, состоящие из трахеид и (или) сосудов ксилемы, сито​видных трубок и клеток-спутников флоэмы, паренхимных и других специализированных клеток. Проводящие пучки объе​диняют все части растительного организма, обеспечивая пере​движение веществ на расстояния от десятков сантиметров до десятков метров (у древесных). Транспорт по клеточным стен​кам и по цитоплазме у сосудистых растений осуществляется на небольшие расстояния, измеряемые миллиметрами, например радиальный транспорт в корнях и стеблях, передвижение ве​ществ в мезофилле листьев.
                                                             8.1.Ксилемный транспорт
Строение ксилемы и механизм ксилемного транспорта воды и минеральных веществ описаны в предыдущих главах (см. 5.4.4 и 6.11.2). В этом разделе будут изложены общие по- пополнительные сведения.
8.1.1
Состав ксилемного сока
Ксилемный сок представляет собой раствор, в основном со​стоящий из неорганических веществ (табл. 8.1). Однако в пасо​ке, вытекающей из ксилемы пенька при удалении верхней части стебля, обнаружены также различные азотистые соединения (аминокислоты, амиды, алкалоиды и др.), органические кис​лоты, фосфорорганические эфиры, соединения, содержащие се​ру, некоторое количество Сахаров и многоатомных спиртов, а также фитогормоны. В ксилемном соке могут содержаться и более сложные вещества, попадающие сюда из вакуолей и цитоплазмы трахеальных элементов, заканчивающих свое развитие.
Сравнительный состав (в ммоль/л) флоэмного и ксилемного сока у однолетнего люпина (по J. S. Pate, 1975)
Таблица 8.1
	Вещества
	Ксилема
	Флоэма

	Сахароза
	

	450-470

	Аминокислоты 1
	0,7-2,6
	13-15

	Калий
	2,4-4,6
	39,0-46,0

	Натрий
	2,2-2,6
	4,4-5,2

	Кальций
	0,4-1,8
	0,5-1,6

	Магний
	0,3-1,1
	3,5-5,8

	Нитраты
	Следы
	0,003

	рн
	5,9
1
	8,0

	1    В мг/мл
	
	


8.1.2
Механизмы ксилемного транспорта

Органические компоненты ксилемного сока меняются в за​висимости от вида растения и от природы ионов, присутствую​щих в наружном растворе. Если поместить корни в солевой раствор, из которого катионы поглощаются легче, чем анионы, то количество поглощенных катионов превысит количество анионов. Растение компенсирует эту несбалансированность синтезом органических анионов, обычно карбоновых кислот: сукцината, малата, цитрата и др. В условиях, обеспечивающих высокую нитратредуктазную активность корней, важным ком​понентом ксилемного сока могут быть аминокислоты глута-мат, аспартат, лизин и др.
Ксилемный сок по составу резко отличается от вакуолярно-го. Например, содержание иона К+ в вакуолях эпикотиля горо​ха достигает 55 — 78 ммоль/л, а в ксилемном соке — лишь 2 — 4 ммоль/л.
Загрузка ксилемы. Загрузка ксилемы наиболее интенсивно происходит в зоне корневых волосков. Предполагается, что в этой зоне функционируют один или два насоса. Основной на​сос локализован в плазмалемме клеток ризодермы и коровой паренхимы. Он обусловлен работой Н+-помп, в качестве ко​торых выступают Н+-АТРазы и, возможно, протонперенося-щие редокс-цепи. В этой части корня катионы и анионы из кле​точных стенок поступают в цитоплазму (рис. 8.1). Через клетки
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Рис. 8.1
Обобщенная схема процессов, участвую​щих в дальнем транс​порте веществ у ра​стений по ксилеме и флоэме
эндодермы с поясками Каспари вода и минеральные соли про​ходят только по симпласту. В паренхимных клетках пучка, не​посредственно примыкающих к трахеидам или сосудам, может функционировать и второй насос, выделяющий минеральные вещества, которые через поры в стенках трахеальных элемен​тов попадают в их полости. Благодаря активной работе двух насосов в трахеидах и сосудах увеличивается осмотический по​тенциал и, следовательно, сосущая сила. Когда вода согласно осмотическим законам поступает в полости сосудов и трахеид, в них возрастает гидростатическое давление и происходит пода​ча жидкости в надземные части растения (корневое давле​ние, или нижний концевой двигатель — см. 5.4.2). Восходящий ток воды и минеральных веществ, обусловленный транспирацией (верхним концевым двигателем — см. 5.4.3), осуществляется пассивно по физико-химическим законам и не сопряжен с тра​той метаболической энергии, за исключением той энергии, ко​торая необходима для поддержания открытого состояния усть​иц (см. 13.6.1).
Вода и растворенные в ней вещества движутся по сосудам ксилемы с большой скоростью, иногда достигающей несколь​ких десятков метров в час. Скорость транспорта по трахеидам ниже, так как в этом случае жидкости приходится преодоле​вать первичные клеточные стенки, которые перекрывают поры в стенках продольных рядов трахеид.
Разгрузка ксилемы. Восходящий ток минеральных веществ и ряда органических соединений (амидов и аминокислот, орга​нических кислот и др.), состав которых зависит от вида расте​ния и условий питания, по мере продвижения по ксилеме изме​няется количественно и качественно. Например, у растений укурузы и фасоли ионы натрия, поступившие из среды в рас​тущие участки корня, поглощаются из ксилемного сока клетка​ми более зрелых участков корня, так что концентрация натрия в пасоке на пути к шейке корня может снизиться на два поряд​ка. Натрий продолжает выходить из ксилемы и в тканях сте​бля. Радиоактивный 42К из ксилемного сока, движущегося вверх по стеблю, обнаруживается в клетках ксилемнои парен​химы и коры стебля, которые поглощают также значительные количества воды. У проростков кабачка в ксилемном соке, по​лученном из черешков листьев (табл. 8.2), концентрация ионов калия, кальция, фосфора, нитрата более высокая, чем в соке у основания стебля. В наибольшем количестве ионы ксилемно​го сока поглощаются клетками листьев, о чем можно судить, например, по составу гуттационной жидкости, выделяющейся из ксилемных окончаний листа через гидатоды в условиях насыщения воздуха водяными парами. Эта жидкость (см. табл. 8.2) прошла весь путь транспорта от наружного рас​твора через клетки корня, по сосудам ксилемы в стебле и листе и значительно обеднена ионами по сравнению с ксилемным со​ком, входящим в листья.
Таблица 8.2 Концентрация ионов в ксилемнои жидкости (ммоль/л) при прохождении минеральных веществ через корень, стебель и листья проростков кабачка (см. Кларксон, 1978)
	Анализируемые растворы
	к+
	Na +
	Са2 +
	Н2РС>4~
	NOf

	Гуттационная жидкость
	0,5
	0,7
	0,9
	0,2
	0,4

	Пасока из листовых череш-
	
	
	
	
	

	ков
	26,2
	0,6
	8,0
	0,5
	12,9

	Пасока из основания стебля
	12,8
	0,3
	5,1
	0,2
	7,1

	Минеральная   питательная
	
	
	
	
	

	среда
	0,5
	0,2
	0,15
	0,01
	1,0


Разгрузка ксилемы, т. е. поступление воды и ионов из сосу​дов ксилемы, обусловлена гидростатическим давлением в сосу​дах, силами транспирации и аттрагирующим действием окру​жающих клеток. Вода и растворенные в ней вещества через поры сосудов ксилемы попадают как в клеточные стенки (апо-пласт), так и в цитоплазму клеток мезофилла листа (или кле​ток обкладки). Поступление минеральных элементов из апо-пласта в клетки листа происходит в результате активной работы Н+-помпы (см. рис. 8.1).
Неорганические соли, различные соединения азота и фосфо​ра, попадающие в листья с ксилемным током, необходимы для роста листьев, для поддержания их осмотического потенциала при увеличении объема клеток. Растущие листья являются мощными акцепторными зонами для компонентов ксилемного сока. Однако объем воды, доставляемой по ксилеме и испаряе​мой за сутки в процессе транспирации, в 5— 10 раз превосходит объем клеток листа. Поскольку вместе с водой в клетки листа транспортируются ионы, возможно перенасыщение клеток хлоренхимы солями. В тканях листьев используются по крайней мере три способа устранения избытка ионов: образование труднорастворимых осадков солей (в клеточных стенках, ва​куолях, митохондриях), отток солей из листа через флоэму, а в условиях почвенного засоления — накопление и выделение со​лей специализированными образованиями — солевыми желёз​ками и волосками (см. гл. 9).
Регуляция ксилемного транспорта. Загрузка ксилемы обусло​влена прежде всего функциональной активностью Н+-помпы и других ионных насосов в клеточных мембранах поглощаю​щей зоны корня. Эта активность непосредственно связана с энергетикой дыхания и поэтому зависит от обеспеченности корня ассимилятами и кислородом. Роль фитогормонов в за​грузке ксилемы изучена недостаточно.
Другой мощный регулятор ксилемного транспорта — транс-пирация, интенсивность которой контролируется устьичным аппаратом. Механизм устьичной регуляции обсуждается в раз​делах 5.4.3 и 13.6.11.
Ассимиляты из листьев поступают во флоэму, состоящую из нескольких типов клеток, специализированных в метаболи​ческом и структурном отношениях. Транспортную функцию осуществляют ситовидные клетки (у низших сосудистых расте​ний и голосеменных) или ситовидные трубки (у покрытосе​менных растений). Паренхимные клетки-спутники выполняют энергетическую функцию; другие паренхимные клетки пучка являются передаточными или запасающими. Все эти типы кле​ток функционируют во взаимодействии.
8.2
Флоэмный транспорт
8.2.1 Структура флоэмы
Ситовидные элементы. В ситовидных трубках плазмалемма окружает протопласт, содержащий небольшое число митохон​дрий и пластид, а также агранулярный эндоплазматический ре-тикулум. Тонопласт в ситовидных элементах разрушается. Зре​лая ситовидная трубка лишена ядра. Поперечные клеточные стенки — ситовидные пластинки — имеют перфорации, вы​стланные плазмалеммой и заполненные полисахаридом калло-зой и фибриллами актиноподобного Ф-белка, которые ориен​тированы продольно. Ситовидные трубки многочисленными плазмодесмами связаны с клетками-спутниками (рис. 8.2).
Сопровождающие клетки. Клетки-спутники, или сопрово​ждающие клетки, — это небольшие вытянутые вдоль сито​видных трубок паренхимные клетки с крупным ядром, элек-тронноплотной цитоплазмой, с большим количеством рибо​сом, других органелл и особенно митохондрий, обилие которых создает структуру, называемую митохондриальным ретикулумом. Клеточные стенки этих клеток пронизаны ветвя​щимися плазмодесмами, собранными в утолщениях стенок (плазмодесменных полях). Число плазмодесм в сопровождаю​щих клетках в 3— 10 раз больше, чем в стенках соседних клеток мезофилла листа (например, в листе ясеня общее число плаз​модесм на клетку мезофилла 800 — 3000, а в клетке-спутнике 24000). Другая особенность клеточных стенок клеток-спутни​ков — обилие в них инвагинаций («лабиринтов»), выстланных плазмалеммой, что значительно увеличивает ее поверхность.
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Рис. 8.2
Строение ситовидной трубки клеток спутников

Организация проводящей системы в листовой пластинке. На
долю проводящей системы приходится около 25% от общего объема ткани листа. Суммарная длина разветвлений проводя​щих пучков в 1 см2 листовой пластинки составляет в среднем от 20 до 100 см. Из этой длины на долю крупных пучков (прово​дящих) приходится лишь 5%, а остальные 95% — на долю ат-трагирующих тонких пучков.
Пучки, входящие в состав более толстых жилок, состоят из ксилемы и хорошо развитой флоэмы. Самые мелкие пучки включают в себя один-два трахеальных элемента, а флоэма — одну ситовидную трубку с сопровождающей клеткой. Оконча​ния пучков во флоэмной части могут содержать только парен-химные клетки. Таким образом, первичное поступление асси-милятов в проводящую систему происходит через сопровож​дающие или паренхимные клетки флоэмных окончаний, из которых они перемещаются в специализированные для дальне​го транспорта ситовидные элементы. У многих растений с С4-путем фотосинтеза проводящие элементы листа окружены плотно сомкнутыми клетками обкладки, отделяющими пучки от мезофилла и от межклетников. Обкладочные клетки со​ответствуют эндодерме осевых органов, так как в ряде случаев на радиальных (по отношению к пучку) стенках этих клеток можно видеть пояски Каспари.
Транспорт ассимилятов в листе строго ориентирован: про​дукты фотосинтеза перемещаются из каждой микрозоны кле​ток мезофилла радиусом 70—130 мкм в сторону ближайшего к ней малого пучка и далее — по клеткам флоэмы в сторону крупной жилки. Таким образом, в состав каждой микрозоны входит всего несколько клеток мезофилла.
8.2.2
Состав флоэмного сока
Основной транспортной формой Сахаров у большинства растений служит сахароза. В связи с этим активность инвер-тазы — фермента, расщепляющего сахарозу на глюкозу и фрук​тозу, в проводящих тканях очень низка. Концентрация саха​розы во флоэмном соке может достигать 0,8—1,0 моль/л (80 — 85% от общего сухого вещества), что в 10 — 30 раз выше, чем в клетках мезофилла. Транспортироваться по ситовидным трубкам могут и другие олигосахара (например, у ясеня — ра-финоза и стахиоза), спирты (сорбит у яблони). Содержание азотистых веществ (белки, амиды, аминокислоты) во флоэм​ном соке не превышает 0,5%. В нем обнаружены также органи​ческие кислоты, витамины, фитогормоны (ауксин, гибберел-лины, цитокинин в концентрации около 5 — 50 нмоль/л). Неор​ганические соли составляют 1—3% от общего количества веществ сока. Особенностью ионного состава флоэмного эксу​дата является высокая концентрация ионов К+ (до 50 — 200 ммоль/л) и рН порядка 8,0 — 8,5 (см. табл. 8.1). АТР содержит​ся в концентрации 0,4 — 0,6 ммоль/л и, по-видимому, поста​вляется клетками-спутниками.
Передвижение ассимилятов по ситовидным трубкам проис​ходит со скоростью 50—100 см/ч и включает в себя три взаи​мосвязанных процесса: загрузку флоэмы, транспорт ассимиля​тов по ситовидным элементам и разгрузку флоэмы.
                                             8.2.3 Механизмы флоэмного транспорта

Загрузка флоэмных окончаний. В свободном пространстве клеточных стенок (в апопласте) может находиться до 20% са-харов, содержащихся в листе, куда они попадают главным образом в виде сахарозы из фотосинтезирующих клеток мезо​филла. Особенности транспорта ассимилятов от мезофилла к флоэме изучены недостаточно, но, по-видимому, у разных ви​дов растений он происходит неодинаково. Если в стенках кле​ток обкладки есть пояски Каспари, то сахара в этих участках должны проходить через симпласт. Многочисленные плазмо-десмы между клетками обкладки или клетками листовой па​ренхимы и клетками-спутниками могут способствовать сим-пластному транспорту. Развитие системы «лабиринтов» в стенках клеток, лежащих между мезофиллом и ситовидными трубками (у ряда представителей бобовых), должно способ​ствовать транспорту ассимилятов через мембрану и апопласт-ному перемещению веществ. У некоторых растений (сахарная свекла) нет структурных приспособлений для облегчения пере​движения ассимилятов. В этом случае транспорт может быть обеспечен сильно развитой системой переносчиков на мембра​нах клеток.
Измерение осмотической концентрации Сахаров показало, что в клетках мезофилла осмотическое давление ниже, чем в тонких проводящих пучках. По мере продвижения от тонких учков к средней жилке и далее к листовому черешку общее со​держание Сахаров в пучках еще более возрастает, но уже не так резко, как при переходе от мезофилла к тонким разветвлениям. Таким образом, загрузка ассимилятами проводящей системы в листе происходит против градиента концентрации, сопрово​ждаясь затратой энергии. Источником АТР для процессов за​грузки флоэмы, по-видимому, служит в 3 — 4 раза более интен​сивное, чем у соседних паренхимных клеток, дыхание клеток-спутников, которые особенно богаты митохондриями.
По современным представлениям, в плазмалемме клеток-спутников (у паренхимных клеток флоэмных окончаний) функ​ционирует Н+-помпа, направленная наружу. Закисление апо-пласта в результате работы Н+-помпы способствует отдаче ионов К+ и сахарозы клетками хлоренхимы (см. рис. 8.1). Одновременно возникший градиент рН (АрН) на плазмалемме клеток флоэмных окончаний приводит к поступлению в эти клетки сахарозы в симпорте с ионами Н+ (Н+-сахар — ко-транспортный механизм). Трансмембранный перенос ионов Н + в этом случае осуществляется по концентрационному градиен​ту, а транспорт сахарозы — против концентрационного гра​диента. Этот процесс обеспечивается белками-переносчиками в плазмалемме, сродство которых к сахарам возрастает при их протонировании. Поступившие в клетки ионы Н+вновь выка​чиваются Н+-помпой, работа которой сопряжена с поглоще​нием ионов К+ (см. рис. 6.8). Сахароза и ионы К+ по много​численным плазмодесмам переносятся в полости ситовидных трубок. Сходным образом из мезофилла в сосуды флоэмы по​падают аминокислоты и другие метаболиты. Описанный меха​низм объясняет не только накопление сахарозы в ситовидных элементах, но и то обстоятельство, что в ситовидных трубках поддерживаются высокое содержание калия и низкая концен​трация протонов. Возрастание концентрации осмотически ак​тивных веществ приводит к притоку в полость ситовидных тру​бок воды из окружающих тканей, прежде всего из сосудов ксилемы.
Как следует из табл. 8.1, флоэмный сок содержит разно​образные ионы. С помощью радиоактивных изотопов устано​влено, что из ксилемного сока во флоэмный легко циркули​руют калий, натрий, магний, фосфор, азот. Микроэлементы — железо, марганец, цинк, молибден — способны перемещаться по флоэме из зрелых в молодые растущие листья. Циркуляция ионов между ксилемой и флоэмой осуществляется следую​щим образом. В ситовидную трубку ионы могут попадать как путем транспорта из клеток мезофилла, так и не выходя за пределы листовой жилки, при участии паренхимных клеток, в клеточных стенках которых образуются многочисленные вы​росты цитоплазмы («лабиринты»). Клетки с таким строением сгенки, как правило, активно участвуют в транспорте ионов и называются переходными (передаточными). «Лабиринты» в стенках могут быть поляризованы. Например, у переходных клеток ксилемы стебля и листовых черешков выросты цито​плазмы есть лишь в стенке, примыкающей к сосуду, что может беспечивать перенос ионов из ксилемного сока в симпласт ксилемной паренхимы. В переходных клетках, расположенных в жилке между сосудом ксилемы и ситовидной трубкой, вы​росты имеются на стенках, смежных с обоими типами транс​портных систем (см. рис. 8.1). Сходный обмен ионами (и во​дой) может осуществляться и в стебле, где проводящие элементы ксилемы и флоэмы также сближены.
Транспорт веществ по ситовидным трубкам. Передвижение ассимилятов по ситовидным элементам — особый случай сим-пластического транспорта. Механизм этого транспорта до кон​ца не раскрыт.
Наиболее обоснована предложенная Э. Мюнхом (1926) ги​потеза потока под давлением. Согласно этой гипотезе между фотосинтезирующими клетками листа, где в симпласте накап​ливается сахароза, и тканями, использующими ассимиляты (например, корнем), создается осмотический градиент, который в ситовидных трубках превращается в градиент гидростатиче​ского давления. В результате во флоэме возникает ток жидко​сти под давлением от листа к корню. В настоящее время эта гипотеза получила поддержку благодаря изучению механизмов загрузки и разгрузки флоэмы — решающих факторов дальнего транспорта ассимилятов. Сохраняющаяся в ситовидных трубках плазмалемма с ее свойством избирательной проницае​мости является важнейшим условием, поддерживающим поток под давлением. В какой-то мере описанный механизм флоэм-ного транспорта сходен с механизмом, обеспечивающим подъем пасоки по ксилеме под действием корневого давления. Сходство особенно очевидно в случае весеннего «плача» дре​весных, в пасоке которых в этот период содержится много Сахаров.
Возможно, однако, что транспорт по флоэме на дальние расстояния обеспечивается не единственным механизмом. Предполагается, что движущей силой перемещения флоэмной жидкости из одной ситовидной трубки в другую через поры может быть транспорт ионов К+ в ходе электроосмотического процесса. Согласно этой гипотезе, К+ активно входит в сито​видную трубку выше ситовидной пластинки и выходит в апо-пласт в следующем членике ниже ситовидной пластинки. В ре​зультате на ситовидных пластинках возникает отрицательный электрический градиент, способствующий транспорту через них ионов К + , а с ними и молекул воды.
Предполагается также, что фибриллы актиноподобного Ф-белка в порах ситовидных пластинок во взаимодействии с мио​зином могут обладать контрактильными (сократительными) свойствами, что способствует передвижению жидкости по флоэме. Однако обе эти гипотезы — электроосмотическая и контрактильная — не имеют пока убедительных эксперимен​тальных доказательств.
Разгрузка флоэмы. Для разгрузки флоэмы существенное значение имеет повышенное гидростатическое давление в сито​видных трубках. Помимо этого интенсивно растущие и запа​сающие органы обладают аттрагирующей силой, т. е. способны поглощать ассимиляты из флоэмы. В плазмалемме клеток акцепторной зоны функционирует Н+-помпа, которая, с одной стороны, воздействует на ситовидные трубки и клетки-спутники, закисляя апопласт и таким образом побуждая их от​давать ионы К+ и сахарозу в фазу клеточных стенок, а с дру​гой — создает условия для поступления Сахаров и калия из апопласта в симпласт акцепторных тканей (см. рис. 8.1). Саха​роза поглощается с участием мембранных переносчиков в сим-порте с протонами, а ионы К+ — по электрическому градиенту. В клетках запасающих органов, например в корнеплоде сахар​ной свеклы, сахароза накапливается в вакуолях. Предполагает​ся, что через тонопласт активно переносятся ионы К+, а это способствует транспорту сахарозы. Конкретные механизмы по​ступления К+ и сахарозы в вакуоль неизвестны.
Регуляция флоэмного транспорта. Транспорт ассимилятов из цитоплазмы клеток мезофилла листа (донор) к клеткам орга-нов-акцеппгоров, например корня, включает в себя ряд транс​портных систем со своими механизмами регуляции. На уровне донора — это регуляция интенсивности фотосинтеза в хлоро-пластах, поступления триозофосфатов в цитоплазму и исполь​зования их на синтез сахарозы. Фотосинтез служит также ис​точником энергии для систем активного переноса ассимилятов через мембраны (АТР для ионных насосов, субстраты для дыхания).
Ключевую роль в механизме флоэмного транспорта играет загрузка флоэмных окончаний. В основе этой загрузки в клет​ках флоэмы лежит работа Н+-помпы, которая активируется фитогормонами, прежде всего ауксином. Абсцизовая кислота блокирует Н+/К+ обмен. Как известно, содержание АБК воз​растает в тканях листа при неблагоприятных условиях, особен​но при водном дефиците.
Важнейшую роль в регуляции флоэмного транспорта играет интенсивность разгрузки флоэмы в зонах потребления ассимилятов. При ослаблении аттрагирующего действия акцеп​торных органов снижается продольный осмотический градиент в ситовидных трубках, а следовательно, и градиент гидроста​тического давления — главная движущая сила флоэмного транспорта. Высокая аттрагирующая способность акцепторных органов зависит от интенсивности их роста и активности Н+-насосов. То и другое контролируется фитогормонами. Локаль​ное воздействие абсцизовой кислоты на флоэму облегчает от​дачу ассимилятов в зонах разгрузки.
Регуляция флоэмного транспорта может осуществляться и на уровне мембранных переносчиков сахарозы. Установлено, что при повышении концентрации ассимилятов в ситовидных трубках из-за интенсивного фотосинтеза или ослабления аттра-гирующей активности потребляющих органов в ситовидных трубках повышается тургорное давление, что в свою очередь ингибирует работу переносчиков Сахаров. Предполагается, что при повышении тургорного давления плазмалемма в клетках флоэмных окончаний листа прижимается к клеточным стенкам, что обратимо деформирует структуру переносчика и таким бразом снижает интенсивность поступления сахарозы в сито​видные трубки.
Активация транспорта ассимилятов по флоэме наблюдается при прохождении по проводящему пучку электрического им​пульса (потенциала действия). Флоэмный транспорт зависит от достаточного снабжения растительного организма калием, а также от температуры, так как механизм передвижения асси​милятов обусловлен работой ферментных систем (ионных на​сосов). Для энергетического обеспечения функциональной ак​тивности трансмембранных насосов необходим кислород.
Передвижение веществ по растению на дальние расстояния осу​ществляется по проводящим пучкам. По сосудам и трахеидам кси​лемы вещества с водным током транспортируются от корней к вер​хушкам побегов. Движущие силы ксилемного транспорта — корневое давление и транспирация. Отток ассимилятов из листьев и из запасаю​щих органов идет по ситовидным трубкам флоэмы. Загрузка как кси-лемных (в корнях), так и флоэмных окончаний (в листьях) происходит благодаря деятельности активных мембранных насосов (Н + -помп), которые функционируют в плазмалемме живых клеток, окружающих сосуды и ситовидные трубки. Вслед за поступлением осмотически активных веществ в сосуды и ситовидные трубки по осмотическим законам входит вода, и дальнейщее передвижение веществ по сосу​дистой системе осуществляется в результате возрастающего гидро​статического давления.
Глава 9
ВЫДЕЛЕНИЕ ВЕЩЕСТВ
«...В недалеком будущем учение о выделении веществ должно развиться в целый связный отдел физиологии растений».
С. П. Костычев
Процессы выделения веществ широко распространены у растений и могут выполнять многообразные функции. На​пример, от повреждений и инфекций клетку защищают кле​точные стенки, формирующиеся из выделяемых цитоплазмой полисахаридов и других соединений, слизистые полисаха-ридные чехлы на поверхности многих клеток (водорослей, кор​невых волосков, пыльцевых трубок и др.), восковые выделения на поверхности листьев. Поддержанию постоянства ионного состава клеток и защите от избыточного засоления способ​ствует выделительная деятельность солевых желёзок и солевых волосков растений-галофитов. Функцию внеклеточного перева​ривания осуществляют протеолитические ферменты, секрети-руемые железами насекомоядных растений. Выделение нектара способствует опылению растений насекомыми и т. д.
Продукты метаболизма растений оказывают сильное воз​действие на окружающую среду. Корневые выделения изме​няют химические и физические свойства почвы и определенным образом влияют на ее обитателей, прежде всего на микрофло​ру. Ежегодно в атмосферу Земли поступает 175 млн. т летучих углеводородов, терпеноидов, в том числе эфирных масел, про​дуцируемых растениями. Выделения водорослей в гидросферу составляют 20 — 40% от ассимилируемого ими углерода. Вы​брос излишков сильно восстановленных летучих вторичных ме​таболитов типа эфирных масел, по-видимому, создает более сбалансированные условия для обмена веществ. В ходе эволю​ции секретируемые вещества оказались полезными и для дру​гих целей, в частности для привлечения одних организмов и за​щиты от других. Выделение соединений, способных угнетать или стимулировать окружающие растения, служит одним из способов взаимодействия растений в фитоценозах (Г. Грюмер, 1957; А. М. Гродзинский, 1965). Такие химические взаимодей​ствия между растениями в сообществах получили название аллелопатии.
9.1
Способы выделения
веществ
У растений, так же как у животных, выделение веществ может быть пассивным и активным. Пассивное выделение про​дуктов обмена веществ по градиенту концентрации называется экскрецией, активное выведение веществ — секрецией. В процес​сах секреции обязательно участие активного транспорта ве​ществ, на что затрачивается метаболическая энергия,
Как и у животных, у растений различают три способа выде​ления веществ из клетки: мерокриновую, апокриновую и голо​криновую секрецию.
1. Мерокриновый тип секреции включает в себя две разновидности: а) эккрияовую (мономолекулярную) секрецию через ембраны, осуществляемую активными переносчиками или онными насосами; б) гранулокриновую секрецию — выделение еществ в «мембранной упаковке», т. е. в пузырьках (везиклах), секрет которых освобождается наружу при взаимодействии пузырька с плазмалеммой или поступает во внутренние омпартменты клетки (в вакуоль).
2. Апокриновая секреция осуществляется с отрывом вместе  секретом части цитоплазмы, например с отрывом головок  солевых волосков некоторых галофитов.
3. Голокриновой называется секреция, при которой в результате активного секреторного процесса вся клетка превращается в секрет. Примером может служить секреция слизи клетками корневого чехлика.
Процесс секреции у растений осуществляется специализиро​ванными клетками и тканями. Наряду с этим к секреции спо​собна каждая растительная клетка, формирующая клеточную стенку. В мембранах всех клеток функционируют ионные на​сосы (Н +-помпа и др.) и механизмы вторичного активного транспорта.
У растений нет единой выделительной системы, свойствен​ной животным. Выделяемые вещества могут накапливаться внутри клетки (в вакуолях), в специальных хранилищах (напри​мер, в смоляных ходах) или выносятся на поверхность расте​ния.
Наиболее изученным механизмом эккриновой секреции являются ионные насосы, прежде всего Н+-помпа (см. 1.1.1). Меньше известно о физиологии гранулокриновой (везикуляр​ной) секреции. Для животных объектов установлено, что секре​ция с участием везикул аппарата Гольджи — сложный много​ступенчатый процесс, осуществляющийся в два этапа: 1) транспорт везикул, 2) слияние их с плазмалеммой. На первом этапе секреторные пузырьки направленно перемещаются от АГ к определенным участкам клеточной мембраны с помощью микротрубочек и актиновых микрофиламентов, для чего необ​ходим АТР. На втором этапе везикулы слипаются (адгезия) с плазмалеммой при участии специальных белков (гликопро-теинов типа лектина — см. 14.9) и Са2 + . В результате происхо​дит кластеризация адгезивного комплекса, обнажение ли-пидных фаз в области контакта, слияние липидных бислоев везикулы и клеточной мембраны, прорыв контакта и расшире​ние прорыва. Все это приводит к встраиванию мембраны се​креторного пузырька в клеточную мембрану и выходу секрета на наружную поверхность плазмалеммы. На втором этапе се​креторного процесса клетке необходим Са2+. Роль кальция многообразна: участие в активации актомиозинового комплек​са, снижение поверхностного отрицательного заряда контакти​рующих мембран, Са2+-зависимое фосфорилирование мембранных белков с участием кальмодулина (см. 6.7). Молеку​лярный механизм везикулярной секреции в растительных клетках не изучен. Однако известно, что и здесь необходим Са2 + . По-видимому, процессы секреции у растений аналогичны тому, что известно для клеток животных.
9.2
Функционирование
специализированных секреторных
структур у растений
9.2.1 Выделение нектара
К наружным секреторным структурам относятся желе​зистые волоски (трихомы), желёзки (солевые, насекомоядных растений), нектарники, осмофоры1 и гидатоды. Внутренние се​креторные структуры представлены идиобластами2, вместили​щами и млечниками.
Выделение Сахаров у растений осуществляется специализи​рованными секреторными образованиями — нектарниками. Не​ктарники могут быть локализованы на различных частях цвет​ка (цветковые, или флоральные, нектарники) либо на вегета​тивных частях растения — стеблях, листьях, прилистниках (внецветковые, или экстрафлоральные, нектарники).
Разнообразно анатомическое строение нектарников. Самые простые не содержат секреторных клеток и состоят из межкле​точных полостей, примыкающих с одной стороны к элементам флоэмы, а с другой — к устьицам. Нектар, представляющий со​бой в этом случае флоэмный сок, выделяется через устьица. Ес​ли нектарник состоит из одного слоя эпидермальных клеток, покрытых кутикулой, то нектар выделяется через поры в кути​куле или через ее разрывы. Чаще всего нектарник состоит из эпидермальных клеток с железистыми волосками и устьицами и многоклеточной железистой паренхимной ткани. К секретор​ной ткани нектарника примыкают либо только флоэмные эле​менты, либо флоэмные и ксилемные. Нектар выделяется эпи-дермальными клетками или секреторными волосками. В период активного функционирования секреторные клетки со​держат много митохондрий, в них хорошо развиты ЭР и пла​стиды. Вакуоли в секреторных клетках небольшие, АГ менее развит.
Нектар — многокомпонентный продукт. Основу его соста​вляет несколько измененный флоэмный сок. В нектаре пре​обладают глюкоза, фруктоза и сахароза (во флоэмном соке — сахароза). В небольших концентрациях в нем представлены ми​неральные ионы (К + , Na + , Ca2 + , Mg2 + , РО|~), ди- и трикарбо-новые органические кислоты, витамины (аскорбиновая, никоти​новая, фолиевая кислоты и др.), белки, иногда липиды. Концентрация Сахаров может меняться от 7 до 87% в зависи​мости от типа нектарников, вида растений, условий влажности и температуры. Флоральные нектарники могут также обра​зовывать вещества типа стероидных гормонов, необходимые для репродуктивных процессов у насекомых.
1
Осмофоры — желёзки, расположенные в различных частях цветка, вырабатывающие эфирные масла, от которых зависит аромат цветков.
2
Секреторные идиобласты — одиночные клетки, служащие для отложения каких-либо веществ. Обычно отличаются по размерам или форме от окружающих клеток.
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Рис. 9.1
Схема возможных ме​ханизмов транспорта и секреции нектара (U. Luttge, N. Higin-botham, 1979):
СТ — ситовидная труб​ка, КС —клетка-спутник, КП — клетка паренхи-мы, СК — секреторная клетка, С — сахароза, Г — глюкоза, Ф — фрук​тоза. Заштрихованы ин​крустации клеточных сте​нок. Маленькими стрел​ками обозначен транс​порт через плазмодесмы и симпласт, толстыми — метаболически контро​лируемый транспорт; 1 — активная разгрузка сито-видныхтрубок, 2 — насос, концентрирующий саха​ра в секреторных клет​ках, 3 — активная секре​ция, 4 — пассивная утеч​ка нектара (тонкая крас​ная стрелка), осуществ​ляющаяся одновременно с активным процессом реабсорбции нектара (толстая  синяя  стрелка)
На секрецию нектара влияет продуктивность фотосинтеза. Для образования нектара важен транспорт ассимилятов по флоэме из ближайших к нектарнику листьев. В тканях нектар​ника сахара флоэмного сока метаболизируются (сахароза рас​щепляется на глюкозу и фруктозу и т. д.), к ним присоеди​няются сахара, образующиеся из крахмала нектарников. Секреция нектара сопровождается усилением поглощения кис​лорода тканями нектарников, зависит от температуры и по​давляется недостатком О2, ингибиторами дыхательной цепи и окислительного фосфорилирования. При неблагоприятных условиях ткани нектарника могут поглощать (ресорбировать) компоненты нектара. У нектарников различных растений на​блюдается суточный ритм деятельности, зависящий от внеш​них условий.
Этапы образования и выделения нектара изучены недоста​точно. Полагают (рис. 9.1), что первым звеном его активного транспорта служит выход флоэмного сока из ситовидных тру​бок. Дальнейший транспорт преднектара возможен как по кле​точным стенкам (по апопласту), так и по симпласту, через плазмодесмы. Для этапа секреции нектара предложен меха​низм эккриновой секреции, возможно, с помощью Н +-сахар -котранспортного механизма (см. 1.1.1 и 8.2.3). Предпола​гается также участие гранулокриновой секреции с участием элементов ЭР.
Флоральные нектарники возникли у покрытосеменных рас​тений в меловом периоде мезозойской эры. Наряду с окра​шенным венчиком и ароматом цветков нектар явился важным элементом энтомофилии — приспособлением для привлечения насекомых, осуществляющих перекрестное опыление. Появле​ние нектара стало мощным фактором сопряженной эволюции насекомых и растений: множественных изменений цветка и приспособительного изменения режима питания и ротового аппарата насекомых-опылителей. Нектаром экстрафлоральных нектарников питаются муравьи,  осы и другие насекомые.
Нектар, обладающий фитонцидными и бактериостатиче-скими свойствами, защищает завязь от микроорганизмов.
9.2.2
Секреция полисахаридов
У растений существуют специализированные структуры, вы​деляющие полисахаридную слизь. Слизь образуют секре​торные идиобласты, в которых она накапливается между кле​точной стенкой и плазмалеммой. Слизь может вырабатываться эпителием слизевых ходов, расположенных в различных орга​нах растений, а также выделяется специализированными воло​сками и желёзками на листьях и стеблях. У этих структур се​крет накапливается под кутикулой, разрывы которой затем восстанавливаются.
Выделяемая полисахаридная слизь состоит из кислых и ней​тральных полисахаридов, полисахаридов, близких к пекти​новым веществам, или из кислых мукополисахаридов (у эло​деи). У водорослей слизи сульфатированы. Все слизи растений сильно оводнены. Главная особенность ультраструктуры сли-зеобразующих клеток — преобладание АГ, который находится в состоянии гиперсекреции: содержит многочисленные диктио-сомы с множеством пузырьков. Секреция слизи осуществляется по гранулокриновому типу. Включение везикул аппарата Гольджи со слизью в экстраплазматическое пространство про​исходит путем экзоцитоза.
В клетках корневого чехлика слизь откладывается между плазмалеммой и клеточной стенкой, затем проникает через стенку и достигает поверхности. Каждая везикула Гольджи ос​вобождается от полисахаридов в среднем за 30 с. Секреторная активность осуществляется ритмично с максимумами через каждые 3 ч, причем процесс секреции синхронен у всех клеток чехлика. По мере секреции клетки чехлика претерпевают про​грессирующую вакуолизацию и в конце концов сами становят​ся слизью (голокриновая секреция).
Функции, выполняемые секретируемой слизью, различны. У насекомоядных растений это ловчая слизь. В архегониях мхов она является средой, по которой движутся спермато​зоиды. Слизь корневого чехлика выполняет защитную функ​цию (от повреждений кончика корня частицами почвы) и облегчает перемещение корня в почве. Слизи способствуют удержанию воды на поверхности или в полостях растения, уча​ствуют в регуляции прорастания семян, у которых эпидер-мальные клетки выделяют слизь, набухающую при намачива​нии. В слизи могут содержаться молекулы специфических белков — лектинов, которые защищают орган (или клетку) от проникновения инфекции или способствуют формированию благоприятной для данного растения микрофлоры.
9.2.3
Секреция белков
Из протеиногенных секреторных структур растений наибо​лее известны пищеварительные желёзки насекомоядных расте​ний. Однако секретировать белок могут и желёзки листьев обычных растений. Например, у желёзок тополя и ивы в тече​ние онтогенеза листа состав секрета меняется от терпеноидно-го до гликопротеинового. Еще одним примером протеино​генных клеток служат клетки алейронового слоя злаков.
Особенностью протеиногенных клеток является преоблада​ние в них гранулярного ЭР, который синтезирует секрети-руемые белки, и активное состояние АГ, в котором осуществляются гликозилирование белков и образование гликопротеи-нов; в клетках много митохондрий.
Протеины могут накапливаться в специализированных алейроновых вакуолях (запасные белки в алейроновых клетках бобовых и злаков), выделяться во внутреннюю среду организ​ма (например, гидролитические ферменты алейроновых клеток в эндосперме злаков) или выводиться наружу (гликопротеины листьев тополя, гидролазы пищеварительного сока насеко​моядных растений и др.). Секреция протеаз у насекомоядных растений индуцируется хеморецепторами, чувствительными к азоту и фосфору. Выделение гидролитических ферментов из алейроновых клеток злаков находится под контролем гиббереллина.
9.2.4
Выделение солей
У растений имеются три группы секреторных эпидермальных образований, участвующих в выделении минеральных веществ:
1. Солевые железы листьев и стеблей галофитов. Они выделяют избыток ионов, поглощаемых растением при его росте в высокосолевой среде. Одновременно с солями железы теряют ного воды. Соли поступают наружу, где смываются дождем ли откладываются на кутикуле (рис. 9.2).

2. Солевые волоски на листьях, состоящие из двух клеток: ожки и головки. Когда в вакуоли головки накапливаетсямного солей, головка отрывается (апокриновая секреция). Наее месте несколько раз в течение роста листа образуется новая оловка. Солевые волоски теряют очень мало воды и широко аспространены у растений в условиях засоления (рис. 9.2).

3. Секреторные клетки насекомоядных растений, выделяющие ионы, воду и гидролитические ферменты.
Важно отметить, что секреторные системы, выделяющие со​ли, не имеют непосредственной связи с проводящей системой растения. Ионы в железах и волосках транспортируются по симпласту, так как боковые стенки их клеток пропитаны субе​рином и лигнином. Секреция солей осуществляется с помощью мембранных транспортных помп или в везикулах. У солевых желёзок лимониума в плазмалемме наружных клеток функцио​нирует электрогенный хлорный насос, направленный наружу. Сопряженно с хлором пассивно транспортируется натрий. Активность СГ-насоса индуцируется повышением концентрации солей в наружном растворе и является необходимой частью механизма адаптации растения к изменению солености среды. Точно так же накопление ионов в головке секреторного воло​ска наблюдается только при увеличении концентрации NaCl во внешней среде. Транспорт ионов в желёзках и волосках регули​руется светом и осуществляется с затратой энергии АТР.
                                                       9.2.5. Секреция терпеноидов 

Секреция этих вторичных метаболитов осуществляется у растений одноклеточными образованиями (масляные клетки, секреторные идиобласты, нечленистые млечники) или много​клеточными структурами (железистые волоски, желёзки, желе​зистый эпидермис, железистый эпителий смоляных ходов и вместилищ, членистые млечники, осмофоры). У многокле​точных секреторных структур (кроме членистых млечников) ос-
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Рис. 9.2
Клетки, секретирую-щие соли. А — солевая желёзка; Б — солевой волосок лебеды.
Красными стрелками от​мечен активный транс​порт ионов
новная масса терпеноидов выводится из клетки, у идиобластов и млечников — накапливается в вакуолях.
Особенность ультраструктуры терпеноидогенных клеток — преимущественное развитие в них агранулярного ЭР, который, как полагают, участвует в синтезе терпеноидов. Для этих кле​ток характерно также большое количество лейкопластов, мито​хондрий и липидных капель.
Предполагается, что компоненты эфирных масел и смол могут синтезироваться и накапливаться в агранулярном рети-кулуме, митохондриях, пластидах и даже в ядре. Они выводят​ся эккриновой секрецией через плазмалемму, поступают в сво​бодное пространство клеточных стенок и оттуда попадают либо в канал смоляного хода, либо (у желёзок) на поверхность растений. Каучук и гутта, по-видимому, остаются в тех клет​ках, в которых были синтезированы.
Выделяемые растениями эфирные масла, смолы, каучук и гутта являются производными изопрена (CsHg) и синтези​руются в различных клеточных органоидах с участием ацетил-СоА. В состав эфирных масел входят:
а) альдегиды, спирты и эфиры спиртов алифатических тер​пенов (С10Н16), например спирты линалоол (выделяется цветка​ми ландыша, содержится также в апельсиновом и кориандро-
9.2.6
Экскреторная система растений
вом масле), гераниол (важный компонент розового масла, масла герани, эвкалипта) и др.;
б) циклические терпены и их производные, например лимо​нен (в скипидаре, масле укропа, тмина), вторичный спирт — ментол, составляющий 70% эфирного масла перечной мяты, пинен — главный компонент скипидара и др.
Каучук и гутта — полимерные производные изопрена (C5N8). Полиизопреновая цепь каучука может включать 500 — 5000 остатков изопрена, а гутты — около 100. Основной производитель каучука — бразильская гевея; в нашей стране каучуконосами являются кок-сагыз и тау-сагыз, у которых кау​чук накапливается в'млечниках корней. Гуттаперчу содержат бересклет и субтропическое дерево эвкомия. Гутта сосредото​чена в замкнутых вместилищах в коре корней бересклета и в листьях у эвкомии.
Как уже отмечалось, секреты (полисахаридная слизь, раз​личные терпеноиды, смолы и т. д.) могут накапливаться в спе​циальных вместилищах и млечниках. Секреторные вместилища (смоляные и слизевые ходы) встречаются во всех частях расте​ния. Они возникают либо путем разъединения ранее плотно прилегающих друг к другу клеток, либо путем растворения са​мих клеток. В последнем случае полагают, что секрет выра​батывается клетками до их разрушения.
Млечники — это одиночные клетки (нечленистые) или ряды слившихся клеток (членистые), содержащие млечный сок, или латекс. Латекс состоит из жидкой основы, представляющей со​бой вакуолярный сок млечника (углеводы, органические кис​лоты, белок, слизи, алкалоиды), и взвешенных в нем углеводо​родов, относящихся к терпенам (эфирные масла, смолы, каротиноиды, каучук или гутта). У млечников протопласт остается живым и занимает постенное положение. Основной объем клетки заполнен вакуолью с латексом. Как и в сито​видных трубках, в млечниках нет четкой границы между цито​плазмой и вакуолью. Они способны к росту в живых тканях и погибают при отмирании окружающих клеток.
Так как сок из секреторных вместилищ и млечников пассив​но вытекает лишь при поранении, эти образования относят к экскреторной системе растений.
Растения выделяют многие вещества как пассивным (экскреция), так и активным способом, т. е. с затратой метаболической энергии (се​креция). Процесс секреции осуществляется специализированными клет​ками и тканями, но присущ также каждой клетке (формирование кле​точной стенки, ионные насосы мембран, вторичный активный транс​порт). На уровне клетки у растений функционируют те же основные способы выделения веществ, что и у животных. Единой выделительной системы у растений нет. Выделяемые вещества накапливаются внутри клетки (в вакуолях) или в специальных хранилищах (смоляные и сли​зевые ходы) либо выводятся наружу. Выделения растений играют су​щественную роль в поддержании гомеостаза клеток самого растения, а также при формировании почвенных и наземных фитоценозов, в со​пряженной эволюции растений с другими организмами, например с насекомыми.
Глава 10
БИОГЕНЕЗ КЛЕТОЧНЫХ СТРУКТУР И ОНТОГЕНЕЗ РАСТИТЕЛЬНОЙ КЛЕТКИ
«То, что называют структурой, является медленным процессом большой продол​жительности; то, что называют функцией, есть быстрый процесс короткой продолжительности».
Л. Берталанфи
10.1
Синтез уклеиновых
кислот и белков

Вода и питательные вещества — сахароза, амиды, аминокис​лоты и другие органические соединения, минеральные катионы и анионы, поступающие в клетки из проводящих пучков,— ис​пользуются для синтеза веществ, из которых состоят сами клетки, т. е. белков, нуклеиновых кислот и других азотсодер​жащих соединений, Сахаров и полисахаридов, липидов, веществ вторичного метаболизма, таких, как витамины, фитогормоны, полифенолы, терпеноиды, алкалоиды и т. д.
В этих процессах первостепенную роль играют нуклеиновые кислоты, служащие для хранения и передачи информации, и белки, структура которых кодируется нуклеиновыми кислота​ми. Белки составляют основу всей жизнедеятельности клетки, в том числе и биогенеза клеточных структур. Один из ос​новных принципов биогенеза клеточных структур — самосборка надмолекулярных комплексов.
Каждая клетка содержит два типа нуклеиновых кислот: де-зоксирибонуклеиновые (ДНК) и рибонуклеиновые кислоты (РНК). У эукариот ДНК локализована в ядре, где является ос​новным компонентом хромосом. В митохондриях и хлоропла-стах содержатся кольцевые ДНК прокариотического типа. Все три типа РНК — мРНК, рРНК и тРНК — синтезируются на матрице ДНК {транскрипция), причем транскрипты с ядерной ДНК отличаются по коэффициентам седиментации от анало​гичных РНК, синтезированных в хлоропластах и митохон​дриях.
Синтез белков с участием всех форм РНК в составе поли​сом {трансляция) осуществляется как в цитоплазме, так и в хлоропластах и митохондриях. Коэффициенты седиментации (осаждения) рибосом цитоплазмы, митохондрий и хлоропла-стов равны соответственно 80S, 77 — 78S и 70S.
В ДНК хранится информация о всех процессах, связанных с ростом, развитием и жизнедеятельность  организма, в виде сочетаний четырех нуклеотидов. Информация записывается вдоль цепи двойной спирали ДНК (триплетный код) в форме специфической для данного организма последовательности со​бранных в тройки азотистых оснований. Исходящая от ДНК информация кодирует аминокислотную последовательность синтезируемых белков. В свою очередь последовательностьаминокислот в белке определяет специфичность структуры и функции белка. Но в белке информация записана в виде кода из 20 аминокислот. Перевод информации с кода ДНК на двад-цатибуквенный код белка осуществляется с помощью рибону​клеиновых кислот.
По сравнению с прокариотами геном эукариотических кле​ток имеет значительно более сложное строение, что обусловле​но огромным объемом информации, необходимой для разви​тия и функционирования многоклеточного организма, диффе​ренцированного на большое количество специализированных клеток, тканей и органов. В связи с этим в ходе эволюции воз​растает масса ДНК в хромосомах и усложняется система упра​вления и регуляции экспрессией генов.
Хромосомный аппарат эукариот характеризуется следую​щими особенностями.
1. В хроматине ядра ДНК связана с комплексами основных елков (гистонов) и негистоновыми белками, а также с небольшим количеством липидов и РНК. Двойная спираль ДНК и гистоны организованы в правильную периодическую структуру, состоящую из нуклеосом и участков молекулы ДНК междуними. Нуклеосомой называют комплекс, состоящий из восьми молекул гистоновых белков Н2А, Н2В, НЗ и Н4 (по 2 молекулы), на который «намотаны» петли ДНК из 140 — 200 пар нуклеотидов. Диаметр нуклеосомы около 10 нм. Между нуклеосомами локализованы участки ДНК из 30 — 50 пар нуклеотидов (длиной 10 — 20 нм), связанные с гистоном HI. Такая организация ДНК в хроматине позволяет ее молекуле укладываться в петли и в более сложные структуры. В составе нуклеосомыДНК менее доступна для действия нуклеаз, которые легче расщепляют межнуклеосомные участки молекулы. В развернутомсостоянии петли активны (осуществляется синтез ДНК или РНК), в неактивном состоянии петли свернуты в компактные структуры.
2. Гены (цистроны), кодирующие функционально связанные белки, как правило, рассредоточены по разным участкам хромосом (за исключением гистоновых генов и генов рРНК), а не объединены в опероны, как у прокариот.
3. Большинство молекул РНК синтезируется в виде более высокомолекулярных   предшественников   (проРНК). После образования первичного транскрипта происходит его процессинг (созревание), который, как будет показано ниже, включает в себя кэпирование (от англ. cap — шапочка) и метилирование, полиаденилирование, фрагментацию и сплайсинг (от англ. splicing — сращивание двух концов). Полупериод жизни большинства молекул мРНК эукариот составляет от 3 — 6 до 48 ч.

4.
В ДНК эукариот помимо уникальных последовательностей нуклеотидов, встречающихся, как правило, один раз (большинство структурных генов, кодирующих мРНК), имеется   огромное   количество   повторяющихся   последовательностей — повторов (см. рис. 2.3). Число повторов колеблется от десятков и сотен (среднечастотные повторы) до 106 раз на геном (высокочастотные повторы). У высших растений доля уникальных участков в геноме часто составляет всего 20 — 30%. Часть повторов необходима для синтеза рРНК и гистонов, но большинство повторов, по-видимому, необходимо для регуля​ции экспрессии генов. Большую часть генома занимают ин-троны — участки ДНК, включенные в состав структурных ге​нов, но не кодирующие их специфический продукт (в отличие от экзонов — участков ДНК, на которых синтезируется специ​фический транскрипт данного гена). В состав генов входят так​же спейсеры (от англ. spacer — прокладка), которые либо не считываются вообще, либо транскрибируются, но затем разру​шаются (см. рис. 2.2).
10.1.1
Структура и синтез ДНК
Структура ДНК. ДНК — высокомолекулярный полимер, со​стоящий из сочетаний четырех нуклеотидов. Нуклеотиды ДНК включают пуриновое (аденин, гуанин) и пиримидиновое (цито-зин, тимин) азотистые основания, сахар — дезоксирибозу и остатки фосфорной кислоты. Молекула ДНК представляет собой двойную спираль, состоящую из двух спирально закру​ченных полимерных цепей, в каждой из которых нуклеотиды ковалентно связаны через остатки фосфорной кислоты в 3' — 5'-положениях дезоксирибозы. Между собой две полинуклео-тидные цепи взаимодействуют водородными связями, возни​кающими между повернутыми внутрь спирали пуриновыми и пиримидиновыми основаниями. При взаимодействии азо​тистых оснований аденин всегда взаимодействует с тимином, гуанин — с цитозином (5-метилцитозином). Таким образом, возможны четыре варианта пар оснований: А-Т, Т-А, Г-Ц, Ц-Г. Это строго избирательное стерическое взаимодействие (комплементарностъ, или дополнительность) является важным принципом, лежащим в основе воспроизводства самой ДНК, ДНК-зависимых синтезов всех РНК и синтеза белков в клетке. В молекулах ДНК эукариот насчитывается 109—1011 пар оснований.
Синтез ДНК. Синтез ДНК {репликация, т. е. копирование) в ядре происходит в определенный период митотического ци​кла (см. 10.3.1) в присутствии трифосфатов всех четырех дезок-синуклеотидов, ионов Mg2+, ДНК-затравки и ДНК-полиме-разы. Репликация ДНК осуществляется полуконсервативным способом, который заключается в том, что молекула ДНК удваивается путем репликации каждой из двух ее цепей. Поэтому каждая двойная спираль ДНК состоит из «старой» и «новой» полинуклеотидных цепей.
В процессе репликации двуспиральная структура ДНК ло​кально расплетается в нескольких местах одновременно. Из этих мест репликация идет в обоих направлениях до встречи реплицирующихся участков. Новая цепь синтезируется ДНК-полимеразой и на всех участках соблюдается полярность сбор​ки полимера: считка идет от З'-конца одной цепи к ее 5'-концу, а синтезируется комплементарная цепь в направлении 5' ~* 3'. В процессе репликации ДНК взаимодействует комплекс факто​ров, включающий ДНК-полимеразу, факторы начала реплика​ции и компонент, ответственный за локальное расплетание двойной цепи ДНК (см. схему).
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10.1.2
Структура и синтез РНК
Структура и формы РНК. Все РНК также построены из ну-клеотидов четырех оснований: аденина и гуанина (пурины) и цитозина и урацила (пиримидины). Урацил заменяет в РНК тимин ДНК. В качестве пентозы используется рибоза, а не де-зоксирибоза. Размеры РНК очень различны. Матричная РНК имеет от нескольких тысяч до десятков тысяч нуклеотидных последовательностей (10 —40S), но составляет 1—3% от сум​марной РНК в клетке. В состав рибосом входят четыре рРНК с коэффициентами седиментации Сведберга 18S, 5,8S, 28S (синте​зируются в ядрышке) и 5S-PHK (синтезируется в нескольких хромосомах). В своем составе тРНК содержат 75 — 80 нуклео-тидов, их в клетке более 20 различных форм (для каждой ами​нокислоты своя тРНК).
Молекулы РНК не образуют двойной спирали, но в разных участках одной полинуклеотидной цепи спариваются компле​ментарные последовательности оснований, что приводит к образованию петель и формированию молекулы. Так, моле​кулы тРНК имеют вторичную структуру в форме трилистника (клеверного листа). В состав тРНК входит много метилиро​ванных и других необычных нуклеозидов.
Синтез РНК. Синтез РНК осуществляется с участием РНК-полимераз. В ядрах эукариот функционируют три РНК-поли-меразы. РНК-полимераза I связана с синтезом рРНК и нахо​дится в ядрышке. РНК-полимераза II осуществляет синтез мРНК, РНК-полимераза III — транскрипцию тРНК и 5S-pPHK. Эти две полимеразы локализованы в хроматине и нуклеоплазме. Максимум активности РНК-полимеразы I на​блюдается при рН 8,5, низкой ионной силе и в присутствии Mg2+. Для РНК-полимеразы II требуется рН 7,5, высокая ион​ная сила и ионы Мп2+.
Синтез РНК осуществляется на матрице ДНК. На рис. 10.1 на примере образования мРНК представлены основные этапы этого процесса. РНК-полимераза II, перемещаясь по одной из нитей ДНК от У- к 5'-концу, осуществляет синтез РНК, при-
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:. Рис 10.1 Схема процессинга мРНК в нулеоплазме
чем считываются как экзоны, так и интроны. 5'-конец про-мРНК кэпируешся благодаря присоединению 7'-метилгуанозина. Одновременно метилируются некоторые основания про-мРНК. Когда закончился процесс транскрипции и молеку​ла про-мРНК отделилась от матрицы, ее З'-конец полиаденили-руется за счет присоединения поли-А. В ходе сплайсинга выре​заются интроны и сшиваются экзоны, в результате чего формируется молекула мРНК, которая, образуя комплекс с транспортными белками, преодолевает ядерную пору и попа​дает в цитоплазму.
Предполагается, что кэпирование и полиаденилирование за​щищают молекулу мРНК от разрушения нуклеазами а КЭП (7'-метилгуанозин), кроме того, участвует в механизме сборки полисомного комплекса, в который в качестве матрицы для синтеза белка входит мРНК.
Регуляция процессов транскрипции осуществляется на мно​гих уровнях:
а)
путем разрыхления плотной упаковки хроматина за счет модификации структуры гистонов (их метилирования, ацетилирования, фосфорилирования и т. д.);
б)
изменением активности и локализации РНК-полимераз;
в)
контролированием всех этапов процессинга (на рис. 2.3 риводилась одна из возможных схем активации процессингамолекул про-мРНК с участием эффекторов, в качестве которыхмогут выступать как фитогормоны, так и субстраты);
г)
путем связывания (маскирования) зрелых мРНК в рибонуклеопротеиновых комплексах (информосомах) и освобождения из них.
Существенную роль в регуляции процессов транскрипции играют специфические негистоновые белки, выступающие в ка​честве активаторов и репрессоров, рецепторов физиологически активных веществ (фитогормонов), ферментов, модифицирую​щих нуклеотиды и гистоны, и др.
                                                 10.1.3. Структура и синтез белков

Структура  белков. Белки, составляющие основу  цитоплазмы, являются полимерами с молекулярной массой от 5000
Д° нескольких миллионов. Они построены из аминокислот. В составе белков всех живых клеток обнаружено около 20 ами​нокислот, хотя небелковых аминокислот найдено значительно больше. Белковые аминокислоты являются осаминокислотами и относятся к L-ряду. Их строение отражает следующая общая формула:
R—СН—СООН
I NH2
Радикал R может быть представлен атомом водорода, угле​родной (алифатической или ароматической) группировкой, мо​жет содержать полярные группы, карбоксильную или основ​ную группы.
В молекуле белка отдельные аминокислоты соединяются с помощью пептидной связи — NH —СО —. Объединение двух аминокислот дает дипептид, трех — трипептид и т. д. Многие полипептиды встречаются в растениях в свободном состоянии и являются физиологически активными (например, трипептид глутатион). Помимо пептидных связей, в молекулах белков есть еще один тип ковалентных связей — дисульфидные, которые могут соединять участки молекулы или отдельные полипеп​тидные цепи. Остальные типы связей в молекуле белка более слабые. Это водородные, ионные связи (между основными и кислыми группами) и гидрофобные взаимодействия (сближе​ние неполярных частей полипептидных цепочек, что приводит к уменьшению их взаимодействия с водой).
Структуру белка определяет полипептидная цепь из специ​фической последовательности аминокислот, связанных кова-лентными пептидными связями. Она составляет первичную структуру белка.
Взаимодействие боковых групп белковой молекулы приво​дит к образованию водородных связей между определенными участками, что обусловливает спиральное закручивание молекулы, ее ос-спиральную структуру. Почти все белки обладают а-структурой, но не обязательно на протяжении всей цепи: спи-рализованными могут быть отдельные участки. Кроме а-структуры в белках встречается (3-структура. Она также обусловлена водородными связями, но не внутри одной полипептидной це​пи, а между соседними цепями с образованием «складчатой» структуры, а- и р-Структуры определяют вторичную структуру белка.
Разнообразная укладка в пространстве спиральной моле​кулы белка, создающая ее специфическую конфигурацию, на​зывается третичной структурой молекулы. Ферменты и другие белковые образования часто состоят из различных белков (субъединиц), объединенных нековалентными (водородными, ионными, ван-дер-ваальсовыми) связями. Эти комплексы обра​зуют четвертичную структуру белков. Белки, обладающие че-Моиомерос, твертичной структурой, могут диссоциировать на отдельные субъединицы и вновь собираться в комплекс.
По форме молекулы различают фибриллярные и глобу​лярные белки.
Белки, как и входящие в их состав аминокислоты, содержат свободные карбоксильные и аминные группы и являются ам-фотерными соединениями, т. е. могут функционировать и как кислоты, и как основания. В щелочном растворе белок будет диссоциировать как кислота, в кислом — как щелочь. Поэтому в щелочном растворе молекулы белков будут заряжены отри- цательно, а в кислом — положительно. При пропускании элек-трического тока через раствор белка в щелочном растворе мо​лекулы белка будут перемещаться к аноду, а в кислом — к катоду.
Кислая среда   Изоэлектрическая точка   Щелочная среда —СН—СООН  R—СН—СОСГR—СН—СОО
NH3+NH3+NH2
Реакция среды, при которой устанавливается равенство поло​жительных и отрицательных зарядов молекул белка, называет​ся изоэлектрической точкой. В этой точке белок обладает на​именьшей растворимостью и наиболее легко осаждается из раствора.
Вследствие гидрофильности различных групп белковой мо​лекулы (например, — СООН связывает четыре молекулы воды, а — NH2 — одну) белок имеет водную оболочку, причем моле​кулы воды, расположенные ближе к поверхности белка, ориен​тированы строго определенным образом, а на периферии моле​кулы — более беспорядочно. Водная оболочка белков способ​ствует устойчивости молекулы.
При определенных условиях белки приобретают в растворе (в цитоплазме) структуру геля. Это связано с образованием из свободных белковых молекул сложной сетеподобной струк​туры, внутри которой находятся ориентированные молекулы воды. При разрушении сети и переходе белков вновь в раство​римую мономолекулярную форму цитоплазма приобретает ме​нее вязкое, более оводненное состояние золя. Эти обратимые переходы гель — золь очень важны при функционировании цитоплазмы.
Синтез белков. Каждый белок характеризуется присущей только ему последовательностью аминокислот. Уникальность его строения обеспечивается структурой мРНК, образовавшей​ся в результате транскрипции специфической для данного бел​ка последовательности оснований ДНК. Информация о струк​туре белка заложена в мРНК в форме кодонов, состоящих из последовательности трех оснований — триплетов, каждый из которых эквивалентен конкретной аминокислоте. Поскольку в состав нуклеотидов РНК входят четыре основания, то для аминокислот возможны 64 кодона. Это означает, что каждая аминокислота кодируется более чем одним кодоном.
Синтез белка осуществляется на матрице мРНК в цитоплаз-
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Рис. 10.2
Общая схема этапов трансляции. А — акти​вация про-мРНК; Б — образование комплекса инициации; В — активация аминокислот; Г — деградация полирибосомы :
IF-|__6 — факторы инициации, EF-]
з — факторы элонгации, RF — фактор освобождения
ме в процессе трансляции. Механизмы трансляции сложнее процессов транскрипции. В то время как транскрипцию обеспе​чивают 1,5 — 2 десятка белков, для трансляции необходимы не менее 50 специализированных белков. Интенсивность и напра​вленность трансляции зависят от: а) концентрации информа​ционных матриц, т. е. специфических мРНК, уровень которых определяется их синтезом, транспортом, хранением, актива​цией и распадом; б) присутствия всех других компонентов ап​парата трансляции (рибосом, тРНК, аминокислот, ATP, GTP, синтетаз, внерибосомных факторов трансляции, регуляторных белков); в) необходимых физико-химических условий (рН, ионов).
Рассмотрим возможные системы регуляции при активации мРНК и аминокислот, формирования и работы полирибосом-ного комплекса и разрушения отработанных матриц. Появле​ние молекул мРНК в цитоплазме — главное условие образова​ния полирибосом (полисом). Сдвиги в содержании матриц для синтеза тех или иных белков происходят благодаря индукции или усилению синтеза про-мРНК и их процессинга, а также за счет освобождения мРНК из латентной формы (рис. 10.2, А). Эти процессы находятся под контролем физико-химических факторов в нуклеоплазме и специфических регуляторных моле​кул, в частности фитогормонов.
Регуляция синтеза белков может осуществляться при фор​мировании инициаторного комплекса (рис. 10.2, Б). Промежу​точный комплекс инициации образуется путем взаимодействия малой рибосомальной субъединицы (40S) с инициаторной ме-тионил-тРНКмет, которая затем связывается с мРНК. В обра​зовании и стабилизации этого комплекса принимают участие GTP и несколько белковых факторов (получивших название факторов инициации IF^g), а у растений — еще и АТР. Послед​ней к инициаторному комплексу присоединяется большая ри-
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Рис. 10.3
Схема синтеза полипептидной цепи в по​лирибосоме
босомальная субъединица (60S). На всех этих этапах регули​рующим фактором может быть любой из участников комплек​са, если он будет находиться в минимуме, а также физико-хи​мические условия микросреды.
Процесс синтеза полипептида кроме инициации проходит фазы элонгации и терминации. Для включения в полипептид аминокислоты предварительно активируются, превращаясь с участием АТР и аминоацил-тРНК-синтетаз в аминоациладе-нилаты (рис. 10.2, В), которые затем под действием тех же фер​ментов присоединяются к соответствующим тРНК. Для каж​дой аминокислоты существуют по крайней мере одна специфи​ческая тРНК и одна аминоацил-тРНК-синтетаза.
Рост полипептидной цепи начинается с 5:конца мРНК и протекает циклично, причем три этапа цикла повторяются до тех пор, пока не закончится образование всего полипептида. На первом этапе каждая специфическая тРНК, доставившая аминокислоту к рибосоме, связывается своим триплетным ан-тикодоном с комплементарным кодоном мРНК в аминоациль-ном (А) центре (рис. 10.3). Это связывание зависит от присут​ствия двух факторов элонгации EF, один из которых взаимодействует с GTP. На втором этапе между новой амино​кислотой, связанной с тРНК, и синтезирующейся полипептид​ной цепью образуется пептидная связь при участии пептидил-трансферазы, причем полипептид из пептидильного (П) центра переносится на новую аминокислоту в А-центр. При этом расщепляется GTP и освобождаются факторы элонгации и GDP. На третьем этапе пептидил-тРНК перемещается из А-центра в П-центр, что сопряжено с освобождением из П-центра использованной тРНК. Для отделения тРНК от П-центра не​обходимо участие третьего фактора элонгации, обладающего при взаимодействии с рибосомой СТРазной активностью. В результате перемещения рибосомы очередной кодон мРНК попадает в А-центр. Для процесса транслокации используется энергия гидролиза второй молекулы GTP.
Синтез полипептидной цепи в рибосомном комплексе осуществляется до тех пор, пока не будет достигнут терми​нальный кодон мРНК. С этим ко доном связывается белковый фактор терминации (RF), который не только распознает нужный кодон, но и обеспечивает отщепление полипептидной цепи от тРНК (см. рис. 10.2, Г). После отделения полипептида отщепляются деацилированная тРНК и мРНК. Для отделения мРНК требуется участие двух внерибосомных белковых факто​ров и GTP. Процесс завершается диссоциацией рибосомы на субъединицы с участием одного из факторов инициации IF3. Каждая молекула мРНК может считываться многократно.
Механизмы регуляции процессов элонгации и терминации изучены еще очень слабо. На уровне элонгации помимо факто​ров элонгации и GTP лимитировать синтез полипептидов мо​гут изоакцепторные тРНК, спектр которых меняется при раз​ных физиологических состояниях организма и тех или иных воздействиях (например, при дифференцировке тканей, при действии гормонов и т. д.). Существенную роль для синтеза пептидных связей в пептидильном центре рибосомы играют физико-химические условия микросреды (наличие ионов Mg2+, Са2 + , Mn2 + , pH 8,3-8,4 и т. д.).
В клетках в каждый данный отрезок времени синтез белков обеспечивает определенную физиологическую программу. По​этому активация и считка большого количества мРНК, коди​рующих новообразование функционально связанных белков, должны быть строго скоординированы. Так, на ряде объектов показано, что в норме относительное количество различных тРНК в клетках соответствует набору кодонов транслируемых матриц. Особенно хорошо это прослеживается в клетках, где осуществляется массовый синтез специфических белков. Коли​чество рРНК, факторов элонгации также строго скоординиро​вано с содержанием тРНК и количеством активных матриц. При изменении физиологического состояния клетки концентра​ции всех этих компонентов аппарата трансляции одновременно возрастают или падают. В модельных опытах установлено, что избыток тРНК тормозит скорость трансляции. Снижение ин​тенсивности синтеза белков в свою очередь тормозит транс​порт мРНК из ядра в цитоплазму.
Таким образом, в клетках функционируют системы регуля​ции, не только координирующие транскрипцию различных классов РНК и трансляцию различных белков, но и обеспечи​вающие тесное взаимодействие всех этих процессов.
10.2
Самосборка  биогенез
клеточныхструктур
Процессы транскрипции и трансляции — первый этап на пу​ти формирования внутриклеточных структур. Следующие этапы — сборка надмолекулярных комплексов и их доставка в определенные участки клетки.
Первичная структура белка, т. е. последовательность ами​нокислот в молекуле полипептида, определяет его вторичную и третичную структуры. Взаимодействие белковых молекул с другими белковыми и небелковыми органическими соедине​ниями приводит к образованию четвертичной структуры бел​ков и их встраиванию в те надмолекулярные комплексы, для которых эти белки предназначены. Все эти этапы превращений
белковой молекулы, начиная от синтеза ее рибонуклеиновой матрицы и до вхождения наряду с другими соединениями в состав определенных компонентов клетки, связаны с процессами самосборки. Именно эти процессы лежат в основе формирования и биогенеза клеточных структур.
10.2.1 Самосборка структур

Самосборка — это процесс спонтанной агрегации одно​родных или разнородных молекул, который приводит к упоря​дочению молекул и росту многокомпонентных структур. Само​сборку можно рассматривать как процесс кристаллизации, если агрегация молекул не сопровождается образованием кова-лентных связей. Если же вслед за самосборкой возникают ковалентные связи, то такой процесс называют полимеризацией.
Механизмы самосборки основаны на слабых взаимодей​ствиях. В первую очередь ориентирующее влияние на моле​кулы начинают оказывать дальнодеиствующие электростатиче​ские силы (на расстоянии 0,7 нм). Затем взаимное притяжение молекул дополняется водородными связями и, наконец, на рас​стоянии 0,1 нм начинают проявляться ван-дер-ваальсовы и ги​дрофобные взаимодействия. Ван-дер-ваальсовы силы возни​кают между нейтральными атомами и молекулами вследствие их поляризации. Избирательность механизма самосборки обес​печивается благодаря существованию у молекул биополимеров участков узнавания, комплементарных к определенным локу-сам молекул-партнеров. Комплементарными (дополняющими друг друга) называют стерические структуры, которые могут входить в контакт с несколькими атомами или группами ато​мов, способными к попарным нековалентным взаимодей​ствиям. Этим обеспечивается высокое сродство и специфич​ность образования такого рода комплексов. Самосборка молекул происходит со снижением свободной энергии и пото​му самопроизвольно. Так как в процессе участвуют лишь слабые связи, самосборка молекул обратима.
Характер самосборки предопределяется особенностями пер​вичной структуры полимера, однако во многих случаях проис​ходит дополнительная регуляция процесса агрегации. В каче​стве регулятора могут выступать физико-химические условия среды, специализированные молекулы-регуляторы и другие факторы. Очень важный элемент узнавания — подстройка структуры одного из полимеров к месту связывания другого, что создает наиболее точное стерическое соответствие взаимо​действующих участков молекул. Например, установлено, что РНК-полимераза способна «приспосабливаться» к месту при​соединения в молекуле ДНК (промотору), приобретая различ​ную конфигурацию на разных промоторах.
Самосборка в биологических системах проявляется в бис-лойном расположении фосфолипидов в мембранах, комплемен​тарной последовательности азотистых оснований в нуклеи​новых кислотах, во взаимодействии фермента и субстрата, белкарецептора и эффектора (например, фитогормона), в сбор​ке многокомпонентных ферментативных комплексов и т. д. На​пример, рибулозодифосфаткарбоксилаза в хлоропластах соби​рается из восьми больших и восьми малых субъединиц.
Большие субъединицы синтезируются в хлоропластах и выпол​няют каталитическую функцию, а малые образуются в цито​плазме и необходимы для регуляции активности фермента. Ни-трогеназный комплекс строится из двух компонентов: железо​содержащего белка и комплекса из четырех субъединиц и отдельного кофактора, в состав которых входят негемовое железо и молибден.Мультиэнзимные комплексы,выполняющие последовательные реакции в метаболических циклах, также монтируются в мембранах или на элементах цитоскелета пу​тем самосборки.
Предполагается, что в составе живой клетки имеются ком​плементарно связанные блоки ферментов и других биополиме​ров, эти блоки в свою очередь комплементарно объединены друг с другом и таким образом создают единую взаимосвязан​ную систему (Б. Ф. Поглазов, 1977). В связи с этим нужно от​метить, что в водной среде, в том числе в цитоплазме, агрегация веществ приводит к образованию жидкокристаллического со​стояния веществ системы.
Жидкокристаллическое состояние можно рассматривать как четвертое состояние вещества. Жидкие кристаллы более струк​турированы, чем жидкости, и менее, чем эти же вещества в твердом виде. Белки, нуклеиновые кислоты, полисахариды, липиды, темы образуют в воде жидкокристаллические струк​туры. Важное свойство жидких кристаллов — их структурная упо​рядоченность и одновременно молекулярная подвижность. Та​кие жидкие кристаллы «реагируют» на разнообразные воздей​ствия внешней среды — свет, звук, механическое давление, изменение температуры, электрические и магнитные поля, на химические изменения в окружающей среде, т. е. обладают свойством, характерным и для живых клеток (Г. Браун, Дж, Уолкен, 1982).
Самосборка мембран. Входящие в состав мембран белки и липиды способны к самосборке. Гидрофобные мембран​ные белки ассоциируют друг с другом. Предполагается, что структурные белки мембран определяют ориентацию дру​гих мембранных белков. В формировании липидных компо​нентов мембран участвуют липиды, синтезируемые в глад​ком ЭР, хлоропластах, а также локализованные в липид​ных каплях (сферосомах). Гликопротеины и гликолипиды, синтезированные в АГ, доставляются в везикулах к мес​ту сборки.
Процесс сборки протекает в несколько этапов в соответ​ствии с принципом взаимного «узнавания» составных частей и липид-липидных, белок-белковых, липид-белковых взаимо​действий. Прочность мембранам придают гидрофобные связи между компонентами. Кроме того, в формировании плазма-леммы участвуют готовые мембранные блоки везикул Гольд-жи, встраивающиеся в нее в процессе секреции компонентов клеточной стенки.
Самосборка полисом! Сборка субъединиц рибосом осущест​вляется поэтапно. Вначале последовательно встраиваются бел​ки, специфичные для каждой субъединицы с участием структур
28S и 18S рРНК. Малая рибосомальная субъединица взаимодей​ствует с инициаторной тРНК в присутствии GTP, АТР и бел​ковых факторов инициации. Этот комплекс связывается с мРНК в присутствии ионов магния. Последней к мРНК при​соединяется большая рибосомальная субъединица (см. рис. 10.2).
Поскольку одну молекулу мРНК могут транслировать не​сколько рибосом, из которых каждая собирается на мРНК ана​логичным образом, в цитоплазме возникают полирибосомные комплексы. Другим типом полирибосом являются шерохо​ватый ЭР и наружная мембрана ядерной оболочки, на которых также собираются рибосомы.
Самосборка микротрубочек и микрофиламентов. Микротру​бочки жгутиков, кортикального слоя цитоплазмы и митотиче-ского аппарата построены по единому плану из глобулярного белка тубулина. Для сборки микротрубочек необходимы кислый рН среды, присутствие магния, GTP и АТР. Сборка чувствительна и к ионам Са2 +: их избыток (0,02 ммоль/л и вы​ше) способствует разборке микротрубочек.
Скорость сборки зависит также от концентрации свободных мономеров тубулина. В контроле сборки микротрубочек уча​ствуют связанные с поверхностью микротрубочек белки. Сбор​ка осуществляется в два этапа. Вначале собирается затравка (ядро), а затем микротрубочка растет путем сборки субъеди​ниц. Существует критическая концентрация мономеров тубу​лина, превышение которой индуцирует сборку микротрубочек.
Микротрубочки — поляризованные структуры. Их сборка инициируется в центрах-организаторах микротрубочек, ко​торыми служат, например, скопления мембран ЭР на полюсах веретена (аналог центриоли), кинетохоры хромосом. Если один конец микротрубочки локализован в центре-организаторе, то прирост ее осуществляется у свободного (дистального) конца. У изолированных микротрубочек полярность выражается в раз​личной скорости сборки у двух концов.
В цитоплазме растительных клеток обнаружен немышечный актин. Сборка глобулярных мономеров Г-актина в двойную спираль фибриллярного Ф-актина происходит с затратой энер​гии АТР в присутствии Mg2+. Фибриллярный актин образует пучки микрофиламентов, принимающие участие в движении цитоплазмы. Помимо микрофиламентов, актин может форми​ровать тонкие фибриллы, способные замыкаться, создавая се-теподобную структуру в цитоплазме. Превращение фибрилл актина в замкнутые структуры приводит к местному обратимо​му желатинированию цитоплазмы, что вызывается локальным увеличением концентрации ионов кальция. Это наблюдается, например, при прохождении потенциала действия по клетке ме​ждоузлия нителлы.
10.2.2 Билгенез органоидов

Биогенез хлоропластов. В онтогенезе клетки хлоропласты формируются из пластид со слаборазвитой системой внутрен​них мембран — пропластид, присутствующих в меристематиче-ских клетках (рис. 10.4). Развитие хлоропласта из пропластиды сопровождается    дифференцировкой    мембранной    системы  В. В. Полевпй
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Рис. 10.4
Биогенез хлоропла-стов и взаимосвязь компонентов пластид-ной системы:
1
— крахиальные зерна,
2
—   липидные   капли, содержащие   каротиноиды,   3 — кристаллы   пигментов
(образованием ламелл и гран) через ряд видоизменений пла​стиды. Одновременно осуществляется синтез и происходит пространственная организация пигментов, светособирающих комплексов, белков ФС I и ФС II и других компонентов. Пере​стройка мембранной системы хлоропластов и других пластид сопровождается постоянным обновлением структуры мембран, разрушением липидов и белков и включением в мембраны новых компонентов.
Биогенез хлоропластов осуществляется только на свету. Он наглядно прослеживается при развитии хлоропластов из сфор​мировавшихся в темноте этиопластов. Превращение этиопла-ста в хлоропласт сопровождается активным синтезом хлоро-пластных мРНК, рРНК, синтезом структурных белков и других компонентов. При этом под влиянием света прото-хлорофиллид этиопластов очень быстро превращается в хлоро​филл а (рис. 10.5, А). Затем около 2 ч длится фаза медленного изменения концентрации хлорофиллов (рис. 10.5, Б), после ко​торой их синтез значительно возрастает (рис. 10.5, В). К этому моменту ламеллярная структура хлоропласта уже сформирова​лась, но гран еще нет. Предполагается, что образование тила-коидов и гран из них связано с синтезом прежде всего бел​ковых компонентов ССК и ФС II в полисомах хлоропластов, имеющих вид колец. Белковые комплексы ФС II и ССК являются организаторами гран.
Количество хлоропластов при росте клетки увеличивается путем деления пропластид или дифференцирующихся хлоро​пластов. При делении ламеллярная система пересекается пере​мычкой поперек органоида. В ряде случаев наблюдалось по​чкование хлоропластов. Вслед за делением увеличивается размер дочерних хлоропластов. Деление хлоропластов проис​ходит через 6 —20 ч и не обязательно одновременно с делением ядра. Деление пластид может регулироваться красным светом (660 нм) и устраняется облучением дальним красным светом
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Рис. 10.5
Схема дифференци-ровки этиопласта этиолированного ли​ста ячменя в хлоро​пласт при освещении растения и изменение содержания хлорофил​ла в процессе зелене​ния. А — фототранс​формация протохло-рофиллида в хлоро​филл а; Б — лаг-фаза образования хлоро​филла; В — период ус​коренного образова​ния хлорофилла
(730 нм). Предполагается, что роль фоторецептора могут вы​полнять фитохром (при низких интенсивностях света), прото-хлорофиллид и фоторегуляторы, поглощающие в синей области спектра, например флавины (при высоких интенсивностях све​та).  Деление останавливается также  низкой  температурой.
Биогенез митохондрий. Собственная генетическая система и способность митохондриальной ДНК к репликации позво​ляют митохондриям размножаться самостоятельно. Поэтому в клетке митохондрии образуются из предшествующих мито​хондрий и, возможно, из промитохондрий. В меристематических клетках обнаруживаются митохондрии, разделенные перетяж​кой. При переходе меристематической клетки к росту растяже​нием число митохондрий в клетке возрастает в 3 — 8 раз и ме​няется их структура.
Рост мембран митохондрий при функциональной нагрузке или после их деления происходит путем достройки. В настоящее время процесс биогенеза мембран митохондрий изучен недо​статочно. Известно, что сборка ферментных комплексов идет медленнее, чем синтез их компонентов на цитоплазматических и митохондриальных рибосомах. Поэтому в клетке суще​ствуют фонды свободных предшественников.
Большинство белков, входящих в состав митохондрий, син​тезируется в цитоплазме. Лишь 5—15% белков — продукты трансляции митохондриальных полисом, причем эти белки входят исключительно в состав внутренней мембраны мито​хондрий. Белки митохондриального происхождения являются гидрофобными полипептидами и их самосборка с участием фосфолипидов служит базой формирования внутренней мем​браны.
Продолжительность жизни {оборот) митохондрий зависит от координированной деятельности ядра, цитоплазмы и самих митохондрий. Полупериод жизни органоидов у разных объек​тов составляет 5—10 дней, но наружная мембрана обновляется быстрее внутренней.
Биогенез мембран. Генетическая связь мембранных компо​нентов клетки выявляет ведущую роль мембран шероховатого ЭР в биогенезе клеточных мембран. Действительно, ЭР — ос​новное место синтеза мембранных белков и липидов клетки. В мембранах ЭР локализованы конечные этапы синтеза глице-ролипидов, мембранных фосфолипидов (от которых зависит, например, сборка мембран митохондрий и хлоропластов), био​синтез стеролов, синтез всех насыщенных жирных кислот и си​стемы преобразования насыщенных кислот в ненасыщенные. Именно в ретикулуме синтезируются свойственные расти​тельным мембранам полиеновые жирные кислоты (линолевая, линоленовая, арахидоновая). Производными мембран ретику-лума являются мембраны вакуолей, микротел, сферосом, воз​можно, наружные мембраны пластид и митохондрий. Ретику-лум непосредственно связан с ядерной оболочкой. Через мембранную систему АГ он принимает участие в синтезе плазмалеммы:
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Переход мембран друг в друга получил название «тока мембран». В настоящее время процесс тока мембран рассма​тривается как составная часть более широкого представления о взаимодействии мембранных компонентов клетки — концепции эндомембранной системы. Эта концепция объясняет функ​циональную непрерывность мембран, учитывая явление дифференциации мембран и «ток мембран».
                                10.3 Фазы онтогенеза растительной клетки

Рассмотренные выше многоступенчатые процессы биогенезаенеза клеточных структур можно представить в виде следующей растительной схемы: ДНК-РНК-белки-» самосборка   надмолекулярных клетки
функционально активных блоков-»функциональная активность
 метаболических циклов, клеточных органоидов. Однако еле-
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Рис. 10.6
Схема фаз митоза (М. С. Ledbetter, К. R. Porter, 1970)
дует иметь в виду, что характер считки информации с ДНК, т. е. конкретный состав генов, которые подвергаются экспрессии, закономерно меняется, в связи с чем клетка проходит ряд эта​пов своего развития. Период существования клетки от момента ее образования в результате деления материнской клетки до ее собственного деления или смерти представляет собой жиз​ненный цикл клетки, или ее онтогенез. Онтогенез растительной клетки слагается из ряда последовательных этапов: деления, роста растяжением,  дифференцировки,  старения  и  смерти.
10.3.1
Деление клетки
Митоз. Митоз — это такой способ деления клеток, при ко​тором число хромосом удваивается, так что каждая дочерняя клетка получает двойной набор хромосом, тождественный хро​мосомам материнской клетки. В процессе митоза происходят сложные последовательные изменения структуры ядра и цито​плазмы, подразделяющиеся на фазы (рис. 10.6).
Первой фазой митоза является профаза — фаза реорганиза​ции клетки. Разрушается ряд структур, существовавших в клет​ке до митоза, и строятся новые, связанные с процессом деле​ния. В цитоплазме органоиды смещаются от ядра на периферию клетки. Ядро увеличивается в объеме, хроматин оформляется в хромосомы с кинетохором (определенный уча​сток хромосомы) и с двумя сестринскими хроматидами ка​ждая. Ядрышко постепенно диссоциирует. После распада обо​лочки ядра на ряд ретикулярных элементов в клетке форми​руется структура веретена.
В клетках растений нет центриолей (организаторов верете​на), характерных для животных клеток. Их функцию выполняют скопления мембран ЭР на полюсах клетки. С ними свя​заны структурные элементы веретена.
Веретено включает в себя микротрубочки (МТ) двух типов: а) межполюсные, идущие от полюса к полюсу, составляющие 10% от общего числа МТ; б) многочисленные хромосомные МТ, направленные от кинетохора к полюсу. МТ состоят из субъединиц тубулина (см. 1.1.2). С ними ассоциированы белки, регулирующие сборку МТ. Из нитей веретена выделен также немышечный актин. В кинетохорах хромосом и у полюсов ве​ретена иммуноцитологическими методами выявлена локализа​ция кальмодулина — белка, связывающего кальций и участвую​щего в разборке МТ.
Для образования структуры веретена могут использоваться ранее существовавшие в цитоплазме МТ, а также МТ, вновь синтезированные из фонда субъединиц тубулинов клетки. В профазе кинетохоры хромосом не связаны с элементами веретена.
В течение следующего периода митоза — прометафазы (ме-такинеза) начинается движение хромосом. Перед его началом кинетохоры увеличиваются в размерах, от них отходят много​численные хромосомные МТ. Полагают, что кинетохор уча​ствует в формировании МТ и движениях хромосом. В течение метакинеза хромосомы движутся сначала к полюсам, а за​тем — к середине веретена. Во время этих перемещений в хро​мосоме раскручиваются две сестринские хроматиды, которые остаются соединенными в кинетохоре. Повреждение кинетохо​ра в это время избирательным ультрафиолетовым облучением или лазером останавливает движение хромосом.
В результате перемещения хромосомы собираются вдоль поперечника веретена и образуют метафазную пластинку (ме-тафаза). При этом они совершают небольшие перемещения вдоль веретена. В течение метафазы продолжается синтез РНК и белков, хотя и с невысокой скоростью.
Переход клетки к анафазе сопровождается делением кинето​хора, физическим разделением двух сестринских хроматид и перемещением разделившихся хромосом к полюсам кинето-хором вперед. Происходит также перераспределение микротру​бочек: количество их у полюсов уменьшается и увеличивается в интерполярной области, в районе экватора веретена (см. рис. 10.6). В поперечной плоскости веретена начинает образовы​ваться зона скопления везикул — начало формирования разде​лительной пластинки.
Перемещения хромосом в анафазе объясняются как уча​стием физических сил (электростатические, электромагнитные, гидродинамические взаимодействия), так и деятельностью био​химических механизмов. Предполагается, что перемещение свя​зано с последовательным отщеплением субъединиц МТ верете​на белковой системой, локализованной на поверхности кинето​хора. По-видимому, существенны также взаимодействие МТ и микрофиламентов актина, входящего в состав веретена, а также локальные изменения содержания кальция.
После расхождения хромосом к полюсам начинается по-
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Рис. 10.7
Формирование фраг​мопласта в ана- и тело-фазе митоза
следняя стадия митоза — телофаза. У полюсов МТ веретена дезинтегрируют, образуются ядрышки, ядра, заканчивается формирование разделительной пластинки — фрагмопласта, де​лящей клетку пополам в экваториальной плоскости. В анафазе вдоль экватора веретена скапливаются пузырьки различного размера (рис. 10.7). Мелкие везикулы являются производными АГ и содержат пектиновые вещества. В экваториальной пло​скости обнаруживаются также мембраны ЭР. Для образования фрагмопласта важно также присутствие кальция. Сливаясь, ве​зикулы образуют две мембраны — плазмалеммы дочерних кле​ток, разделенные полужидким слоем, состоящим из пекти​новых веществ. Взаимодействие везикул происходит между микротрубочками веретена.
От центра к периферии фрагмопласт растет за счет присое​динения (самосборки) новых пузырьков, но цитоплазма дочер​них клеток остается связанной через плазмодесмы, формирую​щиеся в тех участках клеточной пластинки, в которых оказались локализованными нити веретена с МТ и элементами ЭР. Со стороны цитоплазмы дочерних клеток начинается фор​мирование первичных клеточных стенок, а фрагмопласт пре​вращается в срединную пластинку. Откладывающиеся микрофи​бриллы целлюлозы первичных клеточных стенок имеют рых​лую текстуру, но основное направление ориентации микрофи​брилл перпендикулярно продольной оси клетки. Содержание целлюлозы в первичных клеточных стенках вначале не превы​шает 2,5%.
Гемицеллюлозы, пектиновые вещества и гликопротеин эк-стенсин доставляются к формирующейся клеточной стенке в везикулах Гольджи, так как именно в диктиосомах АГ проис​ходят концентрирование, первичная полимеризация и мембран​ная упаковка этих компонентов (рис. 10.8). Синтезированный в гранулярном ЭР полипептид экстенсина гликозилируется за​тем в диктиосомах А Г. Компоненты ферментного комплекса
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Рис. 10.8
Схема секреции ком​понентов клеточной стенки (по J.-C. Ro​land, 1973)
синтазы целлюлозы локализованы на наружной поверхности плазмалеммы. Ферменты, необходимые для сборки полимеров стенки и их модификации, также, по-видимому, доставляются в стенку в везикулах ЭР или АГ. Все компоненты попадают в формирующуюся стенку в результате секреторного процесса. Необходимые для синтеза целлюлозы UDP- и GDP-глюкоза транспортируются из растворимой фазы клетки через плазма-лемму, и синтезируемые синтазой целлюлозы молекулы цел​люлозы встраиваются в клеточную стенку, которая таким образом утолщается изнутри.
Митотический цикл. После окончания деления дочерние клетки растут благодаря синтезу компонентов цитоплазмы. Именно так растут и животные клетки. Как правило, дочерние клетки достигают размеров материнской и затем могут вновь п^прйтн к- прпению. Ппоцесс деления (митоз) и период цитоплазматического роста и подготовки к делению (интерфаза) составляют митотический цикл клетки.
В зависимости от особенностей биохимических процессов различают четыре периода митотического цикла. Собственно митоз — М, пресинтетический период — Gj (от англ. gap — ин​тервал), синтетический период — S и премитотический (пост​синтетический) — G2.
Период Gi наиболее чувствителен к воздействию факторов внешней среды. Именно в течение этого периода готовятся ус​ловия для синтеза ДНК: синтезируются необходимые фер​менты, кофакторы, нуклеотиды, входящие в состав ДНК. Одновременно образуются общие белки клетки и часть ее РНК.
Синтетический период характеризуется синтезом ДНК, а также специфических ядерных белков — гистонов. Синтез ДНК прекращается после удвоения ее количества.
В периоде G2 продолжается синтез РНК и общих белков клетки. Резко усиливается синтез тубулина по сравнению с предшествующими периодами. В течение митоза продол​жается образование белков и РНК до окончания метафазы.
У растений этапы митотического цикла контролируются гормонами. Для нормального протекания G2- и Gj-периодов митотического цикла необходим ауксин, поддерживающий вы​сокий уровень синтеза РНК, белков и высокую интенсивность дыхания. Цитокинин, по-видимому, требуется для перехода клеток к делению.
Следует отметить, что в делящихся клетках происходит так​же становление структур органоидов (АГ, митохондрий, пла-стидной системы).
10.3.2
  Растяжение клеток
Увеличение размера делящихся клеток происходит за счет синтеза структур цитоплазмы и поддерживается поступлением в клетки значительных количеств соединений азота и других питательных веществ. Прекратившие деление клетки многокле​точных растений переходят к более быстрому типу роста — ро​сту растяжением, существующему только у растительных кле​ток. Он служит важнейшим механизмом, обеспечивающим увеличение площади листовой поверхности, длины стебля и корневой системы, что необходимо для оптимизации процес​сов питания и других целей. При этом типе роста значительное увеличение объема клеток достигается за счет образования большой центральной вакуоли (см. рис. 1.1). Поглощение воды вакуолью обеспечивается высокой концентрацией осмотически активных веществ в вакуолярном соке. Одновременно с возра​станием объема вакуоли клеточные стенки размягчаются и растягиваются.
Переход меристематических клеток к растяжению изучен недостаточно. Процесс перехода к растяжению устойчив к дей​ствию неблагоприятных факторов: ингибиторы синтеза белка и РНК, высокие дозы рентгеновского облучения этот процесс не останавливают. Закончившие деление меристематические клетки вакуолизируются. Перестраивается белоксинтезирую-щая система: рибосомы, которые в делящихся клетках находились в основном в цитоплазме, в большом количестве присое​диняются к мембранам ЭР. В клетках возрастает синтез РНК и увеличивается отношение РНК/белок по сравнению с деля​щимися клетками. В амилопластах накапливается крахмал, ин​тенсифицируется синтез пектиновых веществ.
Механизмы, обусловливающие переход клеток к растяже​нию, исследованы мало. Предполагается, что большую роль может играть изменение содержания и соотношения фитогор-монов и их рецепторов по мере удаления делящейся клетки от инициальных. Выше отмечалось, что для подготовки и перехо​да клетки к делению необходимо взаимодействие ауксина и ци-токинина. Возможно, переход к растяжению вызывается изме​нением соотношения концентраций ауксина и цитокинина и их рецепторов в сторону, менее благоприятную для деления и бо​лее соответствующую росту растяжением, поскольку для роста растяжением обязательно присутствие ауксина. Таким обра​зом, в клетках меристемы, готовящихся перейти к росту растя​жением, создаются механизмы, обеспечивающие процесс растя​жения.
Период роста клетки растяжением хорошо изучен. В этот период поддерживается работа уже сформированного механиз​ма растяжения. В клетках высших растений растяжение активи​руется в основном ИУК (ауксином). Под действием ауксина увеличивается пластическая растяжимость клеточной стенки. Ауксин индуцирует активный транспорт ионов Н + , напра​вленный из цитоплазмы в клеточную стенку. Снижение вели​чины рН в фазе клеточной стенки, возможно, способствует раз​рыву кислотолабильных связей в ней. Кроме того, подкисление активирует кислые гидролазы и другие ферменты, модифици​рующие компоненты клеточной стенки (см. рис. 2.7). Все это приводит к увеличению ее растяжимости. Стенка растягивается благодаря внутриклеточному тургорному давлению, которое поддерживается поступлением воды в растущую вакуоль, где осмотически активные вещества образуются как в результате расщепления полимеров цитоплазмы кислыми гидролазами ва​куолей, так и вследствие их поступления  из  цитоплазмы.
Действие ауксина на рост растяжением сопровождается син​тезом РНК, белков и секрецией полисахаридов и белков, необ​ходимых для процесса клеточного растяжения. Рост клеточной стенки обеспечивается активной деятельностью АГ. Везикулы Гольджи поставляют полисахаридные компоненты, а также способствуют увеличению площади цитоплазматической мем​браны. Усиливается синтез целлюлозы на наружной поверхно​сти плазмалеммы. Выбор направления роста — удлинение клет​ки или ее изодиаметрический рост — определяется расположе​нием микрофибрилл целлюлозы в клеточных стенках. Важно отметить, что к действию ауксина наиболее чувствителен эпи​дермис побегов. Рост внутренних паренхимных тканей сильнее активируется увеличением кислотности, вызванным, например, СО2 в повышенных концентрациях. Усиление роста под дей​ствием кислотности (рН 3 — 5) получило название «эффекта кислого роста». Кислотность ускоряет рост лишь в течение 1 — 3 ч. Этот рост не поддерживается синтезом белков. По-ви​димому, рост растяжением обусловливается взаимодействием ауксинзависимого и «кислого роста».
В конце роста растяжением усиливается лигнификация кле​точных стенок, накапливаются ингибиторы фенольной при​роды и абсцизовая кислота, возрастает активность пероксидазы и оксидазы ИУК, снижающая общее содержание ауксина в тканях. Начавшееся формирование вторичной клеточной стенки лишает клетку способности к растяжению. Все эти фак​торы приводят к торможению и прекращению удлинения клеток.
На всех этапах роста клеток растяжением осуществляется самосборка: работа генетического аппарата, обеспечивающего реализацию программы роста растяжением, взаимодействие ауксина с рецептором, сборка сложных ферментативных комплексов, в частности синтазы целлюлозы, состоящей из многих субъединиц, включение мембран пузырьков Гольджи в состав плазмалеммы растущей клетки, сборка молекул целлюлозы, гемицеллюлоз, пектинов и структурных белков (экстенсина) в клеточных стенках, процессы кристаллизации в микрофи W.3.3
бриллах целлюлозы и т. д.
10.3.3 Дифференцировка клеток

Дифференцировка клеток — это появление качественных раз личий между ними, связанных с их специализацией. Специали клеток зация клеток обеспечивается биохимическими и структурными
особенностями, которые позволяют клетке выполнять опреде​ленные физиологические или другие функции, необходимые для жизнедеятельности того или иного органа или растения в це​лом. На рис. 5.11 показано, как меристематические клетки про​камбия превращаются в специализированные сосуды ксилемы, что сопровождается утолщением и лигнификацией вторичных клеточных стенок и отмиранием цитоплазмы.
Некоторые клетки дифференцируются очень рано, уже в апикальной меристеме, например клетки эпидермиса. Боль​шинство других клеток меристемы в верхушках побега и корня делятся и внешне мало отличаются друг от друга. Однако их будущая специализация часто предопределяется (детермини​руется) в зоне деления. На это указывают, например, данные о нахождении в меристеме зародышевого корня кукурузы с по​мощью иммунохимического метода антигенов, характерных для клеток центрального цилиндра. Таким образом, тканеспе-цифические белки появляются в меристеме задолго до созрева​ния проводящих элементов флоэмы и ксилемы.
В основе качественного различия клеток лежат процессы дифференциальной активности генов. Каждая вегетативная клетка растительного организма в своем геноме содержит по​лную информацию о развитии всего организма и в опреде​ленных условиях может дать начало формированию тех или иных органов или целого растения {свойство тотипотентно-сти). Однако находясь в составе организма, эта клетка будет реализовывать только часть своей генетической информации. Сигналами (эффекторами) для экспрессии той или иной генети​ческой программы служат определенные сочетания фитогормонов, метаболитов и физико-химических факторов. Гипотетиче​ская схема регуляторного действия эффекторов на работу генетического аппарата представлена на рис. 2.3.
С окончанием процесса дифференцировки клетка вступает в фазу своей зрелости и начинает выполнять те функции, ко​торые заложены в ее организации.
10.3.4
Старение и смерть клетки
Старение и отмирание — завершающие этапы онтогенеза дифференцированных клеток. Наиболее подробно эти явления изучены у стареющих листьев и лепестков цветков.
Для стареющих клеток характерно ослабление синтетиче​ских и усиление гидролитических процессов. Наблюдается сни​жение содержания РНК и белков, возрастает активность гидро-лаз, пероксидазы, усиливается окисление липидов мембран, в органоидах и цитоплазме увеличивается количество ли-пидных капель. Снижается полупроницаемость мембран и уве​личивается потеря веществ клеткой. В органоидах и цитоплаз​ме образуются автофагические вакуоли, набухает и фрагменти-руется ЭР. На последней стадии старения разрушаются хлорофилл и хлоропласты, диссоциируют ЭР и АГ, набухают митохондрии, в них снижается число крист, вакуолизируется ядро, разрушается ядрышко. Старение становится необра​тимым с момента разрушения тонопласта и выхода его содер​жимого (в том числе кислых гидролаз) в цитоплазму.
Существуют две группы гипотез, объясняющих механизмы старения на клеточном и молекулярном уровнях:
1.
Накопление   повреждений   в   генетическом   аппарате, в мембранах и в других структурах, увеличение концентрации ядовитых веществ в клетке.
2.
Включение генетической программы старения как последнего этапа онтогенеза.
Обе гипотезы имеют достаточно убедительные обоснова​ния. Например, ингибиторы синтеза белков (циклогексимид и др.) тормозят распад внутриклеточных структур, очевидно, угнетая синтез гидролаз. С другой стороны, в ходе онтогенеза в клетках возрастает количество поломок, несмотря на по​стоянное самообновление всех структур и систему репарации ДНК.
Причину старения клеток можно лучше понять, исходя из физиологии целого растения. Уменьшение поступления в клет​ки того или иного органа некоторых фитогормонов (ауксина, цитокинина, гиббереллина) и питательных веществ резко уско​ряет процессы старения (см. 2.5). Обработка же тканей изоли​рованных листьев цитокинином, ауксином и гиббереллином ак​тивирует синтез белков, восстанавливает структуру хлоропла-стов. В этих условиях даже изолированный лист, который начал желтеть, снова зеленеет и становится способным к ин​тенсивному фотосинтезу. Фитогормоны-активаторы индуци​руют синтез РНК и белков, необходимых для функциональной активности клеток. Наоборот, этилен и АБК ускоряют про​цессы старения. Содержание этих фитогормонов в стареющих клетках возрастает.
Один из существенных признаков старения клетки — сдвигвеличины рН в цитоплазме в кислую сторону. Это неблаго​приятно сказывается на физико-химическом состоянии белков и способствует активации кислых гидролаз. Удаление ионов Н+ из цитоплазмы в окружающую среду и в центральную ва​куоль защищает внутриклеточные структуры от деградации. Ауксин, активирующий работу Н+-помпы, тем самым защи​щает цитоплазму от закисления.
Ослабление или отказ Н+-помпы, потеря мембранами свойств полупроницаемости приводят к утрате клеткой нерав​новесного состояния (мембранного потенциала), к неспособно​сти поглощать и удерживать вещества. С этого момента клетка перестает быть живой и лизирует.
Важнейшим этапом формирования внутриклеточных структур являются процессы транскрипции и трансляции, приводящие к синтезу белков, способных, как и липиды, участвовать в самосборке клеточных компонентов (мембран, рибосом, полисом, микротрубочек, микрофи-ламентов и др.)- Самосборка основывается на слабых взаимодействиях и характеризуется избирательностью, комплементарностью, самопрои​звольностью и обратимостью. Биогенез хлоропластов и митохондрий включает в себя как элементы обновления и самосборки мембран, так и размножение путем деления органоидов с последующей дифференци-ровкой внутренних мембранных структур.
Процессы самосборки осуществляются в течение всего жизненного цикла клетки, которая проходит этапы деления, роста растяжением, дифференцировки, старения и смерти. У делящихся растительных кле​ток нет центриолей, функцию которых выполняют скопления ретику​лярных элементов. Деление клетки происходит благодаря образова​нию фрагмопласта (срединной пластинки). Для растений характерен рост клеток растяжением, механизм которого состоит в образовании большой центральной вакуоли и в размягчении и растяжении клеточ​ной стенки.
Глава  11
РОСТ И РАЗВИТИЕ РАСТЕНИЙ
«Наиболее выдающаяся черта в жизни растения заключается в том, что оно растет: на это указывает самое название его».
К. А. Тимирязев
В предыдущей главе были рассмотрены процессы, свя​занные с превращением питательных веществ в вещества и структуры самой клетки и этапы ее развития. Все эти про​цессы, несомненно, относятся к явлениям роста и развития рас​тительного организма в целом. Однако целесообразнее было обсудить внутриклеточные процессы предварительно, так как ведущим фактором роста многоклеточного организма является взаимодействие клеток с участием межклеточных систем регу​ляции и под контролем доминирующих центров.
Несколько слов о терминах, применяемых при изучении ро​ста и развития растений.
Онтогенезом (от греч. «on», род. падеж «ontos» — существо, лат. genesis — происхождение, процесс образования) называют индивидуальное развитие организма от зиготы (или вегетатив​ного зачатка) до естественной смерти1. В ходе онтогенеза ре​ализуется наследственная информация организма (генотип) в конкретных условиях окружающей среды, в результате чего формируется фенотип, т. е. совокупность всех признаков и свойств данного индивидуального организма.
Развитие — это качественные изменения в структуре и функ​циональной активности растения и его частей (органов, тканей и клеток) в процессе онтогенеза. Возникновение качественных различий между клетками, тканями и органами получило на​звание дифференцировки. В понятие «развитие» входят также и возрастные изменения.
Рост — необратимое увеличение размеров и массы клетки, органа или всего организма, связанное с новообразованием элементов их структур. Понятие «рост» отражает количествен​ные изменения, сопровождающие развитие организма или его частей.
Если считать, что термины «развитие растений» и «онтоге​нез» тождественны, то соподчинение всех этих понятий можно представить в виде следующей схемы:
1 См: М, X. Чайлахян и др. Терминология роста и развития выс​ших растений. М., 1982.
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Зародышевый мешок Оплодотворение
Рис. 11.1
Этапы онтогенеза и фазы развития покрытосеменных  растений
11.1
Этапы онтогенеза
Высших растений
11.1.1
Эмбриональный этап

Развитие высших растений подразделяют на четыре этапа:
1) эмбриональный, 2) ювенильный (молодость), 3) репро​дуктивный (зрелость), 4) старость (рис. 11.1).
Эмбриональный этап онтогенеза семенных растений ох​ватывает развитие зародыша от зиготы до созревания семени включительно (см. рис. 11.1).
Зигота у покрытосеменных образуется в результате слияния спермия пыльцевой трубки (мужской геметофит) с яйцеклеткой зародышевого мешка (женский гаметофит). В зародышевом мешке у покрытосеменных происходит открытое С. Г. Нава-шиным двойное оплодотворение, состоящее в слиянии второго спермия пыльцевой трубки со вторичным (диплоидным) ядром центральной клетки зародышевого мешка, что в дальнейшем приводит к образованию эндосперма. Зародышевый мешок (рис. 11.2) находится в нуцеллусе, окруженном интегументом (от лат. integumentum — покров). Нуцеллус используется для питания зародыша и реже превращается в запасающую ткань — перисперм.
Яйцеклетка в зародышевом мешке уже поляризована, т. е. две ее половины, обращенные к микропиле (пыльцевходу) и
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Рис. 11.2
Строение семяпочки ириса (по Додель-Порт)

к халазе (основанию), имеют разное строение: ядро сдвинуто к халазальному полюсу, а в микропилярной половине располо​жена крупная вакуоль.
Зародыши проходят ряд последовательных фаз развития. Для большинства двудольных это проэмбрио, глобулярная, сердцевидная, торпедовидная (торпедо) и созревания (рис. 11.3).
После оплодотворения зигота некоторое время (от несколь​ких часов до нескольких суток) находится в латентном состоя​нии. За это время в ней возрастает синтез РНК, она увеличи​вается в объеме. Триплоидное ядро центральной клетки зародышего мешка начинает делиться первым, образуя эндос​перм. Для развития эндосперма нужны ИУК и цитокинин, ко​торые поступают из нуцеллуса и из плаценты (место прикрепле​ния семяпочки к стенке завязи).
При первом делении зиготы, плоскость которого перпенди​кулярна к оси ее поляризации, дочерняя клетка, обращенная к микропиле, выглядит более крупной и при дальнейшем деле​нии образует однорядную нить клеток, называемую суспензо-ром (подвеском). Функции суспензора: 1) удлиняясь, вдвигать развивающийся зародыш в ткань эндосперма, 2) служить гау​сторией, поглощающей вещества из нуцеллуса и интегумента и передающей их зародышу, 3) синтезировать фитогормоны. Часть клеток суспензора, примыкающая к зародышу, у неко​торых видов позднее входит в его состав в качестве апикаль-
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Рис. 11.3
Основные фазы развития зародыша пастушьей сумки
ной меристемы и корневого чехлика зародышевого корня. Две синергиды, примыкающие к яйцеклетке, выполняют функ​цию гаусторий, поглощая вещества из нуцеллуса. Аналогичную функцию гаусторий осуществляют и клетки-антиподы, находя​щиеся рядом с эндоспермом.
Вторая клетка у двухклеточного зародыша, обращенная к эндосперму и халазальному полюсу, дважды делится в про​дольном по отношению к первичной оси поляризации направ​лении, образуя квадрант (рис. 11.3). Затем каждая из четырех клеток будущего зародыша у многих двудольных делится по​перек, в результате чего формируется октант. Четыре ди-стальные (периферические) клетки октанта при дальнейшем де​лении сформируют семядоли и апекс побега, а четыре проксимальные — гипокотиль и базальную часть корня. Одна​ко на этой фазе развития зародыша еще нет видимой диффе​ренциации клеток, и зародыш, состоящий последовательно из одной, двух, четырех и восьми клеток, называют проэмбрио. По мере развития зародыша концентрация ИУК в клетках по​степенно возрастает, происходит постоянный приток цитоки-нина. Последняя клетка суспензора, примыкающая к октанту, становится гипофйзой — инициальной клеткой корневого полю​са и морфологически выделяется (рис. 11.3).
Все восемь клеток проэмбрио делятся периклинально (т. е. плоскость их деления параллельна поверхности октанта), по-видимому, из-за распределения сил механического давления, направленного изнутри к поверхности. Эта фаза развития на​зывается глобулярной. Наружные клетки в дальнейшем сфор​мируют протодерму, а внутренние дадут начало первичной ко​ре и центральному цилиндру. На этой фазе особенно необходим цитокинин. Фитогормоны поступают главным образом из развивающегося эндосперма, который играет веду​щую роль в развитии зародыша.
Следующая фаза развития зародыша получила название сердцевидной. В морфологически верхней части глобулярного  зародыша наблюдается интенсивное билатеральное деление клеток (появляется ось второго порядка), в результате чего за​кладываются примордии двух симметрично расположенных се​мядолей. В участке между ними (будущий апекс побега) деле​ние клеток, наоборот, резко замедляется. В этот период для нормального развития необходим приток ИУК, цитокинина и аденина. Необходимость поступления извне тех или иных компонентов питания и фитогормонов на разных фазах разви​тия зародыша устанавливают в опытах с выращиванием изоли​рованных зародышей.
Обращает на себя внимание хронологическая последова​тельность дифференцировки зародыша на отдельные специали​зированные части: формирование группы клеток зародыша -инициалей частей побега (квадрант) -»появление гипофизы в качестве инициальной клетки корня ~> закладка примордиев семядолей с одновременным торможением делений клеток в участке между ними и появление прокамбия. Усложнение внутренних корреляционных взаимоотношений между клетка​ми разных участков зародыша, по-видимому, указывает на ста​новление собственной гормональной системы будущего орга​низма.
Торпедовидная фаза (торпедо) развития зародыша (см. рис. 11.3) связана с делением клеток преимущественно поперек про​дольной оси и с более интенсивным ростом клеток в зачатках семядолей и в зоне гипокотиля. Отчетливее выделяются по вы​тянутой в длину форме клетки прокамбия в гипокотиле. Фор​мируется промеристема корня. На этой фазе, кроме все более возрастающей концентрации ИУК и присутствия цитокинина, необходим гиббереллин (для роста гипокотиля). Изолиро​ванные зародыши в фазе торпедо удается выращивать на саха​розно-минеральной среде с добавлением витаминов и гиббе-реллина, в то время как для культивирования сердцевидных зародышей необходимо кокосовое молоко (эндосперм), в со​став которого входят ауксин, цитокинины, неидентифициро-ванные факторы углеводной природы и соединения, содержа​щие азот.
У некоторых двудольных удлиняющиеся семядоли и гипо-котиль изгибаются и складываются вдвое. Между семядолями закладывается апекс побега, происходит распад суспензора. Ес​ли семядоли выполняют функцию вместилища запасных ве​ществ, то они заполняют почти весь объем созревающего се​мени, в них на последних этапах формирования зародыша откладываются запасные белки (в алейроновых зернах), крах​мал (в амилопластах) и жиры (в сферосомах).
Приток питательных веществ в развивающиеся семязачатки (семяпочки) и затем в созревающие семена и формирующиеся плоды определяется тем, что эти участки становятся домини​рующими центрами: в их тканях вырабатывается большое ко​личество фитогормонов, прежде всего ауксина, в результате че​го аттрагирующее действие этих тканей резко  возрастает.
На последнем этапе созревания семена теряют значительное количество воды и у большинства видов средней полосы пере​ходят в состояние покоя. Этот переход связан с уменьшением в тканях свободных (активных) ауксинов, цитокининов и гиббе-реллинов и с увеличением содержания АБК.
Таким образом, в начале своего развития зародыши зависят от фитогормонов, поступающих из других тканей, прежде все​го из эндосперма. Затем они сами начинают синтезировать фи-тогормоны, а при формировании семян ауксин выделяется из них в окружающие ткани, активируя рост околоплодника.
11.1.2
Ювенильный этап
Этап молодости у семенных растений начинается с прора​стания семян или органов вегетативного размножения (напри​мер, клубней) и характеризуется быстрым накоплением вегета​тивной массы. Растения в этот период не способны к половому размножению.
В ювенильный период осуществляются прорастание семян (или вегетативных зачатков) и формирование вегетативных орга​нов. Прорастание в свою очередь делится на фазы набухания семян, проклевывания, гетеротрофного роста проростка, перехо​да к автотрофному способу питания.
По окончании у семян периода покоя поглощение ими воды служит пусковым фактором прорастания. Это поглощение осу​ществляется благодаря повышению в ряде случаев проницае​мости семенных покровов для воды и за счет гидратации био​полимеров в клетках. В результате развивается онкотическое давление (давление набухания) и семенные покровы разры​ваются. Набухание практически не зависит от температуры, со​держания О2, освещения.
Проклевывание начинается, когда семена достигают крити​ческой влажности (40 — 65% в пересчете на сырую массу), и про​исходит путем роста растяжением самого зародышевого корня или гипокотиля, в результате чего кончик корешка выталки​вается из семени. Деление клеток наступает обычно позже. Рост растяжением клеток зародышевой оси, возможно, обу​словлен снижением содержания АБК при набухании семян. Вы​ход корня обеспечивает закрепление прорастающего семени в почве и улучшает поглощение воды.
Вслед за корнем начинается рост побега. Прорастая в тем​ноте (в почве), и корень, и побег ориентируются прежде всего по гравитационному вектору, при этом корень растет по на​правлению к центру Земли, т. е. углубляется в почву, а побег — от центра, т. е. направляется к свету. Рост осевых частей за​родыша и проростка поддерживается фитогормонами. Причем у злаков ПУК и цитокинины вначале поступают в зародыш из эндосперма, ГА освобождаются из связанного состояния в за​родышевой оси, а через несколько часов индуцируется синтез гиббереллинов в щитке. Эпителиальные клетки щитка на​чинают переваривать запасные вещества в эндосперме. К про​цессу пищеварения подключаются клетки алейронового слоя, активированные гиббереллином (см. 7.4). Подкисление тканей эндосперма за счет работы Н + -помп создает условия для кис​лого пищеварения и для всасывания продуктов разложения крахмала и белков клетками эпителия (симпорт Сахаров и ами​нокислот с ионами Н+ через плазмалемму). Клетки эпителия начинают вытягиваться и врастать в эндосперм, осуществляя гетеротрофный способ питания растущего зародыша и про​ростка.
Рост зародышевого корня сопровождается появлением вдоль него зон деления, растяжения и дифференциации клеток (см. рис. 5.10). Корень сам начинает синтезировать цитокинины и ГА, которые направляются в побег. Побег удлиняется благо​даря растяжению гипокотиля (у бобов, тыквы и др.) или мезо-котиля (у злаков). Листья не развиваются и гипокотиль в своей верхней части сильно изгибается наподобие крючка, что облегчает его перемещение в почве. В почечке у двудольных и в верхушке колеоптиля у злаков синтезиру​ется ИУК.
Когда этиолированный побег (см. 11.5) достигает поверхно​сти земли, возникают светоростовая и фотоморфогенетическая реакции: рост гипокотиля или мезокотиля резко подавляется, усиливается рост эпикотиля (первого настоящего междоузлия) и листьев. Содержание этилена в зоне крючка снижается и крючок распрямляется. Растение зеленеет и переходит к фо-тотрофному типу питания.
Благодаря дальнейшему росту главного, боковых и прида​точных корней и формированию побегов за счет увеличения числа метамеров, ветвления, роста листовых пластинок, утол​щения стебля растение к концу ювенильного этапа накапливает значительную вегетативную массу.
Продолжительность ювенильного периода у разных видов растений неодинакова: от нескольких недель (однолетние травы) до десятков лет (у древесных). Проростки по многим параметрам не похожи на взрослые растения. Различия часто хорошо заметны в форме листьев (хлопчатник, огурец, ипомея и др.). У некоторых растений наблюдаются различия и во вну​треннем строении. Так, у проростков папоротника проводящая система организована проще, чем у взрослых растений. У юве-нильных растений менее мощная верхушечная меристема. Морфологическим признаком ювенильности в ряде случаев мо​жет служить также характер роста растения. Так, плющ в юве-нильном состоянии представляет собой лазящий кустарник, а при переходе к взрослому состоянию образует вертикальный куст.
Этап молодости характеризуется полным отсутствием цве​тения или цветение слабо выражено даже при самых благо​приятных для этого условиях. Здесь ярко проявляется роль компетенции, т. е. готовности специфически реагировать на то или иное индуцирующее воздействие. В данном случае юве-нильное растение не обладает компетенцией к факторам, вызы​вающим закладку органов полового или вегетативного раз​множения. Это может быть связано с отсутствием в органах-мишенях, воспринимающих гормоны, белков-рецепторов, уча​ствующих в индукции генеративного развития.
Однако отсутствие цветения само по себе не может служить показателем ювенильности, так как многие растения, находясь в зрелом состоянии, долго не зацветают без необходимых для этого условий. Поэтому более надежными критериями ювенильности служат описанные выше морфологические признаки, например форма листьев.
Для ювенильных растений характерна значительно большая способность к корнеобразованию, что с давних пор использует​ся в практике садоводства. Предполагается, что лучшая укоре-няемость ювенильных черенков — следствие более высокого со​держания в них ауксинов. Однако обработка ауксином взрослых черенков не вызывает возврата к ювенильному со​стоянию по морфологическим признакам, хотя и усиливает способность к корнеобразованию.
Ювенильное состояние поддерживается специфическим со​отношением гормонов. В ряде случаев (например, у плюща) обработка гиббереллином приводит к образованию юве​нильных листьев или к продлению ювенильного состояния.
Переход от ювенильного типа роста к зрелому наиболее хо​рошо заметен у древесных растений. У бука, например, воз​можно сосуществование всех фаз развития от ювенильности до зрелости. Это свойство древесных растений широко исполь​зуется в садоводстве, когда для получения ювенильных расте​ний отбирают черенки от основания сеянца, а черенки, взятые из верхних, более зрелых ярусов, укореняют или прививают для получения быстро зацветающих и плодоносящих растений.
Этап зрелости и размножения, т.е. период готовности к зацветанию и образованию органов вегетативного размножения, период закладки и роста органов размножения, формирования семян и плодов имеет особое значение в жизни растений и будет рассматриваться в гл. 12. Этап размножения растений в физиологическом плане изучен подробнее, чем другие этапы онтогенеза. В этот период растение наиболее жизнеспособно, оно сформировало вегетативную массу, достаточную для обеспечения роста и развития цветков, семян и плодов, которые являются гетеротрофными органами.
                                                 11.1.3 Этап старасти и отмирания

Этап старости и отмирания включает в себя период от полного прекращения плодоношения до естественной смерти организма. Это период прогрессирующего ослабления жизне-и отмирания деятельности.
Продолжительность жизни растений, принадлежащих к разным таксономическим группам и различным жизненным фор​мам, варьирует в очень широких пределах:
Секвойя 5000 лет
                                     Костер безостый
10 — 30 лет
Дуб1500                                                    Клевер .2-5    »
Ель1200»                                                   Двулетники  (ка

Липа1000»
                                            пуста     и     др.) 2 года
Сосна500»
                                             Однолетники
Виноград 80—100»
                                (многие    травы) 1 год
Тау-сагыз 100
»
                                       Эфемеры  2-4 недели
Это свидетельствует о генетической детерминированности нормы времени жизни каждого вида.
Старение и смерть — завершающие фазы онтогенеза любо​го многоклеточного растения, но термин «старение» может
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Рис. 11.4
Типы старения расте​ний. А — растение отмирает полностью, Б — отмирает только над​земная часть, В — од​новременное старение и опадение всех листьев, Г — постепенное старение листьев
быть применим не только к целому растению, но и к от​дельным его органам — листьям, плодам, частям цветков. Этот вид старения изучен наиболее полно, в то время как меха​низмы старения целого растения исследованы недостаточно.
Для растений характерны разные типы старения (рис. 11.4). Так, однолетние растения отмирают целиком. У многолетних трав ежегодно полностью отмирает надземная часть, а корне​вая система и другие подземные части остаются жизнеспо​собными. У многих растений в процессе роста стареют и отми​рают ранее образовавшиеся нижние листья. У листопадных де​ревьев осенью одновременно стареют и опадают все листья.
В процессе старения в листьях снижается содержание хлоро​филла, белков, нуклеиновых кислот, падает интенсивность фотосинтеза, деградируют внутриклеточные органоиды. Одно​временно активируются гидролитические ферменты, что на за​ключительном этапе старения приводит к автолизу.
Процесс старения органа завершается его опадением. Перед опадением листа или плода в основании черешка или плодо​ножки образуется отделительный слой, представляющий собой зону, состоящую из клеток, ориентированных под прямыми углами к оси черешка (рис. 11.5). Размягчаются и частично рас​творяются клеточные стенки или срединные пластинки клеток отделительной зоны. Этот процесс индуцируется этиленом, вы​рабатываемым стареющими листьями.
Старение изолированных листьев задерживается при обра​ботке их цитокинином, который стимулирует синтез РНК, бел​ков и аттрагирующую активность клеток (см. рис. 2.8 и 2.9). У некоторых растений задержка старения может вызываться также ауксином и гиббереллинами. Абсцизовая кислота и эти​лен, наоборот, ускоряют процессы старения.
Одной из первых гипотез, объясняющих механизм старения целого растения, была гипотеза немецкого физиолога растений Г. Молиша, основанная на том, что у монокарпических расте​ний — однолетних, двулетних (например, капуста) и некоторых
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Рис. 11.5
Образование отдели​тельного слоя при опа​дении листа
многолетних (агава, бамбук), цветущих лишь один раз, старе​ние наблюдается сразу после цветения и созревания плодов. По мнению Молиша, старение вызывается оттоком большей части питательных веществ к развивающимся репродуктивным органам и отмирание наступает от истощения. Эта точка зре​ния подтверждается тем, что срезание цветков может задер​жать или даже предотвратить старение целого растения. Про​тив этой гипотезы, однако, говорит тот факт, что удаление мужских цветков у двудомных растений также задерживает старение, хотя значительного оттока ассимилятов к цветкам в данном случае не происходит. Кроме того, у некоторых рас​тений старение индуцируется определенным фотопериодом. Возможно, старение вызывается нарушением соотношения фи-тогормонов, возникающим как под действием внешних стиму​лов, так и внутренних факторов.
По мнению В. О. Казаряна (1959), основную роль в процес​сах старения играет функциональная корреляция между кор​нями и листьями: причиной ослабления роста и наступления старения может быть отставание развития корневой системы. Согласно этой концепции старение во время формирования плодов определяется угнетением роста корней из-за прекраще​ния поступления в них ассимилятов. Уменьшение активности корней приводит к нарушению водного режима, фотосинтеза,
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Рис. 11.6
Схема  распределения меристем в стебле
синтеза белков и т. д., что снижает общую жизнедеятельность растений.
У поликарпических растений, цветущих много раз, напри​мер у деревьев, по мере увеличения высоты ствола связь между листьями и корнями также ухудшается. Можно думать, что уг​нетение роста корней, чем бы это ни было вызвано, приводит к уменьшению поступления цитокинина в надземные органы и снижению пролиферативной активности апикальных мери​стем побега, что и служит причиной старения целого растения.
Старение имеет большое биологическое значение. Оно является одним из способов адаптации растений к неблаго-'-' приятным условиям внешней среды. Кроме того, старение, по-видимому, способствует более быстрой эволюции, так как ускоряет смену поколений, т. е. «оборачиваемость» генетиче​ского материала.
11.2
Дифференцировка и рост
растений
Растения в отличие от животных в течение всей жизни рас​тут, образуя новые ткани и органы, которые закладываются в эмбриональных зонах — меристемах, где все клетки делятся. Существование меристем поддерживается инициальными клет​ками (инициалями), способными к делению неопределенно дли​тельное время. Апикальные (верхушечные) меристемы располо​жены на концах побегов и корней. Латеральные (боковые) меристемы образуют слои клеток вдоль каждого побега и кор​ня (у двудольных растений). К ним относятся первичные лате​ральные меристемы — прокамбий и перицикл и вторичные -камбий и феллоген. В основании молодых междоузлий и листьев функционируют интеркалярные (вставочные) мери​стемы (рис. 11.6). При повреждении у растений активируются меристемы, за счет которых регенерируют ткани, органы и целые организмы.
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Рис. 11.7
Схема строения кону​са нарастания стебля.
Стрелками указано на​правление деления кле​ток
11.2.1
Морфогенез побега

После заложения тканей и органов в меристемах их рост происходит благодаря делению и последующему растяжению клеток. Форма и размеры органов и растения в целом опреде​ляются количеством и локализацией делящихся и растягиваю​щихся клеток, интенсивностью и ориентацией их деления и ро​ста. В процессе роста тканей и органов клетки, окруженные клеточными стенками и связанные плазмодесмами, не переме​щаются относительно друг друга (согласованный рост). Эта особенность также отличает рост растительных организмов от животных, у которых рост зародыша сопровождается переме​щением клеток и целых клеточных слоев.
Таким образом, морфогенез, т. е. формообразование у растений, включает в себя процессы заложения, роста и развития клеток (цитогенез), тканей (гистогенез) и органов (органогенез), которые генетически запрограммированы и скоординированы между собой. Апикальные меристемы побега и корня представляют собой не только образовательные ткани, из которых формируется весь растительный организм, но и главные координи​рующие (доминирующие) центры, влияющие на морфогенети-ческие процессы в целом растении (см. рис. 2.13).
Основные части побега — стебель, листья, почки, цветки и др. — закладываются в апикальной меристеме побега, которая является производной эмбриональной ткани дистального конца зародыша.
Апекс побега. Апекс (конус нарастания, точка роста) веге-тирующего побега семенного растения состоит из меристема-тических клеток, которые по своему размеру, частоте и направленности делений, по особенностям метаболизма могут быть разделены на несколько зон, прежде всего на тунику и корпус (рис. 11.7). Туника, или мантия,— это один, два или более слоев клеток, покрывающих апекс снаружи. Клетки туники делятся преимущественно антиклинально (т. е. плоскость деления перпендикулярна поверхности апекса). Из наружного слоя туники образуется эпидермис. Все остальные клетки, лежащие под туникой, входят в состав корпуса, в котором при более дробном анатомо-физиологическом разделении апикальной меристемы побега на зоны выделяют центральную, периферическую и стержневую меристемы (рис. 11.7). Дистальная группа клеток в тунике и центральная (аксиальная) зона выполняют
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Схема строения апекса папоротника (по С. W. Wardlaw, 1949). Предполагается, что апикальную клетку (А. к.) и формирующиеся листовые примордии (П, —П5) окружают зоны выделяемого ими ингибитора деления клеток (обозначены синим цветом). П6— П10 — примордии, не выделяющие ингибитор. Лишь в зоне И, (инициальной) кон​центрация ингибитора минимальна, что способствует закладке нового примордия
функцию инициален. Клетки этих участков апекса относительно крупные и делятся сравнительно редко. Периферическая зона (инициальное кольцо) состоит из мелких меристематических кле​ток, которые интенсивно делятся. В них число рибосом выше, чем у инициальных клеток. Клетки этой зоны формируют при​мордии (зачатки) боковых органов побега — листьев и почек. Граница между туникой и корпусом в этой зоне исчезает. Клетки всех зон апекса имеют крупные ядра, густую цитоплаз​му и не содержат вакуолей.
Стержневая (колончатая) зона состоит из вакуолизиро-ванных клеток с относительно низким содержанием РНК. Клетки этой зоны делятся главным образом антиклинально и дают начало продольным рядам клеток первичной коры и сердцевины стебля. Границы между описанными зонами в апексе побега весьма условны и далеко не всегда различимы.
Конус нарастания побега, обладая высокой способностью к саморазвитию, тем не менее нуждается в притоке не только питательных веществ, но и фитогормонов. Изолированные апексы с двумя-тремя листовыми примордиями нормально раз​виваются лишь в том случае, если в питательной инкубацион​ной среде присутствует цитокинин, а в ряде случаев — и ауксин.
Рост и развитие листа. Формирующийся лист проходит четыре фазы: 1) образование примордия, 2) формирование оси листа (черешка), 3) закладка пластинки листа за счет боковой меристемы, 4) рост пластинки растяжением.
Каждый листовой примордий образуется в виде бугорка в периферической меристеме апекса побега благодаря ло​кальным периклинальным делениям клеток (плоскость деления параллельна поверхности апекса). У многих видов перик-линальные деления в зоне закладки примордия происходят и в тунике. Примордий пазушной почки появляется несколько позже. В нем затем формируется апикальная меристема, гомологичная апексу главного побега.
Период времени между заложением двух листовых зачатков называется пластохроном. Продолжительность его у разных видов и даже у одного и того же вида при разных условиях сильно варьирует: от нескольких часов до нескольких суток. Примордий листьев образуются на апексе в строго заданной последовательности, предопределяя расположение листьев на зрелом побеге, или филлотаксис. У растений распространен спиральный филлотаксис. Замечено, что на апексах с многочис​ленными примордиями угол между ними близок к значению 137,5°. При таком угле в идеальном случае ни один лист на стебле не располагается точно под другим, что обеспечивает их минимальную затененность. По теории В. Гофмейстера (1865), такое листорасположение достигается путем возникновения новых листовых зачатков в промежутках между уже существующими примордиями («теория доступного пространства»).
Согласно «теории отталкивания», предложенной Ю. Шоуте (1913), когда детерминируется центр листового примордия, в нем продуцируются специфические вещества, ингибирующие образование новых центров в непосредственной близости от заложившегося. Соответственно новый примордий развивается вне ингибиторных полей соседних.
Эти гипотезы довольно хорошо согласуются друг с другом, так как «доступное пространство» может быть обусловлено не только поверхностной зоной между примыкающими примордиями, но и зоной, свободной от их ингибирующего влияния. В этом месте и закладывается новая инициаль примордия (рис. 11.8). Действительно, если изолировать зону Hj двумя радиальными надрезами на апексе, то развитие здесь нового примордия ускоряется. Возникшие зачатки листьев оказывают влияние на нижележащие ткани, индуцируя дифференциацию проводящих пучков (рис. 11.6). Это действие обусловлено выделением ауксина, который синтезируется в формирующихся примордиях.
Верхушечные клетки конуса листового примордия делятся особенно интенсивно, превращая бугорок в пальцеобразный выступ (длина до 1 мм). Этот выступ состоит в основном из клеток будущей средней жилки и черешка листа. На краях зоны средней жилки начинает функционировать маргинальная (краевая) меристема, дающая  начало листовой  пластинке Рост и развитие листа. Формирующийся лист проходит четы​ре фазы: 1) образование примордия, 2) формирование оси листа (черешка), 3) закладка пластинки листа за счет боковой меристемы, 4) рост пластинки растяжением.
Каждый листовой примордий образуется в виде бугорка в периферической меристеме апекса побега благодаря локальным периклинальным делениям клеток (плоскость деления параллельна поверхности апекса). У многих видов перик-линальные деления в зоне закладки примордия происходят и в тунике. Примордий пазушной почки появляется несколько позже. В нем затем формируется апикальная меристема, гомологичная апексу главного побега.
Период времени между заложением двух листовых зачатков называется пластохроном. Продолжительность его у разных видов и даже у одного и того же вида при разных условиях сильно варьирует: от нескольких часов до нескольких суток. Примордий листьев образуются на апексе в строго заданной последовательности, предопределяя расположение листьев на зрелом побеге, или филлотаксис. У растений распространен спиральный филлотаксис. Замечено, что на апексах с многочис​ленными примордиями угол между ними близок к значению 137,5°. При таком угле в идеальном случае ни один лист на стебле не располагается точно под другим, что обеспечивает их минимальную затененность. По теории В. Гофмейстера (1865), такое листорасположение достигается путем возникновения новых листовых зачатков в промежутках между уже существующими примордиями («теория доступного пространства»).
Согласно «теории отталкивания», предложенной Ю. Шоуте (1913), когда детерминируется центр листового примордия, в нем продуцируются специфические вещества, ингибирующие образование новых центров в непосредственной близости от заложившегося. Соответственно новый примордий развивается вне ингибиторных полей соседних.
Эти гипотезы довольно хорошо согласуются друг с другом, так как «доступное пространство» может быть обусловлено не только поверхностной зоной между примыкающими примордиями, но и зоной, свободной от их ингибирующего влияния. В этом месте и закладывается новая инициаль примордия (рис. 11.8). Действительно, если изолировать зону И] двумя радиальными надрезами на апексе, то развитие здесь нового примордия ускоряется. Возникшие зачатки листьев оказывают влияние на нижележащие ткани, индуцируя дифференциацию проводящих пучков (рис. 11.6). Это действие обусловлено выделением ауксина, который синтезируется в формирующихся примордиях.
Верхушечные клетки конуса листового примордия делятся особенно интенсивно, превращая бугорок в пальцеобразный выступ (длина до 1 мм). Этот выступ состоит в основном из клеток будущей средней жилки и черешка листа. На краях зоны средней жилки начинает функционировать маргинальная (краевая) меристема, дающая  начало листовой  пластинке
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Рис. 11.9
Начальные фазы развития листа (А) и по​перечный срез листового примордия (Б) табака (по Г. С. Эй-вери):
1
— закладка примордия,
2
—пальцеобразный примордий,3 — примордий с маргинальной мристемой
(рис. 11.9). Одновременно с этим прекращается верхушечный рост листа.
Инициальные клетки маргинальной меристемы и клетки самой этой меристемы делятся главным образом антиклинально, что приводит к увеличению площади листовой пластинки, а не ее толщины. Поверхностные инициальные маргинальные клетки образуют эпидермис, а субмаргинальные инициальные клетки — внутренние ткани листа (рис. 11.9).
После 8 — 9 циклов делений клетки маргинальной меристемы переходят к растяжению. Эпидермальные клетки кон​чают делиться первыми, но продолжают расти растяжением. Клетки губчатой паренхимы прекращают делиться и расти раньше других тканей. Поэтому продолжающееся деление и растяжение палисадной паренхимы и растяжение эпидермиса приводят к тому, что губчатые клетки отодвигаются друг от друга, образуя большие межклетники. Палисадные клетки де​лятся и растут со скоростью, близкой к росту эпидермиса. Этот процесс останавливается несколько раньше окончания растяжения эпидермиса. Поэтому и палисадные клетки не​сколько отрываются друг от друга, образуя небольшие межклетники.
Особенность роста листа однодольных растений (например, злаков) состоит в том, что деления в возникшем на одной стороне апекса листовом бугорке распространяются в обе стороны и охватывают всю окружность стебля. Возникающий серповидный (у злаков) или кольцевой (у осок) меристематическии валик дает начало листу, растущему вверх. До формирования валика бугорок растет, как и у двудольных, верхушкой. Листовая пластинка удлиняется путем интеркалярного роста, который более продолжителен у основания пластинки.
На рост листьев большое влияние оказывают периодичность, качество и интенсивность света. Свет сине-фиолетовой части спектра тормозит рост междоузлий и способствует росту листьев (у двудольных). Интенсивное освещение способствует развитию палисадной ткани.
Гормональная регуляция роста листа изучена недостаточно. Показано, что цитокинин и ауксин необходимы для формиро​вания и развития примордиев и тканей листа, ауксин принимает участие в образовании жилок, гиббереллин способствует более интенсивному росту листовой пластинки в длину.
Рост листьев ограничен в отличие от пазушных почек, у которых заложенные апексы будут функционировать длительное время, если эти почки дадут боковые побеги.
Рост и развитие стебля. Стержневая меристема апекса и прокамбий, образование которого индуцируется растущими при-мордиями листьев, формируют основные ткани стебля. Выходя из меристематической зоны, клетки начинают растягиваться, что приводит к быстрому удлинению побега. Зона роста растяжением у побегов в отличие от корней достигает больших раз​меров (нескольких сантиметров). Рост растяжением стебля активируется гиббереллинами, стимулирующими переход большого количества клеток к этому типу роста, и ауксином, который непосредственно индуцирует удлинение клеток. Гиббереллины транспортируются из корня, но главным образом из листьев, и это позволяет регулировать скорость и продолжительность роста верхних междоузлий.
Стебель у двудольных утолщается за счет деятельности камбия, для активации которого необходима ИУК, поступаю​щая из верхушки побега, а также благодаря пробковому кам​бию — феллогену, который образуется из различных слоев наружных клеток стебля.
Рост пазушных почек (ветвление) находится под двойным контролем: их рост и развитие ингибируют верхушечная почка побега и листья, в пазухах которых они находятся (см. 11.2.3).
                                                       11.2.2 Морфогенез корня

Апекс корня. У высших растений апикальная меристема Морфогенез корня корня имеет сравнительно простое строение (см. рис. 5.10). Это зона длиной 1—2 мм. В ней не образуются боковые органы, как в верхушечной меристеме побега. Корневая меристема формирует ткани корня и корневой чехлик, защищающий корень при его продвижении в почве.
Кроме активно делящихся клеток, в меристеме корня нахо​дится группа клеток, расположенных между корневым чехли-ком и активной меристематической зоной, для которых характерны низкий уровень синтеза ДНК и очень редкие деления клеток. Например, длительность митотического цикла в клет​ках этой зоны у кукурузы 174 — 239 ч против 14—39 ч у окружающих меристематических клеток. Эта группа клеток получи​ла название «покоящегося центра». Предполагается, что «покоящийся центр» является промеристемой активной апикальной меристемы корней, восстанавливающей численность быстро делящихся специализированных инициальных клеток при их естественном изнашивании или повреждении. В этом смысле функции клеток «покоящегося центра» сходны с аналогичной ролью центральной зоны («зоны ожидания») апекса побега.
Одна группа инициальных клеток локализована на дистальном конце апекса и продуцирует клетки ризодермы и корневого чехлика. Другая инициаль связана с репродуцированием клеток первичной коры. Третья ответственна за поддержание меристематической активности клеток, дифференцирующихся затем в различные клетки и ткани проводящего пучка. Образование рядов специализированных клеток в корне можно про​следить непосредственно от их клеток-инициалей. Таким обра​зом, апикальная меристема корня, как и апекс побега, продолжают ту ткане- и органообразующую деятельность, которая началась еще при формировании зародыша.
Изолированные «покоящиеся центры» при культивировании на питательной среде нуждаются в присутствии ИУК и цито-кинина (0,1 мг/л). Изолированные кончики корней однодольных растут при добавлении ауксина, а у многих двудольных кончики корней развиваются и без экзогенных фитогормонов (среда: сахароза, минеральные вещества, витамины). Очевидно, в последнем случае ИУК синтезируется ба-зальной частью отрезка корня.
11.2.3
Коррелятивный рост
Ростовые корреляции — это зависимость роста и развития одних органов или частей от других.
Самый простой тип корреляций связан с питанием. Гетеротрофные части, например корни, зависят в своем развитии от побега, снабжающего их органическими соединениями. В свою очередь развитие побега находится в зависимости от корня, поставляющего минеральные вещества и воду. Корреляции, связанные с питанием, наблюдаются в случае торможения вегетативного роста при плодоношении, что объясняется оттоком питательных веществ в развивающиеся семена и плоды.
Однако даже такие простые корреляции роста далеко не полностью удается объяснить с помощью теории конкуренции за доступное питание. Во многих случаях основную роль играют не столько трофические, сколько гормональные взаимодействия между частями растения. Одним из типичных примеров гормональной регуляции может служить апикальное доминирование — коррелятивное торможение верхушкой побега или корня развития соответственно пазушных почек или бо​ковых корней. Этот пример корреляций изучен более полно, поэтому рассмотрим его подробнее.
Апикальная почка побега обычно растет значительно энергичнее, чем нижележащие пазушные почки, несмотря на то, что пазушные находятся, казалось бы, в лучшем положении по отношению к органическому и минеральному питанию, поступающему из зрелых листьев и корневой системы. Степень апикального доминирования может меняться с возрастом растения и в зависимости от вида. Как правило, апикальное доминирование снижается по мере старения и  может по-
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Роль ИУК в явлении апикального доминирования лностью исчезать, в частности, в том случае, когда апикальная меристема образует цветок.
К. Тиманн и Ф. Скуг (1934) показали, что экзогенная ИУК заменяет апикальную почку в ингибировании пазушных почек у растений бобов, что позже подтвердилось для большинства растений (рис. 11.10). По гипотезе «прямого ингибирования» предполагалось, что верхушка побега снабжает боковые почки избыточным количеством ауксина, подавляя тем самым их рост и развитие. Однако определение содержания ауксина в боковых почках не подтверждает это предположение.
Одной из распространенных точек зрения является трофическая теория, согласно которой апикальная почка так или иначе предотвращает доступ питательных веществ к боковым почкам, тормозя этим их развитие. Эта точка зрения подтверждается тем, что ИУК, нанесенная на декапитированную верхушку, задерживает образование проводящих элементов, со​единяющих боковые почки с центральной проводящей системой; сама же декапитация стимулирует этот процесс. Тем не менее некоторые данные показывают, что пробуждение и на​чальный этап роста пазушных почек не зависят от существования проводящих пучков между ними и стеблем, хотя дальнейший рост почек может продолжаться только при условии связи между проводящими системами.
В последнее время обнаружено, что нанесение кинетика на покоящуюся почку инициирует начальные этапы ее развития, причем дальнейший рост почки возможен только при постоянном снабжении ее кинетином, а некоторое время — и ауксином. Таким образом, роль ауксина в апикальной почке заключается в создании мощного аттрагирующего центра, в результате чего не только питательные вещества, но и цитокинин, синтезированный в корнях, поступают преимущественно в апикальную почку. Приток цитокинина к пазушным почкам после устране​ния апикальной усиливает в них клеточные деления. Формирующиеся в почках листовые зачатки начинают синтезировать ауксин, необходимый для дальнейшего стабильного развития боковых побегов.
Развивающаяся верхушечная почка влияет также на рост клеток в зонах растяжения побега и корня, индуцирует формирование проводящих пучков. Ориентация листьев, боковых побегов и корней также зависит от функциональной активности верхушки (см. рис. 2.13). Все эти эффекты верхушки воспрои-
зводятся обработкой различных частей растения ауксином. Таким образом, ИУК — главный гормон верхушки побега, т. е. его доминирующего центра.
Когда доминирующими центрами становятся другие части растения, то и они оказывают влияние на окружающие ткани. Например, развивающиеся семена, выделяя ауксин, активируют рост завязи.
Кончик корня также представляет собой активную меристе-матическую тканеобразующую зону. Верхушка корня является аттрагирующим центром. Удлинение клеток в зоне растяжения, закладка проводящих пучков, образование боковых корней тоже контролируются кончиком корня. Более того, от деятельности верхушки корня зависят индукция развития стеблевых апексов, рост и функциональная активность листьев (см. рис. 2.13).
Некоторые из этих явлений, находящихся под контролем верхушки корня, можно воспроизвести с помощью обработки цитокинином. Наряду с ИУК цитокинин необходим для формирования проводящих пучков, у двудольных он тормозит удлинение стебля. Цитокинин контролирует образование примор-диев листьев, их рост и трофику. Этот гормон синтезируется в кончике корня и с ксилемным током перемещается в верхушки побегов и в листья. Помимо цитокинина в верхушке корня (в корневом чехлике) образуется АБК, которая, возможно, наряду с ИУК участвует в регуляции роста корня.
Гормональное взаимодействие доминирующих центров побега (ИУК) и корня (цитокинин) служит, по-видимому, важнейшим эндогенным механизмом роста и морфогенеза в целом растении. К этому добавляется взаимодействие доминирующих центров с листьями, вырабатывающими гиббереллины и АБК. Возникновение градиентов количества и соотношения фитогормонов наряду с появлением или исчезновением компетентности различных тканей к конкретным фитогормонам представляют основу для пространственной организации роста и морфогенеза.
Ростовые корреляции широко используются в практике рас​тениеводства для получения большего количества хозяйствен​но полезной продукции. Например, пасынкование — удаление боковых побегов у томатов — способствует образованию более крупных плодов; пикировка — обрывание концов корней при пересадке рассады овощей — создает условия для увеличения массы боковых и придаточных корней; вершкование — уда​ление соцветий (у табака) — для повышения выхода листь​ев и др.
11.2.4
Периодичность роста
Процессам роста, как и другим физиологическим явлениям, свойственна периодичность, которая обусловливается как осо​бенностями самих процессов роста, так и факторами внешней среды.
У растений наиболее распространены так называемые цир-кадные ритмы с периодом около суток. С такой периодич​ностью изменяется, например, митотическая активность в ме​ристемах (период около 20 ч) и скорость роста (период к2А ч).
К   ПОДОЬНЫМ   ЭНДОГеННЫМ   ритмам
p фотосинтеза и дыхания, транспорта веществ, транспирации, от​крывания и закрывания цветков и т. д. Околосуточные ритмы тесно связаны с суточными колебаниями освещенности, темпе​ратуры и других факторов среды, причем сложившаяся перио​дичность физиологических процессов некоторое время сохра​няется у растений и при изменении условий среды, вследствие чего эти ритмы названы эндогенными. Благодаря эндогенным ритмам живые организмы хорошо приспособлены к тем усло​виям, в которых они обитают, мало завися от случайных по​годных флуктуации.
Кроме суточной периодичности рост растений подвержен изменениям в течение сравнительно длительных периодов, на​пример сезонной периодичности. Такая периодичность выра​жается в образовании годичных колец в древесине растений умеренного пояса, у которых рост стволов в толщину, дости​гая максимума в летнее время, прекращается осенью.
Типы покоя:
Для роста растений на любых этапах онтогенеза характерен вынужденный,
период покоя. Существует покой на этапе эмбрионального разития растений (покой зиготы и семян) и покой побегов расте​ний, находящихся на разных фазах вегетативного развития. Семена могут оставаться в состоянии покоя длительное время, сохраняя жизнеспособность. Различают вынужденный покой, причиной которого являются факторы внешней среды, препят​ствующие прорастанию, и физиологический покой, под которым понимается задержка прорастания, вызванная свойствами за​родыша или окружающих его тканей (эндосперма и семенной кожуры, а также околоплодника).
Причины физиологического покоя семян раз​нообразны и могут вызываться несколькими механизмами. Эн​догенный покой определяется главным образом свойствами за​родыша, т. е. его морфологической недоразвитостью, особым физиологическим состоянием или же сочетанием обеих этих причин. Состояние покоя регулируется балансом фитогормо-нов, стимулирующих и ингибирующих рост, — ИУК, цитокини-нов, гиббереллинов и АБК. В ряде случаев торможение роста зародышей связано со сверхоптимальным содержанием АБК и ИУК, а выход из состояния покоя — со снижением концен​траций этих гормонов и с одновременным увеличением активности гиббереллинов и цитокининов.
Покой почек и побегов более, чем покой семян, определяется климатическими условиями, являясь приспособлением для перенесения неблагоприятных условий. У древесных растений к зиме апексы побега прекращают активный рост и покрываются почечной чешуей, превращаясь в зимнш покоящиеся почки. В таком состоянии покоя растения гораздс морозоустойчивее, чем в состоянии активного роста. Однакс причина, по которой покоящиеся почки более устойчивы полностью не ясна. Возможно, это в какой-то мере связаж с уменьшением потери воды. У многих растений этой же цел1 служат специальные покоящиеся органы — луковицы, клубни клубнелуковицы и корневища. Эти органы могут быть адапти рованы также к перегреву, летней засухе, как, например, луковицы многих пустынных растений.
Покой побегов и почек так же, как и покой семян, можно подразделить на вынужденный (обусловленный неблагоприятными температурными и световыми условиями) и физиологический. Физиологический покой существует и у таких органов, как корневища, клубнелуковицы и клубни.
Весь период покоя почки в зависимости от его причин можно подразделить на три фазы. Летний покой (предпокой), т. е. отсутствие роста почки летом, обусловлен коррелятивным ин-гибированием. Затем эти почки у многих видов переходят в состояние глубокого зимнего покоя. В третий период постпокоя почки уже не находятся в состоянии внутреннего покоя, но в течение некоторого времени не могут расти из-за неблагоприятных температурных условий.
У большинства видов средней полосы состояние покоя кон​тролируется фотопериодической реакцией: длинный день ускоряет вегетативный рост, а короткий приводит к прекращению роста и формированию покоящихся почек. Однако ряд пло​довых деревьев и некоторые другие виды к изменениям длины дня сравнительно нечувствительны. Выход из покоя тем не менее не контролируется исключительно изменением длины дня. Для многих растений выход почек из покоя возможен только после длительного воздействия низкими температурами или в результате кратковременной обработки высокими температурами (тепловые ванны, 30 — 40 °С).
При сравнении покоя почек и покоя семян обнаруживается сходство, особенно заметное в тех случаях, когда почки и семена относятся к одному и тому же виду. Это наводит на мысль, что природа покоя в обоих случаях одна и та же. Наибольшее сходство наблюдается при рассмотрении гормонального контроля покоя.
Покой почек и других покоящихся органов может быть преодолен с помощью тех же типов гормонов (гиббереллинов, цитокининов и этилена), которые активны в прерывании покоя семян. Сходным образом у почек и семян снижается уровень эндогенных гиббереллинов и цитокининов при вхождении в состояние покоя. В том и другом случае показано, что веще​ством, индуцирующим покой, может быть АБК. Однако несмотря на множество экспериментальных данных, механизм действия фитогормонов в явлениях покоя почек и семян окон​чательно не выяснен.
11.3
Регенерация у растений
Регенерация —■ это восстановление организмом поврежденной или утраченной части тела. Способность к регенерации широко распространена в растительном мире от низших до высших таксонов, причем разнообразие форм регенерации очень велико. Это обусловлено следующими причинами. Во-первых, регенерация — один из основных неспецифических способов защиты растений, ведущих неподвижный, прикрепленный образ жизни, от всякого рода повреждений и травм. Во-вторых, многие формы регенерации успешно используются растениями как способ вегетативного размножения.
Явление регенерации представляет большой теоретический и практический интерес. Теоретический потому, что различные формы регенерации служат прекрасными модельными системами для изучения механизмов морфогенеза. Ведь лат. regenera-tio — это возрождение, вторичное развитие. Причем у растений можно отдельно изучать восстановление тех или иных тканей, органов или даже целого организма. В практической деятельности человека регенерация используется издавна. Прежде всего это размножение черенками, которые у многих растений легко укореняются. Большой вклад в разработку проблемы регенерации у растений внесли советские исследователи Н. П. Кренке (1950), Р. X. Турецкая (1961), А. Г. Юсуфов (1981, 1982) и др.
11.3.1
Способы регенерации у растений
В настоящее время не существует общепринятой классификации форм регенерации у растений, а также устоявшейся терминологии. Если исходить из механизмов регенерации, то классификацию наиболее часто встречающихся способов регенерации у растений можно представить следующим образом:
I. Физиологическая регенерация.
П. Травматическая регенерация:
1.
Регенерация, обусловленная дедифференцировкой клеток:
а)
заживление ран;
б)
органогенез, связанный с образованием каллуса;
в)
соматический эмбриогенез;
г)
восстановление частей без образования каллуса;
2.
Регенерация на уровне меристем:
а)
восстановление апикальных меристем;
б)
органогенез из предсуществующих зачатков;
в)
органогенез из новообразованных адвентивных зачатков.
Кратко рассмотрим каждый из перечисленных способов.
Физиологическая регенерация. При этом способе восстанавливаются части при их естественном изнашивании. Примеры физиологической регенерации — постоянное восполнение слущивающихся клеток корневого чехлика, замена старых элементов ксилемы новыми (у древесных), замена кор​ки у стволов деревьев и др. В животных организмах аналогичным образом идет постоянное обновление клеток слизистой желудка, клеток кожи и т. д.
Заживление ран. Ткани, оказавшиеся на поверхности раны, дедифференцируются, их клетки начинают периклиналь-но делиться и образуют феллоген, превращающийся в пробку. Поверхность раны может затягиваться также каллусной тканью.
Органогенез, обусловленный образованием каллуса. Начальный этап дедифференциации клеток на поверхности раны аналогичен тому, что происходит при зажи​влении ран. Однако клетки, дедифференцируясь, переходят к неорганизованному делению и возникает каллусная ткань, со​стоящая из рыхло соединенных друг с другом паренхиматиче-ских клеток. При определенных условиях (см. ниже) отдельные клетки или группы клеток могут дать начало адвентивным (т. е. возникшим не из эмбриональных тканей) органам: корням, побегам, листьям. В естественных условиях каллус на поверхности среза стебля или корня обычно образуется из камбиальных клеток.
Соматический эмбриогенез. Каллус на раневой поверхности образуется так, как описано выше. Из отдельных клеток каллуса, начинающих организованно делиться, формируются соматические зародыши (эмбриоиды), из которых при определенных условиях развивается целый организм. Такой процесс идет и в районе перерезанных жилок листа бегонии, где из единичных эпидермальных клеток образуются целые растеньица.
Восстановление частей без образования каллуса. Примером такого способа регенерации служит формирование адвентивных побегов из единичных эпидермальных клеток на некотором удалении от раневой поверхности. Другой пример — превращение паренхимных клеток коры в клетки ксилемы при образовании обходного участка проводящего пучка вокруг места его прерывания. Направление регенерации проводящих элементов определяется прежде всего полярным базипетальным транспортом ауксина, который индуцирует генетическую программу ксилемообразования. Диффе-ренцировке элементов флоэмы наряду с присутствием ИУК и цитокинина способствует высокая (4 — 8%) концентрация сахарозы.
Другие пути восстановления утраченных частей у растений связаны с деятельностью апикальных или латеральных меристем.
Восстановление апикальных меристем. При продольном рассечении конуса нарастания из каждой половины могут регенерировать отдельные апексы. Конус нарастания как побега, так и корня регенерирует при удалении неболь​шого участка его дистального конца (не более 80 мкм). У развивающегося молодого листа папоротника восстанавливается отрезанная меристематическая верхушка.
Органогенез из предшествующих зачатков. Восстановление надземных органов у высших растений осу​ществляется, как правило, за счет отрастания покоящихся (пазушных) почек при устранении доминирующего влияния апикальной почки побега (см. 11.2.3). Повреждение или частичное удаление дистальной части корневой системы также способствует росту зачатков боковых корней вследствие устранения тормозящего действия кончика корня. Такой способ восстано​вления утраченных частей присущ только растениям.
Органогенез из новообразованных адвентивных зачатков. Стеблевые черенки многих древесных травянистых растений образуют корни благодаря активации периклинальных делений в камбии или перицикле, выполняющих функции латентных меристем. Индукция делений клеток связана с действием ИУК, которая, перемещаясь базипетально, накапливается в нижней части черенка.
Таким образом, растения могут восстанавливать как надземные, так и подземные части даже при полной их утрате. Для этого используются те или иные вышеописанные способы регенерации или их комбинации.
                                                          11.4 Механизмы морфогенеза

 Выяснение принципов, лежащих в основе образования специфической формы каждого организма и его частей, — наиболее трудная и еще мало изученная проблема биологии. Для ее решения применительно к многоклеточным организмам необходимо прежде всего понять, каким образом клетки, ткани и органы взаимодействуют между собой в ходе онтогенеза. В гл. 2 отмечалось, что межклеточные системы регуляции у растений включают в себя гормональные, электрические и трофические факторы, которые оказывают влияние на генетическую, мембранную и метаболическую регуляторные системы в каждой клетке. Для процессов эмбриогенеза и регенерации, в основе которых лежат одни и те же принципы, наиболее важны последовательная индукция определенных ге​нетических программ и морфофизиологическая ориентация в пространстве. Запуск генетических программ осуществляется специфическими химическими и физико-химическими факторами, а ориентация в пространстве создается полярностью, в основе которой лежат прежде всего мембранные процессы. Клетки постоянно получают сигналы из внешней и внутренней среды (тестируют свое положение и состояние). В соответствии с этим корректируются их функциональная активность, считка генетической информации и векторы поляризации. Такая корректировка получила название «эффекта положения».
                                                 11.41 Включение генетических программ

Среди растений есть прекрасные объекты для изучения генетических аспектов формообразования. У морской одноклеточной водоросли ацетабулярии (порядок сифоновые), достигающей в длину 5 — 6 см, ядро находится в одном из ризоидов, что позволяет легко его удалять. Клетка ацетабулярии состоит из трех частей: ризоидного основания, стебелька и спорообразующей шляпки, по строению которой различаются виды. При отрезании шляпки оставшаяся часть клетки легко ее регенерирует. Шляпка регенерирует даже в том случае, когда отрезается ризоид, содержащий ядро.
Форма регенерирующей шляпки определяется ядром: при пересадке стеблевой части Acetabularia mediterranea на основание клетки A. wettsteinii, содержащее ядро, регенерирует шляпка формы, характерной для A. wettsteinii. Отрезок же стеблевой части без  ядра регенерирует «свою» шляпку (рис.   11.11).
Эти и другие опыты показывают, что в клеточном ядре образуются специфические для каждого вида долгоживущие морфогенетические информационные РНК, поступающие в стебелек и «управляющие» морфогенезом шляпки через синтез специфических белков. Это доказывают и опыты с использованием ингибиторов синтеза белков и нуклеиновых кислот, предотвращающих регенерацию шляпки.
У многоклеточных растений механизмы внутриклеточной генной регуляции не отличаются от аналогичных процессов в клетках ацетабулярии, однако включение или выключение ге​нетических программ в каждой клетке зависит от поступления
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Рис. 11.11
Регенерация шляпки у разных видов Aceta-bularia
ИУК растяжение клеток
ИУК + Цк ♦ деление клеток

сигналов из других клеток, тканей и органов. При изучении фи-зиолого-биохимических основ морфогенеза у высших растений большое распространение получила культура тканей (экспериментальный метод выращивания тканей вне организма), являющаяся более простой системой, чем культура изолированных органов или интактное, т. е. неповрежденное, растение. Возможность изучения формообразовательных процессов в культуре тканей определяется тем, что каждая растительная клетка тотипотентна. Этот метод дает прекрасную возможность изучать действие трофических и гормональных факторов на процессы морфогенеза. Например, одна ИУК (0,5 — 2 мг/л) вызывает у паренхимных клеток сердцевины клеток табака лишь рост растяжением. Ф. Скуг (1957) показал, что при добавлении в питательную среду вместе с ауксином кинетина (0,02 — 1 мг/л) индуцируется деление клеток и образуется рых​лая каллусная ткань (рис. 11.12). Если концентрация ИУК сравнительно высока (2 мг/л), а кинетина низка (0,02 мг/л), то в каллусной ткани индуцируется образование корней. Если же концентрация кинетина повышается до 0,5 — 1 мг/л, то корне-образование подавляется, а в каллусной ткани наблюдается закладка и рост стеблевых почек. В присутствии высоких концентраций ауксина и кинетина (5 мг/л) рост каллуса и процессы органообразования подавлены. Один кинетин на ткани сердцевины стебля табака видимого влияния не оказывает. Таким образом, опыты показывают, что преобладание ауксина необходимо для включения генетической программы корнеобразо-вания, а высокое содержание цитокинина в присутствии ИУК индуцирует функциональную активность генов, ответственных за программу побегообразования.
11.4.2
Индукция поляризации у растений
Рис. 11.12
Совместное действие ИУК (2 мг/л) и кинетина на рост и процессы дифференциров-ки каллуса сердцеви​ны стебля табака
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Иные специфические сочетания фитогормонов, трофических факторов и физико-химических условий индуцируют другие генетические программы. Такое морфогенетическое воздействие осуществляется лишь в том случае, если клетки компетентны (чувствительны) к поступающим сигналам (эффекторам). Гипотетический механизм избирательного? включения генов с участием эффекторов представлен на рис. 2.3.
Важнейшее условие формообразования при развитии организма — поляризация биологических структур. Под полярностью подразумевают специфическую ориентацию процессов и структур в пространстве, приводящую к появлению морфо-физиологических градиентов. Полярность определяет положе​ний осей, обусловливающих форму клеток, органов и целого организма.
Полярность особенно наглядно представлена у растений, для которых характерна биполярная структура (главная ось: побег — корень). В физиологическом плане полярность проявляется у растений, в частности в процессах регенерации. У стеблевых и корневых черенков независимо от их положения в пространстве побеги развиваются с морфологически апикального (по отношению к верхушке стебля), а корни — с базаль-ного концов (рис. 11.13, А). Это объясняется тем, что ИУК, перемещаясь полярно, скапливается в морфологически нижнем конце черенка (см. 11.3) и индуцирует включение генетической программы корнеобразования.
Свойство полярности присуще не только организму в целом и его органам, но и отдельным клеткам. Например, у изолированных клеток нитчатой зеленой водоросли Cladophora ризоид образуется из морфологически нижнего конца клетки, а таллом — из верхнего конца (рис. 11.13, Б). С помощью цитофото-метрии биохимическая полярность клеток показана у прото​немы мха (О. Т. Демкив, 1974).
Однако полярность не является изначальным и неизменно существующим свойством биологических объектов. У спор хвощей и папоротников полярность возникает лишь после определенных внешних воздействий, например, в условиях односторонне падающего света. При делении такой поляризованной   споры   освещенная   сторона   и   соответствую-
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Рис. 11.13
Полярность регенера​ции корней и почек у стеблевых черенков ивы (А) и таллома и ризоида у выделенной из нити клетки кла​дофоры (Б). Положе​ние черенков:
1 — нормальное, 2 — перевернутое
щая дочерняя клетка формируют заросток, а затененная -ризоид.
Механизм поляризации особенно подробно изучен у яйцеклетки бурой морской водоросли Fucus. До оплодотворения яйцеклетка фукуса лишена оболочки, ядро расположено в центре клетки и вначале не наблюдается скольконибудь заметной полярности в ее строении. После оплодотворения клетка опускается на дно, покрывается оболочкой и через некоторое время на ее нижней поверхности начинается образование ризоид-ного выступа. Первое деление яйцеклетки проходит в направлении, перпендикулярном образовавшейся оси. Верхняя клетка дает начало большей части таллома, нижняя — небольшой части таллома и ризоиду (рис. 11.14, Б). По-видимому, сила гравитации в данном случае не представляет собой определяющего фактора в индуцировании полярности, так как при разви​тии яйцеклеток фукуса в темноте ризоиды могут расти в раз​личных направлениях. При одностороннем освещении ризоид образуется с затененной стороны. Наложение слабого электрического поля также вызывает поляризацию яйцеклетки, причем выступ ризоида появляется со стороны анода. Локальная обработка ауксином или односторонний вход в яйцеклетку Са2+ индуцирует образование ризоида в месте обработки. Все эти и другие способы воздействия приводят к возникновению локальных электрических токов (поляризации). Кальций индуцирует секреторную активность яйцеклетки и локальное выделение полисахаридов клеточной стенки, что и способствует появлению ризоидного выступа. У ядра образуются пальцео-
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Рис. 11.14.
Поляризация яйцеклеток Fucus.
А — групповой эффект; Б — последовательные стадии (1 —4) развития яйцеклетки
11.4.3
«Эффект положения»
бразные выросты ядерной оболочки, направленные в сторону будущего ризоида, и в этом же участке цитоплазмы концентрируются митохондрии и рибосомы.
Предполагается, что вследствие электрической поляризации яйцеклетки в ее плазмалемме происходит латеральное электро-форетическое перемещение липопротеиновых компонентов с положительным или отрицательным зарядом (L. F. Jaffe et al. 1977—1980). Эти компоненты (ионные каналы, насосы, ферменты и др.) затем закрепляются на полюсах клетки с помощью микрофиламентов и микротрубочек цитоскелета, что необратимо фиксирует возникшую первичную поляризацию и определяет главную ось тела растения. При последующем делении яйцеклетки (плоскость деления перпендикулярна оси поляризации) ядра в дочерних клетках попадают в совершенно разные условия, возникшие в поляризованной цитоплазме, и вследствие этого начинают поставлять неидентичную генетическую информацию. Таким образом происходит дифференциация клеток.
Направление поляризации клеток постоянно изменяется в процессе эмбриогенеза, при образовании примордиев в апексе, в процессе закладки тканей листа, зачатков корней в пери-цикле и т. д. При этом каждая поляризованная меристематиче-ская клетка может делиться на две неравные или две равные дочерние клетки (рис. 11.15). В первом случае происходит дифференцирующее деление, что определяет процессы развития, а во втором — воспроизводящее деление. Во втором случае ткань растет за счет увеличения количества однородных клеток.
Поляризация клеток у многоклеточных организмов вызывается самыми разными причинами: физико-химическими градиентами (величины осмотического давления и рН, концентрации О2, СО2 и т. д.), гормональными, электрическими и трофическими градиентами, контактами с соседними клетками (контактная поляризация), механическим давлением и натяжением. Особое значение для целостности растения имеют те градиенты, которые создаются доминирующими центрами побега и корня — их верхушками. Колебательный характер этих градиентов — важное условие поддержания временной целостности растительного организма.
Каждая клетка многоклеточного организма подвергается определенным воздействиям со стороны физических, химических и физиологических градиентов и влиянию соседних клеток. В результате в клетках реализуются именно те потенции
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Рис. 11.15
Схема неравного и равного деления клеток
(дифференцировка, функциональная активность), которые соответствуют окружающим условиям. Эта теория получила название «эффекта положения».
Для того чтобы адекватно отвечать на изменение условий и сигналы, поступающие из окружающей среды (свойство раздражимости), каждая клетка постоянно тестирует (проверяет) свое местоположение. Дж. Боннер (1965) для объяснения механизмов управления дифференцировкой предложил принцип мор-фогенетических тестов. На рис. 11.16 представлена упрощенная схема последовательных этапов дифференцировки клеток в апексе вегетативного побега в соответствии с теорией Боннера. Апикальная клетка делится в поперечном направлении на две дочерние. Каждая из них «определяет», является ли она верхушечной. Для апикальной клетки результатом будет продолжение деления, а вторая, субапикальная, тестирует величину группы окружающих ее клеток. Если группа мала, вклю​чается подпрограмма деления, функционирующая до достижения определенного программой количества клеток в этом участке апекса. После образования необходимого числа клеток каждая из них тестирует свое положение у поверхности или в глубине клеточной популяции. Если анализ показывает, что какие-то клетки находятся на поверхности группы, включается программа их дифференцировки в клетки эпидер-мальные. Остальные клетки, оказавшиеся не на поверхности, проводят тест на положение в глубине группы, в результате чего у расположенных в самой глубине индуцируется подпрограмма дифференцировки в клетки ксилемы, а у находящихся
[image: image205.jpg]Ancansias knerca

Tectma
Bepxymewmoe
nonoxenKe

Tecr sa nenicunsy
TPYTN KIETOK

Tecr na
nonoxenxe
y MoBepXHOCTH

Tecrna
nonoxemye
y moBepxHoCTH





Рис. 11.16
Гипотетическая схема дифференцировки клеток в верхушке побега на основе постоянного тестирования клетка​ми окружающей их среды (Дж. Боннер, 1967)
менее глубоко — подпрограмма образования флоэмы. Клетки, занимающие промежуточное положение, становятся камбиальными, т. е. делятся по замкнутому циклу, формируя эле​менты ксилемы и флоэмы.
Несмотря на некоторую механистичность представленной схемы, гипотеза «морфогенетических тестов» Боннера находит поддержку в экспериментах последних лет. У растений най​дены рецепторы фитогормонов, позволяющие клеткам оцени​вать их состав и количество в окружающей среде. При культи​вировании растительных клеток в искусственной среде установлен «эффект массы». Единичная изолированная клетка редко переходит к делению. Чем гуще высеяны клетки (например, на поверхность питательного агара), тем большее их число начинает делиться. На рис. 11.14, А показано, что если яйцеклетки фукуса помещены близко друг от друга, то ризоиды образуются в сторону центра группы («групповой эффект»). Это явление можно объяснить тем, что каждая яйцеклетка синтезирует и выделяет в окружающую среду ИУК, и концентрация этого фитогормона в центре группы оказывается более высокой, чем снаружи. Как уже говорилось, ауксин индуцирует у яйцеклеток фукуса образование ризоидов. Таким образом, тест на величину группы клеток может быть опосредован концентрацией фитогормонов или других физиологически активных веществ, выделяемых клетками.
11.5
Влияние факторов
внешней среды на рост растений
На рост растений оказывают влияние многие факторы внешней среды. Прежде всего это физические факторы: свет (его интенсивность, качество, продолжительность и периодичность), температура (величина и периодичность), сила тяжести, газовый состав, магнитное поле, влажность, питательные веще​ства (минеральные и органические) и механические воздействия
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Рис. 11.17
Влияние света или постоянной темноты в течение 8 суток на рост и морфогенез проростков фасоли
(например, ветер). Кроме того, находясь в составе растительных сообществ, растение испытывает влияние продуктов жизнедеятельности других растений (аллелопатия), а также физиологически активных веществ микроорганизмов (антибиотиков, ростовых веществ).
Свет. Рост растений может происходить на свету и в темно​те. Зеленые органы высших растений в темноте приобретают ряд морфологических особенностей, отличающих их от растений, выращиваемых на свету (рис. 11.17). Такие растения назы​ваются этиолированными. У двудольных при росте в темноте сильно вытягиваются междоузлия, а листовые пластинки недо​развиты; у проростков кукурузы вытягиваются мезокотили. У этиолированных растений, как правило, недоразвиты механические ткани и устьица. Растения лишены хлорофилла и имеют бледно-желтый цвет из-за присутствия каротиноидов.
Явление этиоляции не связано с отсутствием хлорофилла или недостатком питания: этиоляция отмечена у многих гри​бов и у проростков хвойных, способных зеленеть в темноте.
Для устранения этиоляции достаточно кратковременного (5—10 мин) освещения растений один раз в сутки, что не влияет на образование хлорофилла. Предотвращение этиоляции регулируется фитохромом (красный — дальний красный свет) или системой фитохром — флавопротеин (реакция на дальний красный — синий свет). Наиболее сильный морфогене-тический эффект оказывает сине-фиолетовая часть спектра.
Этиоляция — важная приспособительная реакция проростков растений, находящихся в почве: за счет быстрого вытягивания мезокотиля, гипокотиля или эпикотиля побег выносится на поверхность, к свету. При освещении этиолированных растений торможение роста растяжением наступает через несколько минут, остальные эффекты света (развертывание первого листа, закладка следующих листьев, рост волосков и т. д.) проявляются лишь через несколько часов.
Температура. Как и другие процессы, рост растений зависит от температуры. В пределах от 0 до 35 °С влияние температуры на рост подчиняется правилу Вант-Гоффа, но свыше 35 — 40 °С скорость роста снижается. В зависимости от приспособленности к действию температур различают растения теплолюбивые с минимальными точками для роста выше 10 °С и оптимальными при 30 — 40 °С и холодостойкие с минимальными точками от 0 до 5°С и оптимальными при 25 — 31 °С. Максимальные тем​пературы для роста большинства растений находятся в пределах 35 — 45 °С. Оптимальной называют температуру, при которой рост осуществляется наиболее быстро. Но высокая скорость роста не всегда благоприятна для формирования растения. При «выгонке» растений умеренного пояса при высоких температурах стебель становится слабым, а листья тонкими. В поле такие растения полегают.
Газовый состав. Для роста растений необходимо присутствие кислорода. Однако кратковременное снижение наполови​ну его содержания значительно не сказывается на росте растений. Даже в условиях длительного недостатка кислорода в зоне корней при затоплении рост продолжается, хотя и с бо​лее низкой скоростью. Это связано, как уже отмечалось, с включением адаптационных механизмов, позволяющих использовать О2 нитратов, воздухоносных тканей и т. д.
Избыток СО2 в атмосферном воздухе приводит к увеличе​нию растяжимости клеточных стенок и кратковременному (в течение нескольких часов) усилению роста тканей (эффект «кислого роста»). Выяснено, что влияние СО2 на рост основано на способности снижать рН клеточных стенок и таким образом индуцировать рост клеток. Эффект СО2 не зависит от присутствия кислорода. Именно с эффектом «кислого роста» наряду с затенением может быть связано чрезмерное удлинение ниж​них междоузлий злаков в загущенных посевах и вследствие этого полегание растений.
Водный режим. Процесс роста клеток растений растяжением осуществляется путем вакуолизации при поступлении в клетки воды. Поэтому недостаточное снабжение клеток водой задер​живает рост. Корни способны расти только в достаточно влажной почве, почти насыщенной водяным паром, с осмотическим давлением почвенного раствора не более 1 — 1,5 МПа. Над​земные части растений всегда находятся в более сухом воздухе с влажностью 50 — 70%. От потери воды ткани наземных орга​нов защищены кутикулярно-эпидермальным слоем. Поэтому в мезофилле листьев упругость водяного пара обычно не бы​вает ниже 98 — 99% относительной влажности. При длительном недостатке воды в тканях фаза растяжения заканчивается быстрее, что приводит к укорочению стебля и корня, к уменьшению размеров листьев, к их мелкоклеточности и т. д. Недостаток воды до начала и в период стеблевания злаков (осуществляемого за счет роста растяжением) особенно резко снижает урожай.
Минеральное питание. На росте растений благоприятно сказывается высокое содержание в почве минеральных элементов, особенно азота. Однако способствующие быстрому росту высокие концентрации азота задерживают процессы дифферен-цировки, в частности закладку цветков. Высокий минеральный фон приводит к разрастанию вегетативных органов и необходим при наращивании зеленой массы кормовых растений. Но чрезмерное удобрение снижает урожай плодов и зерна. Поэто​му по методу В. А. Чеснокова в гидропонной культуре лучший урожай огурцов, моркови, клубней картофеля получается при одноразовом или периодическом голодании растений, осо​бенно по азоту.
Синтетические регуляторы роста для практических целей начали использоваться с 40-х годов. Их роль в сельскохозяй​ственном производстве год от года возрастает. Особенно важное значение регуляторы роста приобрели в плодоводстве и при возделывании пшеницы. Экономическая выгода от их ис​пользования многократно превысила те затраты, которые были сделаны при изучении этих физиологически активных веществ.
11.6
Использование синтетических
Регуляторов роста в растениеводстве
Регуляторы роста ауксинового типа. Некоторые синтетиче​ские соединения влияют на растения подобно ИУК, однако они действуют, как правило, в меньших концентрациях и более продолжительно, так как не разрушаются и не связываются в тканях так быстро, как природная ИУК. Эти вещества отно​сятся к индольным, фенольным соединениям и к нафтилалкил-карбоновым кислотам:
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Рис. 11.18
Влияние обработки ИМК (50мг/л, 16 ч) на корнеобразование у черенков вяза (по Р. X. Турецкой, 1961)
Эти синтетические регуляторы роста находят самое разно​образное применение:
1.Стимуляция укоренения черенков. Для укоренения трудно приживляемых плодовых и лесных культур основания их черенков обрабатывают раствором ИМК или 1-НУК (рис. 11.18).
2. Получение   партенокарпических (бессемянных) плодов и  стимуляция  плодообразов а н и я. Опрыскивание цветков томатов, огурцов и некоторых других культур растворами синтетических ауксинов индуцирует завязывание плодов без опыления. Этот прием широко используют в теплицах.
3. Уменьшение   предуборочного опадения плодов. Обработка кроны яблонь, груш и др. 1-НУК или 2,4-Д задерживает образование отделительного слоя в плодо ножках и существенно снижает потери урожая. Предуборочное опрыскивание замедляет также созревание плодов, что благо приятствует их дальнейшему хранению.
4. Прореживание цветков и завязей у плодовых. Для борьбы с периодичностью плодоношения бывает необходимо удалить  излишнее количество  образовавшихся цветков. Для этого раствором 1-НУК в повышенных концентрациях (15 — 50 мг/л) обрабатывают кроны деревьев вовторой половине цветения. Опадение цветков связано с образованием этилена.
5. Уничтожение сорняков. 2,4-Д и другие хлорфеноксикислоты в дозах 0,6—1,5 кг/га широко используются для уничтожения широколиственных сорняков в посевах пшеницы, риса, кукурузы и других культур.
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Рис. 11.19
Влияние гибберелли-на на урожай кишмиш-ного сорта винограда (М.Х.Чайлахян,1963):
слева соцветия опрыски​вались раствором ГА3, справа — контрольные растения
Гиббереллины. Для практических целей используют препа​раты гибберелловой кислоты, получаемой с помощью куль​туры гриба Fusarium. Широкое применение нашли следующие приемы:
1.
Повышение    производства    бессемянных сортов винограда. Ценные кишмишные сорта винограда имеют мелкие ягоды. Обработка гиббереллином способствует формированию более крупных кистей с ягодами большего раз мера (рис. 11.19).
2. Выведение   из   состояния   покоя. Обработка свежеубранных клубней картофеля раствором гибберелловой кислоты (1—2 мг/л) и тиомочевины (20 мг/л) приводит к их быстрому прорастанию и увеличению количества проросших глазков. Этот прием используется в южных районах, где прак тикуются вторичные летние посадки картофеля.
3. Стимуляция образования солода. Гиббереллин в зерновках ячменя активирует образование амилаз, чтоулучшает качество солода, используемого в производстве пива.

Ретарданты. Такое название получили синтетические веще​ства, тормозящие удлинение стебля. Механизм их действия обычно состоит в ингибировании синтеза гиббереллинов в рас​тительных организмах. В качестве ретардантов используют хлорхолинхлорид (XXX, ТУР), алар и др.:
Наиболее широко ретарданты применяют для  борьбы с полеганием   хлебов, а также для торможения вытягивания рассады овощей, декоративных культур, роста кустар​ников.
Обработка аларом делает кроны плодовых более ком​пактными и ускоряет переход молодых деревьев к плодоноше​нию. Алар является также эффективным средством, предотвра​щающим предуборочное опадение плодов.
Этилен. Этилен используют для ускорения созревания зе​леных плодов перед их продажей. Для других целей приме​няют производное этилена — этрел, молекулы которого устой​чивы в кислом растворе, но распадаются, проникая в клетки в условиях слабощелочной среды; при этом освобождается этилен.
Этрел (или советский препарат гидрел) используется для стимуляции одновременного созревания плодов с последующей их машинной уборкой, а также для прореживания цветков и за​вязей. Опрыскивание растений огурцов, тыквы и др. раствором этрела приводит к образованию большого количества женских цветков и увеличению урожая плодов.
В ходе онтогенеза растительные организмы проходят ряд этапов: эмбриональный, ювенильный,узрелости и размножения, старости и от​мирания. Каждый из этих этапов в свою очередь включает в себя не​сколько последовательных фаз роста и развития. Закладка органов происходит в апикальных меристемах, формирование тканей начинает​ся с образования инициальных клеток. Особенности роста и морфоге​неза обусловлены локальной скоростью и длительностью деления и растяжения клеток, а также векторностью этих процессов, которая определяется поляризацией клеток. Характер деления, растяжения и дифференцировки клеток зависит от взаимодействия клеток и от их местоположения. Высокая способность растений к регенерации опреде​ляется их прикрепленным образом жизни. Регенерация осуществляется на основе тех же механизмов, что и процессы морфогенеза при нор​мальном развитии. Рост растений отличается периодичностью. В не​благоприятные периоды растения переходят в состояние вынужденно​го или глубокого (физиологического) покоя.
Главными эндогенными факторами, влияющими на рост, морфо-i енез, регенерацию и развитие растений, являются фитогормоны. В связи с этим они находят все более широкое применение в растениеводстве.
Глава 12
ФИЗИОЛОГИЯ РАЗМНОЖЕНИЯ РАСТЕНИЙ
«Нельзя не заметить, что биология размножения растения весьма слабо разрабо​тана экспериментально. До настоящего времени мы вынуждены довольствоваться главным образом описательной стороной весьма многочисленных и разнообразных явлений, стоящих в прямом или косвенном отношении к процессу размножения».
В. Н. Любименко
12.1
Способы размножения
растений
В предыдущей главе были рассмотрены все этапы онтогене​за высших растений, за исключением этапа зрелости и размно​жения. Молодые растения растут и развиваются, создавая до​статочно мощную вегетативную массу и запас питательных веществ, для того чтобы, перейдя к этапу размножения, иметь возможность формировать органы размножения, питающиеся гетеротрофно.
Размножение растений — это физиологический процесс воспроизведения себе подобных организмов, обеспечивающий непрерывность существования вида и расселение его представи​телей в окружающем пространстве.
У растений выделяют три типа размножения: половое, бес​полое и вегетативное. При половом размножении новый ор​ганизм появляется в результате слияния двух половых кле​ток — гамет. Половой процесс описан для всех высших и низших растений. Бесполое размножение характерно для спо​ровых растений, которые почти всегда имеют более или менее четко выраженное чередование двух поколений — бесполого ди​плоидного (спорофит) и полового гаплоидного (гаметофит). При бесполом размножении новый организм развивается из спор, образующихся на спорофите. Вегетативным размноже​нием называется воспроизведение растений из вегетативных ча​стей растения, т. е. из кусочков таллома или из отдельных кле​ток у низших растений, из органов или их частей — у высших.
По мнению В. В. Скрипчинского (1977, 1985), эволюция способов размножения у растений происходила следующим образом. На первом этапе из форм, размножающихся простым делением клеток, возникли спорообразующие, а позже — спо​собные к половому размножению организмы. В результате объединения бесполого и полового типов размножения появи​лись виды с чередованием поколений. У наиболее высокоорга​низованных водорослей одно поколение стало доминирующим, наиболее приспособленным к условиям существования. У на​земных растений эта тенденция выражена еще более четко: у мхов спорофит вообще не способен к самостоятельному су​ществованию и живет за счет гаметофита. У остальных вые-
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ших растений, напротив, редукции подвергся гаметофит: если у папоротникообразных он существует еще самостоятельно в виде заростков, то у цветковых растений микрогаметофит ре​дуцирован до 2 — 3 клеток, а макрогаметофит на ранней фазе представляет собой восьмиядерный зародышевый мешок.
В анатомо-морфологическом плане процессы размножения у многих групп растений изучены довольно подробно, однако их физиологическая основа выяснена далеко  недостаточно.
Переход цветковых растений от вегетативного развития и роста к генеративному развитию — сложный многофазный процесс. При достижении зрелого возраста и инициации цвете​ния вегетативные почки преобразуются во флоральные, в ко​торых вместо примордиев листьев закладываются зачатки ор​ганов цветка, осуществляется их формирование и рост, вслед за опылением и оплодотворением образуются семена и плоды, распространяющиеся ветром, водой, животными по окружаю​щей территории.
Инициация перехода к зацветанию включает в себя две фазы: индукцию и эвокацию.
Индукция. Эта фаза осуществляется под действием экологи​ческих факторов — температуры (яровизация) и чередования дня и ночи (фотопериодизм) — или эндогенных факторов, обус​ловленных возрастом растения. Яровизация — процесс, проте​кающий в озимых формах однолетних и двулетних растений под действием низких положительных температур определен​ной длительности, способствующий последующему ускорению развития этих растений. Фотопериодизм — реакция растений на суточный ритм освещения, т. е. на соотношение длины дня и ночи {фотопериоды), выражающаяся в изменении процессов роста и развития. Одно из основных проявлений этой реак​ции — фотопериодическая индукция зацветания. Оба фактора — температурный и световой — могут действовать последователь​но, например у озимых злаков (рожь, пшеница). Температур​ная и фотопериодическая регуляции служат приспособлением растений к условиям существования, так как обусловливают благоприятные сроки для перехода к зацветанию. В ходе фото​периодической индукции в листьях образуется стимулятор цве​тения, который транспортируется в вегетативные почки побе​гов, где включает вторую фазу инициации — эвокацию.
'Яровизация. Растения, нуждающиеся в яровизации, на​зывают озимыми, а развивающиеся без нее — яровыми. Виды без яровизации не зацветают (качественная реакция), у других при воздействии низкими температурами лишь укорачивается время перехода к цветению (количественная реакция). У расте​ний с количественной реакцией яровизация может проходить в наклюнувшихся семенах. Растения с качественной реакцией (двулетние и многолетние) должны достичь определенных раз​меров до ее начала.
Яровизация обычно продолжается 1 — 3 месяца. Наиболее эффективны температуры от 0 до 7 °С. Для теплолюбивых рас​тений оптимальны более высокие температуры порядка 10— 13 °С. У некоторых видов, например у озимой ржи и ка-
Типы   фотопериодиче​ских реакций:
ДДР, КДР
ДКДР, КДДР
НДР

пусты, периодическое прерывание низкотемпературного воз​действия снижает и даже устраняет эффект яровизации. Необ​ходимое условие яровизации — наличие делящихся клеток. Она протекает в зародыше или в апикальных меристемах стебля и в молодых листьях. Яровизация успешно осуществляется в изо​лированных верхушках стеблей, например у моркови и ка​пусты. Изменения, возникшие в период яровизации, передают​ся только путем деления клеток.
В ряде опытов показано, что непрерывный свет спо​собствует переходу растений от озимого поведения к ти​пичному яровому. После яровизации большинству растений необходимы длинно дневные фотопериоды. У других растений яровизация ослабляет или даже устраняет потребность в последующем фотопериодическом воздействие
Физиолого-биохимическая сущность яровизации до сих пор не ясна. У некоторых видов в ходе яровизации или после ее окончания увеличивается содержание гиббереллинов в тканях.
Фотопериодизм. Понятия фотопериод и фотоперио​дизм были введены в науку американскими физиологами расте​ний У. Гарнером и Г. А. Аллардом (1920—1923). В зависимо​сти от реакции на длину дня, ускоряющей зацветание, растения делятся на длиннодневные (ДДР), короткодневные (КДР), расте​ния, нуждающиеся в чередовании разных фотопериодов,— длинно-короткодневные (ДКДР) и коротко-длиннодневные (КДДР), а также на нейтральные по отношению к длине дня растения (НДР). К ДДР относятся, в частности, хлебные злаки, многие крестоцветные, укроп и др., к КДР — рис, соя, дурниш​ник, конопля, к НДР — гречиха, горох и т. д. ДДР распростра​нены в основном в умеренных и приполярных широтах, КДР — в субтропиках.
Отнесение растений к той или иной фотопериодической группе не связано с конкретной оптимальной длиной дня, а дает представление о том, ускоряется ли переход к цветению при увеличении или уменьшении длительности освещения в ка​ждом фотопериоде. Среди растений есть виды и разновидности как с качественным, так и с количественным типами фотоперио​дических реакций. Интенсивность освещения, температура и другие факторы могут менять характер фотопериодических ответов растений. Для КДР с качественной реакцией решаю​щим фактором служит длина темнового периода. Кратковре​менное освещение этих растений (1 мин) в середине темнового периода препятствует их переходу к цветению. Прерывание светового периода темнотой не влияет на сроки цветения. ДДР не нуждаются в периодах темноты и зацветают на непрерыв​ном свету.
Фотопериодические воздействия воспринимаются главным образом листьями, а не апексами побега. У большинства рас​тений максимальной чувствительностью к фотопериоду обла​дают листья, только что прекратившие рост. Для дурнишника, зацветание которого индуцируется одним короткодневным фо​топериодом, для фотоиндукции зацветания достаточно не​скольких квадратных сантиметров листа. Основную роль в во-
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сприятии фотопериода листом играет фитохром. Предпола​гается, что его темновое превращение (см. рис. 2.15) может служить способом измерения времени по типу песочных часов. Вспышка красного света устанавливает фазу эндогенного рит​ма.
Необходимость большой поверхности листьев и достаточ​ной интенсивности света для перехода к цветению у многих рас​тений объясняется потребностью растущих меристем в ассими-лятах. Устранение СО2 из воздуха во время светового периода снижает инициацию  цветения  у  некоторых   КДР  и  ДДР.
У фотопериодически нейтральных растений переход к зацве​танию обеспечивается возрастными изменениями (эндогенная регуляция).
Эвокация (от лат. evocatio — вызывание) представляет собой завершающую фазу инициации цветения, во время которой в апексе происходят процессы, необходимые для инициации цветочных зачатков. При поступлении флорального стимула в апикальных меристемах последовательно возрастают содер​жание растворимых Сахаров и активность инвертазы, число ми​тохондрий и интенсивность дыхания; активируется митоз как в периферической, так и центральной зонах стеблевой мери​стемы; наблюдается кратковременная синхронизация кле​точных делений; усиливается синтез РНК и белков, изменяется их качественный состав (последнее — за сутки до заложения за​чатков цветков). Все эти данные показывают, что сущность эвокации заключается в переключении генетической про​граммы, способствующей развитию вегетативных почек, на другую, обеспечивающую закладку и формирование цветков.
Природа флорального стимула. Немецкий ботаник Г. Клебс (1903) выдвинул теорию, согласно которой половое размноже​ние всех групп растений (от водорослей до высших) зависит от условий питания. В его опытах такие водоросли, как Chlamy-domonas, Vaucheria, и даже некоторые высшие растения (Glec-homa hederata), не проявляли никаких признаков перехода к по​ловому размножению, если постоянно поддерживались благо​приятные для них условия существования: состав питательной среды, освещение, температура. Изменение же этих условий в неблагоприятную для вегетативного роста сторону способ​ствовало переходу к половому размножению.
В 1913 г. Клебс высказал предположение, что цветению вы​сших растений способствует высокое соотношение содержания эндогенных углеводов и азотистых соединений (C/N). Действи​тельно, неблагоприятные факторы среды часто ускоряют цве​тение, а высокий уровень питания, особенно азотного, у неко​торых растений вызывает усиление вегетативного роста и задержку генеративного развития. Однако последующее от​крытие фотопериодизма, выяснение роли фитохрома и фито-гормонов в процессах роста и развития показали, что регуля​ция перехода растений к цветению — гораздо более сложное явление.
Было установлено, что фотопериодическое воздействие во​спринимается листьями и затем флоральный стимул передается в апекс побега. Эти факты позволили М. X. Чайлахяну (1937) сформулировать гормональную теорию развития расте​ний. Согласно этой теории при благоприятном фотопериоде в листьях образуется гормон цветения флориген, индуцирую​щий переход растений к зацветанию. Эта точка зрения под​тверждалась опытами с прививками: зацветание вегетирующих растений, привитых на цветущие, происходило при неблаго​приятном фотопериоде за счет веществ, передвигающихся из листьев подвоев. Химически флориген не является видоспеци-фичным, так как цветущие растения одного вида способны ин​дуцировать цветение у привитых вегетирующих растений дру​гого вида.
А. Ланг (США) в 1956 г. установил, что цветение многих ДДР значительно ускоряется благодаря обработке гибберелли-ном. Однако в дальнейшем оказалось, что под действием ГАз активируется прежде всего развитие цветоносов. Чайлахян (1958) выдвинул гипотезу о бикомпонентной природе флориге-на, согласно которой гормон цветения состоит из гибберелли-нов и антезинов, причем гиббереллины обусловливают образо​вание и рост цветочных стеблей, а антезины индуцируют заложение цветков. По этой гипотезе ДДР, особенно розе-точные формы, содержат антезины, но бедны гиббереллинами. В условиях благоприятного длиннодневного фотопериода в листьях ДДР синтезируется значительное количество гиббе-реллинов, которые поступают в апекс побега. Присутствие обоих компонентов флоригена — гиббереллина и антезина -индуцирует зацветание растений (рис. 12.1). У КДР, которые, как правило, имеют высокий стебель, наоборот, гиббереллинов достаточно при любом фотопериоде, а антезин синтезируется только в условиях коротко дневного фотопериода. Этим объяс​няется благоприятное действие короткодневного фотопериода на зацветание КДР. У НДР содержание гиббереллинов и анте​зинов увеличивается с возрастом до какого-то критического уровня, который необходим для инициации цветения. По би​компонентной гипотезе флоригена предполагается участие и других известных в настоящее время фитогормонов в регуля​ции закладки и формирования цветков у всех фотопериодиче​ских групп. Теория флоригена в современном ее виде достаточ​но убедительно объясняет механизм регуляции перехода в генеративное состояние. Однако природа антезина остается неизвестной.
Ж. Бернье, Ж.-М. Кине и Р. Сакс (1985) выдвинули свою гипотезу индукции и эвокации цветения. По мнению этих авто​ров, эвокация контролируется не одним каким-то специфиче​ским морфогеном, а сложной системой из нескольких факто​ров, каждый из которых запускает свою цепь эвокационных процессов. Взаимодействие этих процессов и приводит к за​кладке цветков. Факторы, участвующие в регуляции эвокации, образуются в разных частях растительного организма, причем они не обязательно идентичны у всех видов.
К сказанному нужно добавить, что в листьях растений в ус​ловиях неблагоприятного фотопериода обнаруживаются инги-
Рис. 12.1
Бикомпонентная гор​мональная система и механизмы регуляции цветения (М. X. Чайла-хян, 1978):
Д — растения на длин​ном дне, К — на коротком дне
12.2.2
Детерминация пола
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биторы цветения. Удаление всех листьев с одновременной под​кормкой сахарозой способствует цветению некоторых ДДР и КДР в строго неиндуктивных условиях. При благоприятном фотопериоде концентрация этих ингибиторов снижается, что и приводит к зацветанию растений.
Под детерминацией (определением) пола у растений пони​мают формирование клеток, органов или особей определенно​го пола в зависимости от генетических факторов, локализо​ванных в хромосомах (генетическое определение пола), и от условий внешней и внутренней среды (фенотипическое опреде​ление пола).
Цветки как органы полового размножения могут быть обое​полыми или реже раздельнополыми. Они формируются на од​них и тех же (однодомность) или на разных (двудомность) рас​тениях.
Двудомных видов мало. К ним относятся конопля, хмель, тополь, ива. У некоторых двудомных видов в клетках обнаружены половые хромосомы типа XX и XY (некоторые мхи, элодея, дрема). Генетической основой определения пола у этих двудомных растений являются Х- и Y-хромосомы, одна​ко гены, ответственные за детерминацию пола, локализуются не только в половых хромосомах, но и в аутосомах (т. е. во всех других хромосомах). Тем более это относится к расте​ниям, у которых специализированных половых хромосом нет. Гены, ответственные за определение пола, играют важную роль, позволяя клеткам по-разному реагировать на действие факторов внутренней и внешней среды. В отличие от животных процесс формирования пола в ходе онтогенеза растений может сильно меняться в зависимости от условий вплоть до превра​щения одного пола в другой.
Проявление пола у растений зависит от таких факторов внешней среды, как длина дня, интенсивность и спектральный состав света, температура, минеральное питание, состав окружающего воздуха. Так, хорошее азотное питание приводит к более выраженной женской сексуализации двудомных расте​ний, а калий способствует развитию мужских растений. Высо​кая влажность почвы и атмосферы благоприятствует заложе​нию и дифференцировке женских цветков и формированию женских растений у двудомных видов. Обработка такими газа​ми, как этилен или монооксид углерода (действующий как ана​лог этилена), приводит к значительному увеличению количе​ства пестичных цветков. Низкие температуры способствуют проявлению женского пола, высокие — вызывают противопо​ложный эффект.
Значительное влияние на сексуализацию растений оказы​вают световые условия, что, в частности, связано с явлениями фотопериодизма. У КДР короткий день или уменьшение ин​тенсивности света вызывает быстрое репродуктивное развитие и более сильное проявление женского пола. Например, выра​щивание кукурузы в теплице в осенне-зимнее время, когда день значительно короче летнего, приводит к стопроцентному раз​витию на месте мужских метелок женских соцветий. У неко​торых растений в этих условиях усиливается женская сексуали-зация, у других — мужская. Характер дифференциации пола зависит не только от фотопериода, но и от спектрального со​става света. Коротковолновый свет усиливает проявление жен​ских признаков, а длинноволновый тормозит этот процесс.
Регуляция пола у раздельнополых растений контролируется фитохромной системой и связана с содержанием и актив​ностью фитогормонов. Действие факторов внешней среды в значительной степени осуществляется через изменение гормо​нального обмена. Исследования влияния фитогормонов и ре​тардантов на сексуализацию дают основание для достаточно определенных выводов о роли гиббереллинов как гормонов, усиливающих маскулинизацию (мужскую сексуализацию), и о роли цитокининов, а также ауксина и этилена как фитогор​монов, усиливающих феминизацию (женскую сексуализацию) растений.
В связи с изучением роли фитогормонов в проявлении пола следует подробнее остановиться на значении в этом процессе синтезирующих их органов. М. X. Чайлахян с сотрудниками (1977—1982) показали, что как у двудомных, так и однодомных растений удаление корней, синтезирующих цитокинины, спо​собствует усилению мужской сексуализации (рис. 12.2). Удале​ние листьев приводит к противоположному эффекту, а одно​временное введение гиббереллинов вновь увеличивает число мужских растений. Таким образом, корни влияют на сексуали​зацию растений как органы, синтезирующие цитокинины, а листья — как органы, синтезирующие гиббереллины. В связи с этим становится понятным, почему мужские экземпляры то​полей при ежегодной подрезке крон (уменьшении массы листь​ев) превращаются в деревья с женской сексуализацией, обра​зующие к досаде горожан большое количество тополиного пуха.
Механизм действия фитогормонов на сексуализацию связан 

Роль органов и синте​зируемых в них фито-гормонов в проявле​нии пола у двудомных растений (М. X. Чай-лахян, 1978). Удалены корни (А) или листья (Б)
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Рис. 12.2
12.2.3
Развитие цветка
с изменением активности генного аппарата, о чем свидетель​ствуют опыты по изучению влияния ингибиторов синтеза ну​клеиновых кислот и белка на проявление пола растений.
Таким образом, процесс дифференциации пола можно пред​ставить следующим образом. Все факторы внешней среды так или иначе влияют на гормональный обмен растений, причем факторы, приводящие к сдвигу гормонального баланса в сто​рону увеличения содержания цитокинина (или в ряде случаев ауксина) усиливают женскую сексуализацию, а вызывающие увеличение содержания гиббереллина.— мужскую. Гормональ​ная система взаимодействует с генетическим аппаратом, что и обусловливает проявление пола у растений.
В ходе эвокации под действием флорального стимула в апи​кальной меристеме стебля индуцируется экспрессия генов, от​ветственных за морфогенетическую программу цветообразова-ния. Увеличивается число клеточных делений, изменяется форма апекса. Первыми закладываются чашелистики, по​являются примордии лепестков, затем последовательно за​кладываются тычинки и плодолистики. Прежде всего, как и при формировании примордиев листа, физиологически и морфологически выделяются группы инициальных клеток, особенности деления которых определяют дальнейший ход морфогенеза каждой части цветка. Например, тычиночная нить образуется за счет апикального, а затем интеркалярного деле​ния и роста клеток примордия. В дистальной части ини​циальные клетки дают начало тканям пыльника.
Примордии плодолистиков приобретают подковообразную форму, удлиняются и срастаются краями. Таким образом образуется пестик. На внутренней стороне каждого плодоли​стика закладывается примордии семяпочки (см. рис. 11.1). Семяпочка разрастается, формируя интегументы и нуцеллус (см. рис. 11.2). Нуцеллус выполняет функции мегаспорангия. Одна из его клеток становится археспориальной. Она делится редук​ционным путем (мейоз), в результате чего образуются четыре гаплоидные макроспоры. Три из них разрушаются, а одна дает начало зародышевому мешку (женскому гаметофиту). В ре​зультате трех последовательных митотических делений в за​родышевом мешке появляются 8 гаплоидных ядер, причем по​сле первого деления два дочерних ядра перемещаются к противоположным полюсам поляризованного гаметофита и там делятся еще два раза (см. рис. 11.1). Три ядра у каждого полюса обособляются в клетки. На микропилярном полюсе одна из клеток становится яйцеклеткой (женской гаметой), а две другие — синергидами. Три ядра на халазальном полюсе образуют клетки, называемые антиподами. Два оставшихся ядра мигрируют к центру и сливаются, превращаясь во вторич​ное диплоидное ядро центральной клетки, которая дает нача​ло эндосперму (см. рис. 11.1 и 11.2). В таком виде яйцеклетка и женский гаметофит в целом готовы для оплодотворения.
В пыльнике клетки спорогенной ткани последовательно де​лятся два раза — путем мейоза, а затем митоза; в результате из каждой материнской клетки образуются четыре гаплоидные микроспоры (см. рис. 11.1). В период образования микроспор спорогенные материнские клетки теряют большую часть ци-топлазматических РНК и белков. При прорастании ядро ми​кроспоры делится митотически и асимметрично, в результате чего внутри пыльцевого зерна (мужского гаметофита) с вегета​тивным ядром появляется маленькая генеративная клетка со своим генеративным ядром.
Основная роль синергид заключается в привлечении пыль​цевой трубки к зародышевому мешку путем выделения хемо-тропных веществ и в проведении спермиев в пространство ме​жду яйцеклеткой и центральной клеткой. Возможно также, что синергиды выполняют функции гаусторий, поглощая пита​тельные вещества из соматических клеток и снабжая ими яйце​клетку и зародышевый мешок. Роль антипод состоит в обеспе​чении зародышевого мешка питательными веществами.
Центральный момент репродуктивного развития — индук​ция мейоза. Успешное завершение мейоза в культивируемых изолированных пыльниках в условиях эксперимента возможно, если споровые материнские клетки во время изоляции пыльни​ка уже вступили в мейоз. В этом случае благотворный эффект на образование тетрад и последующие стадии развития одно​ядерных микроспор оказывают среды с сахарами, минеральны​ми солями и цитокинином, гиббереллином, РНК или ее нуклеотидами.
Если пыльники отрезать до начала или во время митоза пыльцевых зерен и культивировать в простой минеральной сре​де с добавлением сахара, то большая часть микроспор стано​вится нежизнеспособной, у другой части вместо нормального гаметогенеза начинаются клеточные деления с образованием гаплоидных проростков (пыльцевых эмбриондов).
12.2.4
Опыление и оплодотворение
В процессе мега- и микроспорогенеза в клеточных стенках на ранних фазах развития откладывается каллоза (|3-1,3-глю-кан), обеспечивающая временную изоляцию клеток, переходя​щих на генеративный путь развития. Генеративная клетка при формировании также на какое-то время покрывается клеточной оболочкой из каллозы, что необходимо для ее изоляции от ци​топлазмы вегетативной клетки. Затем каллоза исчезает и гене​ративная клетка остается окруженной оболочкой из целлюлозы и пектина. Таким образом, временная изоляция клеток — важ​ное условие для перехода к генеративной фазе развития.
Генеративная клетка делится и образует два спермия (муж​ские гаметы). У многих видов это происходит уже в пыльцевой трубке. Вегетативная клетка обеспечивает жизнедеятельность пыльцевого зерна и рост пыльцевой трубки.
Оплодотворение — один из важнейших процессов полового размножения. Его можно подразделить на три фазы: опыле​ние, прорастание пыльцы и рост пыльцевой трубки в тканях пестика и собственно оплодотворение, т. е. образование зи​готы. Анатомо-морфологически эти процессы исследованы у многих покрытосеменных. Физиолого-биохимические аспекты оплодотворения в настоящее время интенсивно изучаются.
Для того чтобы произошло опыление, пыльца с помощью насекомых, ветра или воды должна попасть на рыльце пестика цветка. Различают пыльцевые зерна с клейкой и неклейкой по​верхностью. Оболочка пыльцевого зерна состоит из внутренне​го и наружного слоев: интины и экзины соответственно. Ин-тина, помимо целлюлозы и пектиновых веществ, содержит белки, участвующие в процессах взаимного «узнавания» пыльцы и тканей рыльца, и гидролитические ферменты (кис​лую фосфатазу, протеазу, РНКазу и др.). Они концентрируют​ся вблизи поры или пор прорастания и активируются при контакте поры с тканью рыльца. Экзина состоит из спорополленина — вещества терпеноидной природы и обладает высокой устойчивостью к внешним воздействиям. В полостях экзины локализованы белки, которые функционируют в системе несовместимости пыльцы и рыльца, контролируя внутривидовую и межвидовую совместимость при опылении. Пыльцевое зерно содержит ряд запасных веществ (крахмал, липиды, белки), витамины, а также активаторы и ингибиторы роста. Зрелая пыльца содержит лишь 10—15% воды.
При попадании на рыльце пестика пыльца начинает набухать. Рыльца зрелых пестиков могут быть покрыты секретом или не содержат его («сухие рыльца»). Железистая ткань рыльца, выделяющая секрет, состоит из эпидермальных клеток, вытянутых в форме папилл (сосочков). Секрет вырабатывается и в субэпидермальных слоях клеток рыльца. Он состоит из липидов (производных восков), выполняющих функцию защиты от потери воды, и фенольных соединений (антоцианов, флаво-ноидов, коричных кислот). Фенольные компоненты могут участвовать в регуляции прорастания пыльцы, в защите от инфекций и в системе распознавания совместимости. У ряда растений секрет содержит также разнообразные белки.
На рыльце одновременно может попадать много пыльцевых зерен, но прорастают лишь совместимые. Механизм несовместимости до конца не выяснен, но известно, что при контакте пыльцевого зерна с рыльцем и его набухании из экзины и интины начинают выделяться содержащиеся в них белки (гликопротеины). При контакте белков экзины с несовместимым рыльцем сразу начинается образование каллозы, изолирующей пыльцевое зерно. Прорастание несовместимой пыльцы может остановиться не только на поверхности, но и в ткани рыльца или в столбике. Так, рыльце секретирует S-факторы (гликопротеины), которые, взаимодействуя с компонентами клеточной стенки несовместимой пыльцевой трубки, по​давляют ее рост.
В случае совместимого рыльца активируется кутиназа и другие гидролитические ферменты интины, разрыхляющие стенки клеток рыльца и способствующие росту пыльцевой трубки. При этом начальные этапы проникновения пыльцевой трубки определяются ее положительной гидротропической реакцией, а на конечных стадиях рост пыльцевой трубки представляет собой положительную хемотропическую реакцию на вещества, выделяемые тканями микропиле, синергидами и яйцеклеткой. Сведения о веществах, необходимых для роста пыльцевых трубок, были получены при проращивании пыльцы в условиях in vitro. Пыльца большинства видов хорошо прорастает в присутствии сахарозы, различных минеральных веществ, в том числе ионов кальция; в ряде случаев требуется добавление аминокислот и гиббереллина. По-видимому, все эти соединения пыльцевая трубка получает из рыльца и из тканей столбика.
Растущая пыльцевая трубка перемещается в столбике между клетками или — у некоторых видов — по пектиновым слоям в толстых клеточных стенках. Проводниковая ткань столбика способствует росту пыльцевой трубки, снабжая ее питательными веществами и активаторами роста.
Пыльцевые трубки секретируют ферменты, разрыхляющие кутин рыльца и пектиновые вещества срединных пластинок клеточных стенок, что позволяет пыльцевой трубке" перемещаться в столбике. Кроме того, пыльцевые трубки выделяют ауксин (или фактор, ускоряющий его синтез), участвующий в инициации развития плода. Однако резкое возрастание уровня ауксина в тканях пестика наблюдается сразу после опыления, что не может быть связано с привнесением биологически активных веществ только с пыльцой.
Непосредственно после опыления наблюдается приток фосфора к завязи, изменение распределения в ней белков и углеводов. Все эти явления нельзя объяснить непосредственным воздействием пыльцевых трубок. Возможно, в регуляции подобных процессов большую роль играют электрофизиологические процессы. При опылении цветков в рыльцах появляется потенциал действия, распространяющийся в направлении завязей. ПД, по-видимому, выполняет сигнальную функцию, так как завязь отвечает на электрофизиологический сигнал изменением метаболизма, с которого начинается подготовка женской репродуктивной системы к оплодотворению.
Пыльцевая трубка, пройдя через микропиле, через одну из синергид проникает в зародышевый мешок; спермин выходят и один из них сливается с ядром яйцеклетки, образуя зиготу, а другой — с полярными ядрами (или вторичным ядром) центральной клетки, дающей начало эндосперму (двойное оплодотворение, открытое в 1898 г. С. Г. Навашиным). Значение двойного оплодотворения состоит в том, что как зигота, так и первичная клетка эндосперма, имея двойную наследственность, приобретают большую жизнеспособность и приспособляемость к условиям существования. Отсюда понятна роль многочисленных приспособлений в морфологии и физиологии цветка, направленных на обеспечение перекрестного опыления. В зародышевый мешок могут проникать несколько пыльцевых трубок. Однако спермин этих трубок в оплодотворении, как правило, не участвуют и дегенерируют. Слиянию спермиев с ядрами женского гаметофита предшествует деконденсация
12.2.5 Развитие семян и плодов

Плод развивается из цветка и, как правило, содержит семена. Образование семян из семяпочки уже обсуждалось в разделе 11.1. Ткани плода формируются из завязи, но нередко в образовании плода участвуют и другие части цветка, например цветоложе, околоцветник, цветковые чешуи. Ткани плода закладываются при формировании цветка, причем в ряде случаев плод может развиваться и независимо от семян (партенокарпи-ческие, т. е. бессемянные, плоды). Однако обычно цветки без опыления и оплодотворения опадают.
Развитие плодов можно разделить на четыре фазы: 1) формирование завязи до опыления; 2) рост за счет деления клеток сразу после опыления и оплодотворения; 3) рост за счет растяжения клеток; 4) созревание.
Резкое усиление деления клеток завязи наблюдается вскоре после опыления. Затем наступает фаза растяжения клеток. Характер роста находится в сильной зависимости от типа плода. Сигмоидная кривая роста плодов характерна, например, для томатов, яблок, авокадо и др. В этих случаях клетки делятся почти исключительно во время формирования цветочной почки. После опыления деление клеток еще некоторое время продолжается (этот период занимает от нескольких дней у томатов до 1,5 месяцев у некоторых сортов груш). Дальше увеличение размеров плода идет за счет растяжения клеток.
У плодов типа костянок (абрикос, слива, вишня и др.) рост характеризуется двойной сигмоидной кривой. Первый быстрый период роста обусловлен разрастанием завязи, нуцеллуса и интегументов семени, а зародыш и эндосперм в это время практически не развиваются. Когда же во второй фазе начинается развитие эндосперма и зародыша, завязь растет очень слабо. В это же время происходит склерификация косточки. Когда зародыш достигает полной зрелости, начинается второе ускорение роста плода, которое продолжается до полного его созре-
Рис. 12.3
Изменение формы плода земляники в зависимости от развития семян (Нитш, 1950). А — нормальный плод земляники; Б — диско-видный плод, образовавшийся в результате удаления развивающихся семян с двух сторон; В — подавление роста плода при удалении всех семян; Г — нормальный рост плода с удаленными семенами после обработки пастой с ауксином
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вания. Таким образом, наблюдается взаимозависимость между развитием семян и ростом плодов.
Деление клеток будущего плода зависит от веществ, вырабатываемых листьями в период, предшествующий цветению. Размеры меристем, обусловливающие размер плодов, сильно зависят от снабжения их углеводами и азотом, т. е. от метаболизма целого растения.
Регуляция следующего этапа развития плодов связана с опылением. Одно только помещение даже чужеродной пыльцы на рыльце, без последующего оплодотворения, индуцирует разрастание стенки завязи без развития семян. Это действие можно заменить и мертвой пыльцой, и экстрактами из нее. Факторы, индуцирующие разрастание завязи и содержащиеся в экстрактах пыльцы, не являются видоспецифичными и представляют собой вещества гормональной природы. Это ауксины и гиббереллиноподобные соединения. Кроме того, при опылении повышается способность тканей пестика синтезировать собственный ауксин.
Оплодотворенные яйцеклетка и эндосперм и уже начавшие развиваться семена оказывают сильное контролирующее влияние на рост плодов. Так, недоразвитие семян в силу каких-либо причин (например, воздействие паразитических организмов) служит причиной преждевременного опадения плодов. Неравномерное развитие семян в многосемянных плодах вызывает изменение их формы, развитие асимметричных, неправильной формы плодов (рис. 12.3).
То, что семяпочки и развивающиеся семена регулируют рост плодов посредством вырабатываемых ими гормонов, подтверждается многими данными. Для различных растений показано, что развивающиеся семена являются центрами синтеза ауксина, гиббереллина и цитокининов. Именно из незрелых семян впервые были выделены ГА8 и зеатин. Эти регулирующие рост вещества делают развивающийся плод центром притяжения (акцептором) питательных веществ, синтезируемых в листьях, и развитие плодов обычно связано с заметным прекращением вегетативного роста, а у однолетников — со старением всего растения. Удаление плодов задерживает старение листьев. Так, у фасоли перемещение  и углерода 14С из листьев к плодоножке вызывается развитием стручков или обработкой плодоножки с удаленным стручком ланолиновой пастой с ИУК, ГА и кинетином. При недостатке ауксина плоды опадают.
     Концепция о том, что регулирующие рост вещества, существенные для роста плода (ауксин, гиббереллины, цитокинин), синтезируются в оплодотворенных семяпочках, поддерживается опытами с культурой изолированных цветков. Развитие из изолированного цветка плода до его созревания осуществляется у ряда видов на простой среде из минеральных веществ и сахарозы, если цветки были взяты спустя два дня и более после опыления материнского растения. Из цветков неопыленных томатов получали партенокарпические плоды при добавлении в культуральную среду 2-нафтоксиуксусной кислоты. Если в среду вносили томатный сок (содержащий цитокинин), то вырастали крупные плоды.
Кроме перечисленных выше гормонов в плодах и семенах обнаруживаются и другие биологически активные вещества, регулирующие их развитие. Так, в плодах найдены регуляторы клеточных делений — цитокинины, а также ингибиторы роста, такие, как салициловая, я-кумаровая, феруловая и другие кислоты. Присутствуют также ингибиторы прорастания семян, такие, как абсцизовая кислота. Уровень и соотношение гормонов и ингибиторов от времени оплодотворения до созревания плодов сильно изменяется. Так, вскоре после оплодотворения (через неделю в завязи фасоли, например) наблюдается максимум активности гиббереллинов. Немного позже максимальной активности достигают ауксины. Увеличение содержания ауксина совпадает с переходом эндосперма к клеточному делению. С момента достижения максимума концентрации ауксина начинает активно расти зародыш. Следующий пик активности ауксина связан с усилением клеточных делений на периферии эндосперма, где и содержится максимальное количество ауксина в уже сформировавшихся семенах. Наивысший уровень регуляторов клеточных делений характерен для очень молодых плодов и семян.
Созревание плодов сопровождается усиленным продуцированием этилена, который резко ускоряет эту завершающую фазу их развития.
При развитии плодов и семян происходят значительные метаболические изменения. Так, дыхание плодов, очень интенсивное на первых этапах развития, снижается по мере их роста и кратковременно усиливается у многих сочных плодов в период созревания (климактерический период). Основными метаболитами, потребляемыми плодами в процессах дыхания, являются сахара и органические кислоты. Их содержание в ходе развития плодов сильно меняется. Уже через несколько дней после опыления или обработки ауксином в плодах резко снижается концентрация Сахаров. Во время фаз быстрого развития плодов и семян идет интенсивный синтез крахмала, гидроли-зуемого в период созревания. В плодах некоторых растений крахмал вовсе отсутствует. В разных плодах обнаруживаются также глюкуроновая кислота, сорбитол и др. Углеводы частично синтезируются в хлоропластах, которые присутствуют в незрелых плодах, однако в основном ассимиляты поступают в плоды из фотосинтезирующих листьев.
Среди органических кислот в плодах преобладают и трикарбоновые, такие, как лимонная, блочная, винная и др.
12.3
Вегетативное размножение
12.3.1
Способы вегетативного размножения
 В большом количестве в молодых плодах обнаруживаются ароматические кислоты. Во время роста плодов содержание органических кислот увеличивается, а при их созревании опять уменьшается. Показано, что накопление органических кислот зависит от климатических факторов: при солнечной погоде органические кислоты используются на дыхание, при пасмурной — накапливаются. Вопрос об образовании органических кислот в плодах до конца не ясен. По некоторым данным, уменьшение листовой поверхности ведет к снижению содержания кислот в плодах, что может свидетельствовать о синтезе их в листьях с последующим перемещением в плоды. По другим данным, незрелые плоды способны к темновой фиксации СО2, кбторый включается в яблочную, лимонную и другие кислоты. Процессы созревания начинаются, когда плоды заканчивают свой рост. Созревание сочных плодов характеризуется снижением соотношения кислот и Сахаров, образованием ароматических веществ, разложением хлорофилла и дубильных веществ, накоплением антоцианов и других вакуолярных пигментов, уменьшением твердости и упругости тканей благодаря гидролизу пектиновых веществ клеточных стенок. Однако на начальных этапах созревания в плодах еще преобладают процессы синтеза веществ. После прохождения периода созревания '' плод, .вступает в фазу отмирания.
Вегетативное размножение — типичное свойство растений, отличающее их от животных. Это — воспроизведение растений из их вегетативных частей. Наиболее сложных и разнообразных форм оно достигает у высших и особенно у цветковых растений. Существуют три основных способа вегетативного размножения, используемых в естественных условиях: 1) размножение отпрысками различной природы, отделяющимися от материнской особи после укоренения, 2) размножение клубнями и луковицами, 3) обособление частей материнской особи.
Вегетативное размножение растений имеет огромное биологическое значение. Так, способность покрытосеменных к интенсивному вегетативному размножению сыграла немалую роль в их успешной конкуренции с голосеменными, которым свойственно только семенное размножение. Во многих случаях вегетативное размножение становится единственно возможной формой репродукции, обеспечивающей расселение вида и сохранение генофонда. Многие растения со специализированными органами вегетативного размножения практически утрачивают способность к размножению семенами, передавая функции как размножения, так и запасания питательных веществ этим органам.
Между развитием специализированных органов вегетативного и полового размножения наблюдается ряд аналогий. И те и другие органы образуются в результате индукции, воспринимаемой листьями и передающейся при помощи химических стимулов соответствующим частям растения. После дифференцировки и роста в обоих случаях наступает этап созревания. Морфологически как цветки, так и клубни и луковицы являются видоизменениями побега. Клубень представляет собой утолщенную вздутую часть стебля, состоящую из нескольких междоузлий. Луковицы образуются вследствие укорочения междоузлий и иммобилизации углеродов в основаниях очень молодых листьев. При образовании клубней и луковиц, как и при цветении, вегетативный рост подавляется.
Сходство специализированных органов вегетативного размножения с семенами в биологическом отношении отмечал Н. П. Кренке: например, образование выводковых почек на цветочных стеблях вместо или одновременно с цветками у лука, чеснока и др., формирование клубеньков в соцветиях картофеля и др. Все основные этапы фотопериодической реакции при образовании органов вегетативного размножения также близки к фотопериодическим реакциям цветущих растений.
Размножение клубнями. Способность к клубнеобразованию формируется в процессе онтогенеза постепенно и проявляется после завершения ювенильного этапа. В процессе клубнеобразования вначале развиваются столоны — стебли с измененной геотропической реакцией (1-я фаза), а затем на них формируются клубни (2-я фаза). Наиболее существенное влияние на клубнеобразование оказывают температура и длина дня. При этом у одной группы растений клубни образуются только в условиях короткого дня, а у другой — как при коротком, так и при длинном дне. В опытах с прививками растений, не образующих клубни, на клубненосы (например, томатов на картофель, подсолнечника на топинамбур) было выяснено, что стимул клубнеобразования у фотопериодически чувствительных клубненосов вырабатывается в листьях, что он не обладает ви-доспецифичностью и имеет гормональную природу. Оказалось, что в этом процессе взаимодействуют основные группы фито-гормонов: ауксины подавляют клубнеобразование; гиббереллины, индуцирующие рост стеблей, усиливают рост столонов и тем самым в определенном отношении способствуют росту клубней. Наиболее значительное влияние на формирование клубней оказывают цитокинины. В условиях короткого дня в корнях и столонах наблюдается высокое содержание цитокининов, а в листьях — абсцизинов. При длинном дне в листьях выше содержание гиббереллинов, а в стеблевых почках — ауксинов.
     Согласно М. X. Чайлахяну (1984), механизм гормональной индукции клубнеобразования у видов, образующих клубни на коротком дне, включает в себя две фазы (рис. 12.4). Вначале из листьев в нижние стеблевые почки поступают гиббереллины и абсцизины. Поскольку при коротком дне соотношение их сдвинуто в сторону преобладания абсцизинов (АБК/ГА), ускоренный рост столонов', вызываемый гиббереллином, тормозится. Во время второй фазы образуются клубни, рост которых регулируется более высокой концентрацией цитокинина в корнях и столонах по сравнению с ауксином (Цк/ИУК).
В условиях длинного дня при неблагоприятном для клубнеобразования соотношении гормонов (в листьях ГА/АБК, в корнях — ИУК/Цк) происходит образование и рост корней
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Рис. 12.4
Гормональная регуля​ция клубнеобразова-ния у короткодневных растений (М. X. Чайлахян, 1984):
Д — длиннодневный фотопериод, К — корот кодневный фотопериод и столонов. Таким образом, стимулом клубнеобразования, вырабатываемым в листьях, служит определенное соотношение гиббереллинов и абсцизинов, влияющее на первую фазу клубнеобразования.
Развитие и рост клубней поддерживается притоком к ним продуктов фотосинтеза, образуемых в листьях. При этом интенсивность транспорта ассимилятов в клубни коррелирует с содержанием в них ауксинов и гиббереллинов, создающих ат-трагирующую силу клубней. Именно поэтому при интенсивном клубнеобразовании замедляется рост надземных частей растения.
У сортов картофеля, выращиваемых в условиях короткого дня, вначале идет рост надземных частей, а затем — интенсивное столоно- и клубнеобразование. Для сортов, образующих клубни и при длинном дне, характерен более протяженный период вегетации, когда развивается надземная масса, а формирование клубней начинается с укорочением дня во второй половине лета.
Размножение луковицами. Если большинство клубненосов образует клубни на коротком дне, то для луковичных растений, напротив, характерно формирование луковиц на длинном дне. Возможно, это связано с эколого-географическим происхождением разных видов. Регуляция образования луковиц изучена гораздо слабее, чем регуляция клубнеобразования. Органами, рецептирующими действие фотопериода, в данном случае также являются листья. В опытах Ф. Э. Реймерса выдерживание даже части листьев на коротком дне замедляло формирование луковицы. Фотопериодический стимул может передаваться от одного побега лука к другому только при условии, что второй побег обезлиствен. Если же побеги с листьями подвергаются воздействию разных фотопериодов, то луковицу формирует лишь побег, находившийся на длинном дне. При образовании луковиц фотопериодический стимул, как при клубнеобразовании и цветении, по-видимому, является комплексом фитогормонов. Так, формирование луковицы сопровождается уменьшением активности ауксинов, а повышение их концентрации ведет к росту листьев и луковичных чешуи в длину. Однако вегетативное размножение луковичных растений связано не столько с формированием луковицы, сколько с образованием на ней пазушных побегов — будущих дочерних луковичек, «деток». Они закладываются в период зимнего покоя луковиц. Обнаружено, что под действием кинетина, ГА3 и ИУК, нанесенных на донце луковицы, значительно усиливается образование почек, формирующих дочерние луковички. Тот же эффект наблюдается при повышении температуры зимнего хранения луковиц или при удалении цветоносного побега.
Прорастание клубней и луковиц происходит по истечении периода покоя. У луковичных растений в отличие от семян и почек, ростовые процессы полностью не прекращаются. В период покоя, хотя и очень медленно, формируются новые органы. Выход из состояния покоя ускоряется после обработки луковиц низкой температурой, т. е. после яровизации. Состояние покоя луковиц поддерживается высоким содержанием в них АБК, а при прорастании снижается уровень ингибиторов и повышается содержание ауксинов, цитокининов и гиббереллинов.
Знание принципов регуляции состояния покоя клубней и луковиц позволяет предотвращать их прорастание в период хранения, например лука и картофеля, с помощью многих синтетических ингибиторов роста, таких, как гидразид малеиновой кислоты.
Размножение отводками и другими способами. У дикорастущих растений широко распространено размножение корневой порослью, т. е. отрастанием при повреждении растения спящих почек в нижней части ствола (пневые побеги), корневыми побегами, развивающимися из адвентивных почек на поврежденных корнях у поверхности почвы, корневищами, отводками — ветвями, соприкасающимися с почвой и образующими в месте контакта корни; плетями — у видов с ползучим стеблем, образующим придаточные корни в узлах (лютик ползучий, лапчатка); усами, представляющими собой видоизмененные стебли, из каждой почки которых образуется новое растение. Примером может служить земляника (рис. 12.5), у которой после укоренения узлов происходит формирование самостоятельных растений.
Многие способы вегетативного размножения растений, такие, как размножение при помощи черенков, образование выводковых почек и др., тесно связаны с процессами регенерации (см. 11.3). Так, образование выводковых почек, или вивипария, может рассматриваться как случай соматического эмбриогенеза. Показано, что необходимым условием формирования выводковых почек, например у каланхое, является возникновение физиологической разнокачественности между тканями листьев.
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Рис. 12.5
Размножение земляники при помощи усов
12.3.2
Использование вегетативного
размножения в растениеводстве
Эта разнокачественность связана с реакцией на длинный день и выражается в увеличении на краях листа содержания хлорофилла, белкового и небелкового азота, ДНК и РНК. Таким образом, образование выводковых почек как специализиро​ванных органов вегетативного размножения контролируется фотопериодически.
Размножение черенками, прививками и отводками — наиболее распространенные приемы вегетативного размножения, применяемые в растениеводстве.
Размножение отводками заключается в пригибании нижних ветвей растения вниз и засыпании части ветки землей. После того как засыпанный участок дает корни, он отделяется и формируется целое растение. Этот вид размножения близок к размножению усами и плетями, однако укореняющиеся побеги морфологически не отличаются от прочих.
В плодоводстве чаще всего применяют размножение черенками, особенно стеблевыми. Благодаря вегетативному размножению число сортов плодовых деревьев очень велико, причем разница между сортами часто даже больше видовых различий. При размножении черенками следует учитывать, что черенки, взятые из разных участков растения, обладают разными свойствами. Так, черенки, полученные из плодоносной зоны, дают растения, зацветающие и начинающие плодоносить значительно раньше, чем растения, выращенные из ювенильных черенков. Черенки, взятые с бокового побега, иногда долго сохраняют двустороннее строение, не образуя вертикального симметрично построенного растения,
Способность стеблевых черенков к укоренению зависит от многих факторов. В целом черенки от старых деревьев укореняются хуже, чем от молодых. Большое значение может иметь и физиологическое состояние самого черенка. Показано, что максимальной способностью к укоренению обладают побеги в период замедления их вегетативного роста, когда содержание в них эндогенных ауксинов наиболее высокое. Со свойством ауксинов индуцировать корнеобразование связаны методы искусственного повышения способности черенков к укоренению, которая может сильно различаться даже в пределах одного вида. Например, некоторые виды тополя или ивы легко размножаются черенками, тогда как черенки других видов тех же ро​дов практически не дают корней. Трудности размножения видов плохо или совсем неукореняющихся можно преодолеть, обрабатывая черенки различными ауксинами (ИУК, НУ К, ИМК и др.), стимулирующими корнеобразование, либо прививая их на растения другого вида, способного к размножению черенками. При помощи прививок развитие черенка значительно ускоряется благодаря корневой системе подвоя. При этом привой сохраняет все свои свойства.
Срастание привоя и подвоя происходит следующим образом. Живые клетки вблизи поверхности среза, особенно клетки камбия, коры, сосудистых пучков, начинают интенсивно делиться, заполняя щель между раневыми поверхностями промежуточной тканью. Через некоторое время клетки привоя и подвоя соединяются плазмодесмами, а затем образуются дифференцированные клетки, соединяющие проводящие системы привоя и подвоя.
В последние годы в практике сельского хозяйства и селекционной работы широко используется метод получения растений с нужными свойствами с помощью культуры тканей. Из одной клетки, группы клеток ткани или суспензии клеток в стерильных условиях выращивают целые растения для клонально-го размножения ценных культур, получают безвирусные формы сельскохозяйственных растений (картофель, сахарная свекла, виноград, древесные породы и др.), путем слияния протопластов создаются межвидовые гибриды, развиваются методы культивирования частей гаметофита и репродуктивных органов древесных и др. Этот метод широко применяется для создания банка безвирусных сортов многих культур.
Половое размножение цветковых растений начинается с индукции цветения, которая может определяться возрастом, а может зависеть от яровизации и (или) фотопериода. По отношению к фотопериодическому воздействию растения делятся на нейтральные, длиннодневные, ко-роткодневные, длинно-короткодневные и др. Фотопериодическое воздействие воспринимается листьями и осуществляется при участии фитохрома. Предполагается, что в листьях образуется гормон цветения — флориген, в состав которого входят гиббереллин и антезин. Длиннодневные растения имеют достаточное количество антезина, но им недостает гиббереллина, который синтезируется на длинном дне. Короткодневные растения, наоборот, не испытывают недостатка в гиббереллине, но им необходим антезин, образующийся в условиях короткодневного фотопериода. Флориген поступает в вегетативные апексы и индуцирует их превращение в апексы флоральные (эвокация). Дифференцировка пола у двудольных растений определяется генотипом и гормональным балансом. Дальнейшие этапы полового размно​жения включают в себя развитие цветка, опыление и оплодотворение, формирование семян и плодов.
Вегетативные способы размножения очень широко распространены у растений. В некоторых случаях для перехода к вегетативному размножению также необходим благоприятный фотопериодический режим, способствующий созданию в растениях индуктивного гормонального баланса.
Глава 13
ДВИЖЕНИЯ РАСТЕНИЙ
«В настоящий момент мы знаем, что движение происходит постоянно и что только его размах или направление, или и то и другое вместе, должны видоизменяться для пользы растения соответственно внутренним и внешним стимулам».
Ч. Дарвин
13.1
Способы движения у растений
Движение — это перемещение организма или его частей в пространстве. Способность к активному движению, т. е. к движению с затратой метаболической энергии, — характерное свойство всех живых организмов. Двигательная активность как животных, так и растений необходима для питания, защиты и размножения. У большинства растений движения не удается наблюдать непосредственно, так как они происходят очень медленно. Круговые движения (нутации) совершают верхушки побегов и корней проростков, побеги и листовые пластинки поворачиваются к свету (тропизмы), при смене дня и ночи открываются и закрываются цветки (настии) и т. д. В ускоренном темпе все это можно наблюдать, используя технику цейтраферной съемки. Некоторые растения обладают быстрыми двигательными реакциями, сходными по скорости с движениями животных (мимоза стыдливая, мухоловка, тычинки василька и барбариса и др.). Близки по скоростям у растений и животных внутриклеточные движения (цитоплазмы и органоидов), а также локомоторные движения одноклеточных (таксисы) с помощью жгутиков или ресничек.
В некоторых случаях продвижение в пространстве у растений достигается за счет верхушечного роста (гифы грибов, пыльцевые трубки, корневые волоски). С использованием изменений тургорного давления в клетках осуществляются движения устьиц, медленные настические движения листьев или быстрые движения листьев в ответ на сотрясение (сейсмонастии). Однако для подавляющего большинства растений, начиная с нитчатых водорослей, характерным способом перемещения в пространстве является рост растяжением. В основе движения растений лежат осмотические процессы в отличие от движений животных, происходящих с участием сократительных белков.
Способы движения растений можно классифицировать следующим образом:
I. Движение цитоплазмы и органоидов.
П. Локомоторные движения с помощью жгутиков (таксисы).
III. Верхушечный рост (корневые волоски, пыльцевые трубки, протонема мха).
IV.
Ростовые движения (удлинение осевых органов, круговые нутации, тропизмы: фото-, гео-, тигмо-, хемо-, термои т. д., ростовые настии: фото-, термо-, гигро-).
V.
Тургорные движения (движения устьиц, медленные тургорные движения — настии, быстрые тургорные движения — сейсмонастии).
К этому перечню можно добавить пассивные механические движения растений, такие, как растрескивание спорангиев, сухих плодов и т. д. Распространен у растений пассивный способ переноса пыльцы и семян с помощью ветра и представителей животного мира. Для этой цели в процессе эволюции возникли многочисленные приспособления.
Очевидно, что лишь две первые группы локомоторных движений являются общими для растительных и животных клеток. Движение цитоплазмы и движения с помощью жгутиков осуществляются с участием сократительных белковых систем и относятся к немышечным формам подвижности. Остальные типы движений свойственны только растениям.
13.2
Внутриклеточные движения
13.2.1 Движение цитоплазмы 
Цитоплазма в растительных клетках находится в постоянном движении. На внешние и внутренние воздействия клетки отвечают изменением скорости этого движения. Выделяют несколько типов движения цитоплазмы: колебательное (без упорядоченного перемещения клеточных компонентов, например у спирогиры), циркуляционное (у клеток тычиночных нитей традесканции и других видов с протоплазматическими тяжами, пересекающими вакуоль), ротационное (в клетках с большой центральной вакуолью, например в междоузлиях харовых водорослей), фонтанирующее (у клеток с верхушечным ростом, например, у корневых волосков), по типу прилива (в гифах грибов движение происходит рывками по направлению к растущему кончику гифы).
Наиболее тщательно изучено ротационное движение цитоплазмы в клетках междоузлий харовых водорослей. Движение в этих клетках осуществляется вдоль стенок подобно приводному ремню. Слой цитоплазмы, примыкающий к плазмалемме (кортикальный слой, эктоплазма), практически неподвижен. Вдоль его внутренней поверхности скользит подвижный слой цитоплазмы — эндоплазма.
В цитоплазме клеток растений обнаружены немышечные актин и миозин (см. 1.1.2). Движущая сила тока цитоплазмы в клетках нителлы возникает на границе раздела фаз между эктоплазмой (где локализованы микротрубочки), находящейся в состоянии геля, и эндоплазмой в состоянии золя. С помощью электронной микроскопии в этой зоне обнаружены субкортикальные фибриллы, направленные в сторону движения цитоплазмы. Каждая фибрилла состоит из 50—100 микрофиламен-тов диаметром 5 — 6 нм, состоящих из Ф-актина. Нарушение структуры микрофиламентов (обработка клеток цитохалази-ном В) прекращает движение. Актиновые филаменты фукционируют в комплексе с миозином эндоплазмы, который обладает АТРазной активностью. Предполагается, что движущую силу цитоплазмы обусловливают и взаимодействия актиновых
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Рис. 13.1
Схема механизма, обеспечивающего движение хлоропластов в клетках харовых водорослей (по Williamson, 1975).
Молекулы миозина взаимодействуют головками с филаментами актина, а хвостовой частью молекулы — с поверхностью хлоропласта
13.2.2
Движение органоидов
микрофиламентов с микротрубочками эктоплазмы, связи между которыми возникают на границе экто- и эндоплазмы.
Движение цитоплазмы осуществляется с затратой энергии АТР и нуждается в присутствии ионов Са2+ в концентрациях менее 0,1 мкмоль/л. В концентрации 1 мкмоль/л Са2+ингибирует движение цитоплазмы у нителлы. Предполагается, что изменения уровня кальция в цитоплазме — важный регулятор структуры сократительных белков. Повышение концентрации Са2+ в цитоплазме (например, при раздражении) приводит к ее обратимой желатинизации (переходу из состояния золя в состояние геля) и прекращению движения. Желатинизация является результатом резкого ускорения полимеризации мономерного актина и образования трехмерной сети микрофиламентов. Удаление излишков Са2+ из цитоплазмы достигается за счет функциональной активности Са-АТРазы или Н+/Са2+ об​мена в плазмалемме и, возможно, в мембранах ЭР и в тонопласте. Митохондрии также способны поглощать излишки кальция.
Однако главным депо кальция в растительных клетках являются полигалактуроновые кислоты (пектины) клеточных стенок.
Средняя скорость движения цитоплазмы у разных клеток варьирует от 2 —5 мкм/с в пыльцевых трубках и корневых волосках до 50 мкм/с в междоузлиях нителлы и 1350 мкм/с в плазмодии миксомицетов.
13.3.2
Механизм движения жгутиков
Такие крупные органоиды растительной клетки, как хлоропласты, не только пассивно переносятся с током цитоплазмы, но обладают и автономными движениями. Эту способность можно наблюдать в каплях цитоплазмы, изолированной из клеток нителлы. В каплях нет тока цитоплазмы (из-за отсутствия эктоплазмы), но сохраняется быстрое вращательное движение хлоропластов (1 об/с). Хлоропласта связаны с пучками цитоплазматических микрофиламентов через миозин, головки молекул которого взаимодействуют с филаментами актина. Движение хлоропласта с использованием АТР возникает при взаимодействии актина и миозина благодаря изменению угла наклона молекул миозина по отношению к актину (рис. 13.1).
13.3
Локомоторный способ
движения у жгутиковых
В основе локомоторных способов движения клеток лежит функционирование систем сократительных белков, обеспечивающих превращение химической энергии АТР в механическую энергию. Локомоторные движения у растений присущи клеткам, перемещающимся с помощью жгутиков.
13.3.1 Таксисы
Перемещение всего организма в пространстве под влиянием односторонне действующих факторов (раздражителей) называется таксисом. Этот тип движения характерен для одноклеточных жгутиковых (монадных) водорослей, для гамет и зооспор водорослей, для сперматозоидов мхов, плаунов, хвощей и папоротников. Движения осуществляются по направлению к источнику питания (или от него), для нахождения клетки другого пола (хемотаксисы) либо как реакция на свет (фототаксисы). Фототаксисы служат приспособлением для лучшего использования света фототрофными клетками. При невысокой интенсивности света клетка движется к свету (положительный фототаксис), при излишне высокой — от него (отрицательный фототаксис). Свет воспринимается фоторецептором с пигментной системой, рецептирующей синий свет. Координирующую функцию выполняет «глазное пятно», содержащее кароти-ноиды и локализованное сбоку от рецептора. В процессе поступательного движения вперед клетка вращается и при каждом обороте фоторецептор на время затемняется «глазным пятном». Это корригирует направление движения к свету. Сигнал с фоторецептора на жгутик, по-видимому, передается с помощью микротрубочек.
                                             13.3.2 Механизмы движения жгутиков

Движение монадной клетки обеспечивается волнообразным (от основания к вершине) движением жгутика. Основу двигательной системы составляют фибриллы — микротрубочки, идущие вдоль жгутика: две центральные и 9 пар периферических (9-2 + 2) (рис. 13.2). Микротрубочки жгутика состоят из субъединиц тубулина и относятся к стабильным микротрубочкам. Периферические трубочки контактируют с центральными с помощью белковых радиальных связей, идущих к центру. Между собой периферические трубочки соединены белком пектином. У каждой пары периферических трубочек есть два отростка («ручки»), образованных из белка динеина.
В основе движения жгутика лежит функционирование белковой системы тубулиндинеин, которая за счет энергии АТР обеспечивает механическое движение этого органа. Периферические микротрубочки жгутика скользят вдоль оси жгутика относительно друг друга и относительно центральной пары трубочек. Длина их при этом не меняется. Скольжение создается последовательным взаимодействием отростков, образованных из динеина, с тубулином соседних трубочек. Последовательное прикрепление, образование мостиков и подтягивание ручек приводит к смещению микротрубочек, подобно актиновым и миозиновым нитям в миофибрилле. Для возникновения мостиков между тубулином и динеином необходим магний. Про​цесс идет с затратой энергии АТР за счет деятельности строго специфичной к АТР АТРазы динеина, в равной степени активируемой ионами Са2 + , Mg2 + , Mn2 + , Со2+ с оптимумами рН
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Рис. 13.2
Схема поперечного строения жгутика
6,8 и 8,5. У мутантов хламидомонад, лишенных подвижности, АТРазная активность в жгутиках на 60 — 70% ниже, чем у подвижных форм.
13.4
Верхушечный рост
Перемещение в пространстве корневых волосков, пыльцевых трубок, гиф грибов, протонемы мхов осуществляется за счет верхушечного роста. Это высокополяризованный тип роста, при котором в клетках соблюдается строгая пространственная локализация интенсивности синтеза стенки вдоль продольной оси клетки. Рост происходит путем активного локального секреторного процесса.
В кончиках растущих верхушечным ростом клеток содержится множество везикул различной электронной плотности, производных АГ и ЭР. Другие органоиды расположены на некотором расстоянии от кончика.
По данным циторадиоавтографии в кончике (верхушке) клетки обнаружен градиент секреторной и синтетической активности: в гифах грибов через 1 мин инкубации [3Н]глюкоза (рис. 13.3, А) или [3Н]ацетилглюкозамин (рис. 13.3, Б) в 50 раз активнее включаются в апикальный 1 мкм, чем в участок стенки на расстоянии 50 — 75 мкм от верхушки. Для верхушечного роста характерно отсутствие в цитоплазме куполообразного кончика микротрубочек, которые появляются в цилиндрической части клетки. Для процесса секреции необходим кальций. Например, для роста пыльцевых трубок традесканции концентрация Са2+в среде должна быть не ниже 0,1 ммоль/л, но не выше 1 ммоль/л.
Показано, что для верхушечного роста очень важен транспорт секреторных везикул к кончику клетки, которые доставляют материалы для синтеза стенки, а также синтазы и литические ферменты. Литические ферменты разрыхляют структуру стенки, делая ее неспособной противостоять высокому тургорному давлению. Микрофибриллы стенки раздвигаются, и новые компоненты встраиваются при работе синтаз в растянутую тургорным давлением разрыхленную стенку. В кончике растущей клетки микрофибриллы целлюлозы (или хитина у грибов) откладываются без строгой ориентации.
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Рис. 13.3
Верхушечный рост гифы гриба Neurospora crassa (по G. W. Gooday, 1983)
13.5
Ростовые движения
13.5.1
Движение за счет роста растяжением
В процессе эволюции у растений возник специфический способ движения за счет необратимого растяжения клеток. Этот способ движения лежит в основе удлинения осевых органов, увеличения площади листовых пластинок и тех форм настий, которые осуществляются путем роста клеток растяжением. Необратимое растяжение клеток обеспечивает прикрепленному растению возможность движения к источникам питания.
Рост растяжением включает в себя образование в клетке центральной вакуоли, накопление в ней осмотически активных веществ, поглощение воды и размягчение и растяжение клеточных стенок. Возникающее тургорное давление служит основной силой, растягивающей клеточную стенку. Растяжение клеточных стенок поддерживается включением в них новых молекул полисахаридов. Стенка оказывает на содержимое клетки противодавление, равное тургорному давлению, что определяет тонус клетки и ткани. Одновременно с растяжением клетки синтезируются компоненты цитоплазмы.
Растяжение регулируется гормональной системой. Основную роль в регуляции роста растяжением выполняет ИУК. Ауксин вырабатывается в верхушке побега и, перемещаясь в зону растяжения, индуцирует рост клеток, готовых перейти к растяжению. В растягивающихся клетках ИУК взаимодействует с рецепторами, локализованными в цитоплазматической мембране. Одним из результатов этого взаимодействия являются активация выделения ионов Н+ из клеток и подкисление фазы клеточных стенок. Одновременно развивается ги​перполяризация мембранного потенциала. Таким образом, активация ауксином Н+-помпы плазмалеммы является одним из ранних событий в индукции роста растяжением. Подкисление фазы клеточных стенок создает условия для их разрыхления: вытеснение Са2+ из пектатов стенок, ослабление части водородных связей, создание рН, благоприятного для деятельности в стенках кислых гидролаз, увеличивают растяжимость стенок. Одновременно с этим ИУК в комплексе с рецепторами активирует синтез белков и РНК. Активация синтеза РНК и белков необходима для поддержки начавшегося роста растяжением. Усиление дыхания обеспечивает энергетические затраты на все эти процессы.
13.5.2
Тропизмы
Тропизмы — это ростовые движения растений, обусло​вленные изгибанием или искривлением органов в ответ на факторы среды, действующие односторонне. Они осуществляются в растущих частях растений и, как правило, являются следствием более быстрого роста клеток растяжением на одной стороне побега, корня или листа.
Согласно теории тропизмов Холодного-Вента под влиянием односторонне действующих факторов (раздражителей) в органах индуцируется поперечная электрополяризация тканей, в результате чего транспорт ИУК, а следовательно, и рост становятся асимметричными. По современным представле​ниям, в механизме тропизмов принимают участие и другие фитогормоны (например, абсцизовая кислота в корнях). В зависимости от природы раздражителей различают гео-, фото-, тигмо-, гидро-, аэро-, термо-, электро-, травмо- и автотро-пизмы. При положительных тропизмах движение направлено в сторону раздражающего фактора, при отрицательных — от него. Органы, располагающиеся вдоль градиента раздражителя, называются ортотропными, под прямым углом — диатропными, а под любым другим углом — плагиотропными. С помощью тропизмов осуществляется такая ориентация органов в пространстве, которая обеспечивает наиболее эффективное использование факторов питания, а также служит для защиты от вредных воздействий.
Геотропизм. Все растительные клетки и организмы разви​ваются в гравитационном поле Земли. Геотропизм — ориента​ция в пространстве и изгибание под действием гравитационно​го поля вследствие разной скорости роста противоположных сторон органа. В почве при прорастании семян, клубней (т. е. в темноте) растения ориентируются прежде всего по гравита​ционному полю. У наземных растений корни, растущие по на​правлению действия силы тяжести, обладают положительным геотропизмом, а надземные органы, растущие против действия силы тяжести,—отрицательным.
В геотропизме различают рецепцию силы тяжести, передачу раздражения и реакцию на раздражение — ростовый изгиб. Вре​мя воздействия, необходимое для получения эффекта при гео​тропизме, составляет 2 мин, а время реакции — 10 — 90 мин. Механизм гравирецепции имеет порог, ниже которого реакция отсутствует. Ряд подпороговых стимулов суммируется, если периоды времени между ними не превышают времени стимуляции в 10 раз. В условиях моделирования действия силы тяже​сти на клиностате было выяснено, что существует обратная корреляция между силой и временем экспозиции, необходимым для вызывания пороговой реакции (закон количества раздражения).
Восприятие силы тяжести связано с воздействием давления на клеточные мембраны (плазмалемму или ЭР) находящихся в цитоплазме тяжелых частиц — статолитов. В качестве стато-литов могут выступать амилопласты, хлоропласты, АГ, а также включения в клетках типа друз щавелевокислых солей, карбонатов и др. Клетки, содержащие статолиты, называют ста-тоцитами. В корне роль статоцитов выполняют клетки центральной части корневого чехлика (рис 13.4), а статолитами служат амилопласты. Обнаружено, что мембраны ЭР также могут перераспределяться под действием силы тяжести и рас-
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Рис. 13.4
Геотропическая реакция корня. А — геотропический изгиб корня (по Ю. Саксу), время экспозиции: 0, 2, 7, 23 ч; Б — статоциты в корневом чехлике; В — схема строения статоцита
полагаются в апикальной части клетки, так что амилопласты передают давление мембранам ЭР. У органов побега (колеоп-тилей, гипокоптилей и междоузлий) гравитационное раздраже​ние воспринимается по всей длине растущей зоны. В клетках побега крахмальные зерна также располагаются по направле​нию действия силы тяжести, однако геореакция побегов обрат-на реакции корней.
О процессах, происходящих после перемещения статолитов, известно мало. Их давление на мембраны может приводить к сдвигам в мембранном транспорте, поляризации клеток и к поперечной поляризации органа в целом. При этом нижняя часть стеблей и корней, приведенных в горизонтальное положе​ние, приобретает электроположительный заряд.
Согласно гипотезе Холодного — Вента в результате поляризации органа геостимуляцией индуцируется латеральный транспорт ауксина как отрицательно заряженного аниона к нижней стороне органа. Действительно, в клетках нижней части органов количество его увеличивается по сравнению с верхней. Это приводит к усилению роста нижней части горизонтально рас​положенного стебля и его геотропическому изгибу вверх. У корней же, у которых чувствительность к ауксину значительно выше, увеличение концентрации ИУК в нижней части тор​мозит рост и корни изгибаются вниз.
Однако имеются данные, не согласующиеся с этой гипотезой. Оказалось, что для электрической поляризации необходимо присутствие ауксина, а сама поперечная электрополяризация  является,   по-видимому,   не   причиной,   а   следствием перераспредения ИУК. В корне ауксин передвигается не от кончика корня к зоне растяжением, а в обратном направлении (акропетально); в геоиндукции участвует какой то ингибитор роста, образующийся в корневом чехлике. Возможно, этим ин​ргибитором является АБК.
Фототропизм. Ростовые изгибы органов растений под влиянием одностороннего освещения называют фототропизмами. При положительном фототропизме воспринимается не направление света, а разность в количестве света между теневой и освещенной сторонами органа. Отрицательный фототропизм наблюдается у корней некоторых растений, у ризоидов печеночников и заростков папоротника. Листья могут осуществлять диафототропизмы, занимая положение,- перпендикулярное к падающему свету. Фототропические изгибы обусловлены различием в скорости роста растяжением на освещенной и неосвещенной сторонах органа. Затененная сторона растет более интенсивно.
Явление фототропизма наиболее полно изучено в опытах с этиолированными проростками злаков. При увеличении дозы односторонне падающего света (произведение интенсивности света на время) наблюдаются 1-й, 2-й и 3-й максимумы положительной фототропической реакции колеоптиля. Между этими максимумами — отрицательные фототропические изгибы. Первая положительная фототропическая реакция подчиняется закону количества раздражения. Как показал Ч. Дарвин, сенсорной (чувствительной) зоной к действию одностороннего освещения у проростков злаков является верхушка колеоптиля. Ростовой изгиб, возникая под верхушкой, распространяется к основанию колеоптиля. Признаки фототропической реакции обнаруживаются через 20 — 25 мин (при благоприятной температуре). Продолжительность реакции (от начала до конца изгибания) достигает 24 ч.
Согласно гипотезе Н. Г. Холодного — Ф. Вента фототропический стимул вызывает поперечную электрическую поляризацию клеток в верхушке колеоптиля, причем неосвещенная сторона приобретает положительный заряд, что приводит к перераспределению ауксина. ИУК передвигается на затененную сторону, в результате чего рост этой стороны усиливается. В настоящее время доказано, что при одностороннем освещении колеоптилей тормозится транспорт ИУК на освещенной стороне и наблюдается латеральное перемещение ауксина на затененную сторону. Однако первичная поперечная поляризация, вызванная односторонним освещением, не сопровождается электрической поляризацией. Первичную поляризацию можно обнаружить, если через 1 — 3 ч после одностороннего освещения обедненных ауксином декапитированных отрезков гипоко-тиля подсолнечника ввести ауксин. Тогда развиваются как электрическая поперечная поляризация, так и ростовой изгиб. Таким образом, электрическая поляризация не причина, а следствие перераспределения ИУК.
В спектре действия фототропизма обнаруживаются один максимум в ультрафиолетовой (370 нм) и три — в синей обла-
[image: image220.jpg]mintzode 1 et gognd KnRTOLION ML)

\

@ororpomam

500

450

400

350

ewemodiorod wRaIORAT divou)

Jlinsa BONHEL, WM




Рис. 13.5
Спектр действия фрто-тропической реакции растений и спектры поглощения рибофлавина и р-каротина сти спектра (425, 445 и 474 нм), совпадающих с зонами поглощения рибофлавина, цитохрома Ь5 и Р-каротина (рис. 13.5). Возможно, каротиноиды служат экраном, контрастирующим освещенность на двух сторонах органа, а рибофлавин входит в состав флавопротеинового рецептора синего света, получив​шего название криптохрома. В плазмалемме клеток колеопти-лей кукурузы найдены флавопротеиновая оксидоредуктаза и цитохром. Предполагается, что возбуждение этой системы синим светом приводит к торможению базипетального транспорта ИУК на освещенной стороне и латеральному оттоку ауксина.
Однако в зеленых проростках двудольных растений боковое освещение не вызывает латерального перераспределения ауксина. У этих растений в клетках освещенной стороны междоузлия содержится больше ингибитора роста (ксантоксина). Разная степень освещенности молодых верхушечных листьев также сказывается на изгибе растущего междоузлия. Из более освещенного листа в стебель поступает больше ауксина и эта сторона междоузлия растет более интенсивно (рис. 13.6). Диафототропические движения листьев двудольных связаны с перераспределением ауксина в черешках (как в колеоптилях злаков) и с усилением образования ИУК в затененных участках листовых пластинок (или со снижением образования ингибитора роста). С помощью этого механизма затененные участки листа выходят из  тени и  создается  эффект  «мозаики  листьев».
Хемотропизм. Ростовая двигательная реакция на градиент химических соединений называется хемотропизмом. Он обнаружен у корней, пыльцевых трубок, железистых волосков росянки и у других объектов. Клетками рецептируются градиенты различных химических веществ. Это могут быть кислоты и щелочи (раздражающими стимулами служат ионы
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Рис. 13.6
Фототропический изгиб верхушки проростка подсолнечника
Н+ и ОН ), трофические факторы (минеральные соли и органические вещества), гормоны, аттрактанты и другие регуляторные соединения. Растения реагируют ростовыми движениями в направлении градиента (положительный хемотропизм) или от него (отрицательный хемотропизм). При этом для реакции существенны как химическая природа раздражителя, так и его концентрация: при низкой концентрации реакция может быть положительной, но превышение некоторой оптимальной концентрации приводит к отрицательной хемотропической реакции. У корней хемотропическая чувствительность локализована в их кончике. Затем раздражение передается к зоне растяжения, где наблюдается ростовая реакция.
Пороговые концентрации для хемотропного раздражения у грибов довольно низки. Так, у гиф мукоровых пороговая концентрация глюкозы составляет 0,01 %, а азотнокислого аммония — 0,05 %, причем гифой хорошо различается десятикратный перепад концентраций раздражающего вещества. Пыльцевые трубки отвечают положительной хемотропической реакцией на кусочки ткани либо вытяжки из тканей столбика или семяпочки. Выяснено, что раздражителями в данном случае выступают сахара (сахароза), ионы кальция, причем пыльцевые трубки реагируют ростом на пятикратный перепад концентраций этих веществ.
Кроме реакций на растворимые в воде соединения у растений известны хемотропические ответы на газообразные вещества. У корней отмечена положительная реакция на О2 и СОг. К хеморецепторным реакциям относится также гидротропизм (ориентация по градиенту влажности) корней и гиф грибов (положительный), спорангиев фикомицетов (отрицательный) и других растительных объектов (см. рис. 5.12).
Тигмотропизм. Тигмотропизмы, или гаптотропизмы,— это ростовые изгибы в ответ на прикосновение. Примером могут служить тигмотропические движения колеоптилей, усиков некоторых лазящих растений, кончиков воздушных корней и листовых черешков ряда растений.
Другие виды тропизмов. Помимо действия света, силы тяжести, механических раздражителей и химических веществ, двигательные ростовые реакции вызываются и другими раздражителями. Так, при одностороннем действии теплового излучения развивается термотропическая реакция. Для корней гороха показано, что величина отклонения корня от места нагрева возра-
13.5.3
 Ростовые настии
стала в 5 раз с увеличением температуры от 26 до 41 °С (отрицательный термотропизм). Выявлены температуры, при которых происходит обращение термотропической реакции. Для проростков гороха такая переходная точка наблюдалась при 32°, для кукурузы — при 38 °С. Ниже этой точки преобладали положительные изгибы, выше — отрицательные.
Электротропизм (гальванотропизм) проявляется при помещении органа растения в электростатическое поле или при пропускании тока через растения. Пропускание тока (20 мкА) по​перек апикального участка колеоптиля в течение 2 мин вызывает его изгиб. При помещении проростков в электрическое поле (между пластинами конденсатора) побеги изгибают​ся к положительно заряженной, а корни — к отрицательно заряженной пластине. Однако для этого нужно высокое напряжение поля (сотни вольт на 1 см).
Ростовая реакция на одностороннее поранение называется травмотропизмом. Впервые травмотропизм был обнаружен Ч. Дарвином на корнях. При одностороннем повреждении верхушки корня механическим, химическим или температурным воздействием в зоне роста наблюдается изгиб в сторону от нанесенного повреждения (отрицательный травмотропизм). Действие химических, термических и других факторов, использованных в чрезмерно высоких дозах, также может сводиться к травмотропической реакции.
Большой интерес представляет феномен автотропизма, под которым понимают способность органов выправлять тропические изгибы после того, как раздражение, вызвавшее изгиб, перестало действовать. Например, если прикосновение оказалось кратковременным, закрученный усик опять выпрямляется. После раздражения изогнутые железистые волоски росянки возвращаются в исходное положение. Согласно одной из гипотез причиной разгибания может быть механическое сдавливание клеток вогнутой стороны органа, что воспринимается как одностороннее раздражение и вызывает отрицательную тропическую реакцию.
Настии — обратимые движения (изгибы) органов с дорсивентральным строением в ответ на изменение диффузно действующих факторов внешней среды (например, открывание и закрывание цветков при смене дня и ночи). Направленность настических движений зависит от структуры самого органа. Это более совершенная форма движения, чем тропизмы. У некоторых растений настии происходят в результате неравномерного роста клеток растяжением. При более быстром росте верхней стороны орган (лист, лепесток) изгибается книзу (эпи-настия), при обратном соотношении скоростей роста — кверху (гипонастия).
По отношению к тем или другим раздражителям настии делят на фото-, термо-, гидро-, никти-, хемо-, тигмо-, сейсмо-, травмо- и электронастии. Настические движения обеспечивают защиту органов (закрывание цветков, опускание листьев) или захват предметов (движения усиков, железистых волосков росянки).
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Рис. 13.7
Различные стадии развития усиков у лазящего растения брионии
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Фотонастця.
Фотонастии. Фотонастические движения свойственны молодым листьям и цветкам многих видов. Большинство дневных цветков закрывается с уменьшением интенсивности дневного света, а у ночных, наоборот, в этих условиях наблюдается открывание цветков. Эти реакции можно вызвать экспериментально в любое время суток, затеняя или освещая цветки. В ряде случаев эти фотонастические движения цветков осуществляются благодаря различной скорости роста верхней и нижней сторон лепестков в ответ на изменение освещенности.
Листовые пластинки молодых листьев, способных к фотонастиям, днем располагаются горизонтально, а вечером меняют свое положение путем искривления черешков или листовой пластинки. У бальзамина, например, затенение листа в полдень ускоряет рост на верхней стороне черешков, в результате чего лист опускается листовой пластинкой вниз. Ростовые движения органов происходят до тех пор, пока у них сохраняется способность к росту растяжением.
Рис. 13.8
Приспособления для восприятия тигмотро-пических раздражите​лей у растительных клеток (по Haberlandt, 1901). А — чувствительные клетки тычинки барбариса; Б — клетка головки чувствительного волоска росянки; В — элемент клеточной стенки чувствительной клетки кончика усика тыквы; Г— продольный разрез щетинки мимозы; Д — тычинка василька с волосками; Е — волоски тычинки василька, для сравнения: Ж — осязательные клетки клюва утки
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Термонастии. При повышении температуры ускоряется рост внутренней стороны лепестков тюльпанов и крокусов и цветки раскрываются, а при понижении температуры рост интенсивнее на внешней стороне основания лепестков и цветки закрываются. Скорость движения определяется быстротой изменения температуры. Лепестки уже реагируют на изменение в 0,2 °С.
Тигмонастии. В физиологическом плане тигмонастии впервые начал изучать Ч. Дарвин. Объектами его исследований были, в частности, усики лазящих растений. Усики большинства лазящих растений имеют дорсивентральное строение и реагируют на прикосновение закручиванием (рис. 13.7). Наиболее чувствителен к прикосновению самый кончик усика, но при этом он не отвечает на падающие капли дождя или прикосноение гладкой стеклянной палочки, а реагирует на прикоснове​ние шершавой палочки, на шерстяную нить, т. е. на предметы, создающие эффект трения. Усики гороха отвечают ростовым движением на раздражение массой 0,25 мг. Массу такой величины еще не воспринимают рецепторы кожи млекопитающих.
Рецепция стимула происходит в эпидермальных клетках любого участка кончика усика, которые для улучшения восприятия трения могут иметь дополнительные приспособления в виде сосочков, выступов и т. д. (рис. 13.8). Физиология рецепции контактного раздражения неизвестна. Рецепция механического раздражения, по-видимому, взаимосвязана с эффектами света в закручивании усика. В темноте в ответ на прикосновение усик гороха не закручивается, но освещение растения даже через 90 мин после прикосновения индуцирует закручивание. Таким образом, поляризация усика, возникшая при одностороннем касании, «запоминается» и реализуется уже на свету. Поляризация кончика усика может выражаться в изменении проницаемости клеточных мембран на разных сторонах возбужденного усика.
Способ передачи раздражения до конца не выяснен. Обнаружено возникновение в кончике усика нераспространяющегося потенциала действия, предполагается также участие в передаче раздражения этилена и латерального транспорта ауксина. Обработкой ауксином или этиленом можно вызвать закручивание усика без механического раздражения.
Реакция клеток усика на прикосновение включает, как правило, два типа процессов. Вначале в ответ на прикосновение происходит быстрое, но слабое тигмонастическое тургорное движение (сокращение), когда нижняя сторона усика теряет
13.5.4
Круговые нутации
13.6
Тургорные обратимые
движения
тургор и становится вогнутой. При продолжающемся одностороннем раздражении включается ростовая тропическая реакция клеток на другой стороне усика, в результате чего усик закручивается.
Нутации (от лат. nutatio - колебание, качание) — круговые, или колебательные движения органов растений, в ряде случаев имеющие эндогенный (автономный) характер. Так, растущий побег совершает качания, в результате чего его верхушка колеблется относительно продольной оси. Аналогичные колебательные движения наблюдаются у корней при их росте. Этот тип движений называется круговой нутацией. Эти нутации осуществляются за счет идущих по кругу местных ускорений роста клеток в зоне растяжения. В основе ростовых круговых нутаций стеблей и корней лежат геотропическая корректировка в гравитационном поле и автотропизм.
Вьющиеся растения. Особенно хорошо круговые нутации выражены у стеблей вьющихся растений (лиан). Длительность одного оборота у этих растений — от 2 до 12 ч. Большинство лиан завивается влево, т. е. верхушка побега движется против часовой стрелки (рис. 13.9). Вправо изгибается, например, стебель хмеля. Нередко завивание сопровождается скручиванием побега.
Молодой побег вьющегося растения сначала растет вертикально. В результате диагеотропической реакции его верхушка изгибается и занимает горизонтальное положение. Вслед за этим наблюдаются круговые нутации с участием латерального геотропизма, который выражается в том, что в горизонталь​ном или косом положении у завивающегося побега стимулируется не рост верхней или нижней стороны, как при обычной геотропической реакции, а рост боковой стороны. Вследствие этого побег обвивается вокруг опоры. Следует отметить, что у вьющихся растений чувствительность к прикосновению не обнаружена.
Движения вьющихся растений, по-видимому, зависят от присутствия гиббереллинов и флавоноидов. Ими вьющиеся растения особенно богаты. Обнаружено, что многие невьющиеся растения начинают виться после обработки гиббереллинами.
Лазающие растения. Усики лазящих растений также совершают постоянные круговые нутации, однако в отличие от вью​щихся растений эти нутации носят эндогенный характер. Один оборот может занимать от 40 мин до нескольких часов. У многих лазящих растений круговые движения совершает вся верх​няя часть побега.
Круговые нутации лиан и лазящих растений служат для поиска опоры, необходимой для движения к свету.
Выше рассмотрен ряд ростовых настий. В большинстве случаев настические изгибы — это тургорные движения. Они также обусловлены дорсивентральным строением органов и вызы​ваются теми же диффузно действующими факторами внешней среды. Однако тургорные настии не зависят от процессов роста и обусловливают двигательную активность тех органов, которые закончили свой рост.
13.6.1
Медленные тургорные
Настические движения
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Вьющийся   побег рецкой фасоли
Обратимые тургорные движения осуществляются благодаря увеличению и уменьшению в вакуолях специализированных клеток концентрации осмотически активных веществ (К+, С1, малата), в результате чего соответственно увеличиваются или уменьшаются поглощение воды и тургорное давление. Примерами могут служить медленные тургорные движения устьиц или опускание прекративших рост листьев на ночь («ночной сон»). Другой тип тургорных движений происходит за счет быстрого обратимого выделения жидкости из клеток в специали​зированных тканях (например, в сочленениях листьев мимозы).
Движения устьиц. Примером обратимых движений являются движения устьиц. Эти движения обусловлены особенностью строения клеточных стенок замыкающих клеток. Утолщенной и нерастяжимой является та часть оболочки, которая обращена к устьичной щели. Остальная часть замыкающей клетки покрыта тонкой клеточной стенкой, способной эластически (обратимо) растягиваться (рис. 13.10). Такое строение приводит к тому, что при возрастании тургорного давления и увеличении объема вакуоли замыкающих клеток устьичные щели открыаются (см. 5.4.3).
Степень их открытия определяется освещенностью, уровнем СО2 в тканях и их оводненностью. Особенно чувствительны устьица к синим лучам. При восходе солнца устьица открываются при небольших интенсивностях света.
Открывание устьиц зависит от усиления выхода ионов Н+ из замыкающих клеток. Этот процесс связан с активацией Н+-помпы плазмалеммы в ответ на действие внешних или внутренних факторов. Освещение растения, адаптированного к темноте, приводит к усилению деятельности Н+-насосов плазмалеммы и тонопласта и гиперполяризации мембранного потенциала замыкающих клеток (рис. 13.11). Выход ионов Н+ из замыкающей клетки сопровождается одновременным проникновением ионов К+ в эту клетку и затем в ее вакуоль. Калий поступает из свободного пространства и из окружающих клеток. У галофитов функцию калия может выполнять натрий.
Транспорт К+в вакуоль происходит вместе с входом в нее анионов двух типов: ионов хлора, которые в зависимости от вида растения уравновешивают 5 — 100% поступившего К+, и анионов малата. Хлор транспортируется в замыкающие клетки из других клеток устьичного комплекса, а малат образуется в самих замыкающих клетках. Индуцированное светом усиление выхода Н+ из замыкающих клеток сопровождается некоторым подщелачиванием цитоплазмы (до рН 7,2 и выше), что увеличивает активность фосфоенолпируваткарбоксилазы (ФЕП-карбоксилазы), максимум активности которой наблюдается при рН 7,5 — 8,0. Фермент ускоряет процесс карбоксилирования фосфоенолпирувата, образующегося из глюкозы при расщеплении крахмала, что приводит к возрастанию содержания малата в замыкающих клетках устьиц. Не исключена также возможность синтеза малата из гликолата в микротелах замыкающих клеток. Уровень малата в них регулируется отрицательной обратной связью между количеством образо-
Клеточная Цитоплазма стенка
[image: image226.jpg]Baiyons





Рис. 13.11
Механизм осморегуля-ции движений замыкающих клеток устьиц с участием Н+-помпы (по К. Raschke, 1976)
порядка). Функцию моторных клеток в подушечках выполняют паренхимные клетки коры. Если моторные клетки при складывании листьев способны терять тургор и восстанавливать его при открывании, то их называют экстензорными (разгибателями).
Клетки, тургор которых возрастает при складывании листьев и снижается при их открывании, называют флексорными (сгибателями). Клеточные стенки экстензорных клеток эластичнее, чем у флексорных. Если экстензоры находятся на верхней стороне подушечки (например, у третичных подушечек стыдливой мимозы и акации шелковой), то листочки на ночь складываются вверх. Если экстензорные клетки расположены снизу подушечки, то листья складываются вниз (например, вторичные подушечки фасоли, кассии).
Никтинастические движения листьев связаны с изменениями транспорта- ионов и тургора в моторных клетках. При этом моторные клетки взаимодействуют с другими клетками коры и клетками колленхимы подушечки. Как и в устьичных клетках, изменения ионных потоков при смене режима освещения связаны с деятельностью Н+-помп, выводящих Н+ из моторных клеток, с транспортом К + , €1 и других анионов. При движении взаимодействуют Н+-помпы моторных клеток верхних и нижних частей подушечки, работающие в противоположных фазах (рис. 13.12). Складывание листочков с наступлением темноты обусловлено снижением активности Н+-помпы экстензорных клеток, что вызывает выход из вакуоли этих клеток К и С1, а вслед за ними воды в утолщенные клеточные стенки колленхимы и в флексорные клетки, где активность Н+-помпы продолжает оставаться высокой. Это поддерживает поступление в них К+ , анионов и Сахаров с помощью Н+-ко-транспортного механизма. Уменьшение тургора в экстензорных клетках приводит к складыванию листьев. Открывание листьев вызывается активацией Н+-помпы в экстензорных клетках, увеличением содержания в них К+, С2~, Сахаров, повышением тургора и объема клеток. При этом во флексорных клетках тургор снижается.
Никтинастические движения могут регулироваться фитогормонами (например, ауксином), влияющими на деятельность Н+-помпы. Обработка листьев этиленом приводит к хорошо выраженной эпинастии (их опусканию). Движения чу ветви-
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Рис. 13.12. Схема направлений перемещения ионов K+,CI~ и Н + при открывании листочков бобовых растений 
(R. L. Satter, A. Galston, 1981):
МК — моторная клетка, Клх — колленхима, ПК — переходная клетка. Широкая стрелка означает максимальную активность Н -насоса, тонкая — минимальную. Заштрихованы суберинизи-рованные клеточные стенки
тельны к действию температуры, причем ее снижение ускоряет закрывание листьев и замедляет открывание (тер-монастии).
Тигмонастии. Железистые волоски росянки отвечают на прикосновение шершавых предметов изгибанием и выделением муравьиной кислоты. На капли дождя росянка не реагирует. Чувствительность к механическому раздражению (трению) очень высока. Реакция начинается от действия отрезка волоска (нитки) массой 0,82 мкг. Раздражение воспринимается самым кончиком железистого волоска. Затем раздражение передается по цитоплазме нижележащим клеткам. Визуально это выражается в сокращении («агрегации», как назвал Дарвин) вакуолей. Скорость проведения 8 мм/мин. Волосок изгибается ближе к основанию, т. е. место рецепции отделено от места реакции. Время от момента раздражения до начала реакции у росянки составляет около 1 мин. В настоящее время известно, что стимуляция механорецепторов головок волосков росянки вызывает появление нераспространяющихся рецепторных потенциалов в соответствии с силой и продолжительностью раздражения. Если продолжительность и амплитуда рецепторных потенциалов достаточно велики, то индуцируется возникновение распространяющихся потенциалов действия. Так обеспечивается передача раздражения к месту реакции.
Хемонастии. Изгибы на химическое раздражение у росянки выражены даже в большей степени, чем на механическое. Хеморецепторной функцией обладает также головка волоска (рис. 13.13). Результатом хеморецепции служит индукция сгибания волоска и выделения пищеварительного сока. Хеморецепторы росянки наиболее чувствительны к азотсодержащим веществам
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Рис. 13.13 Лист росянки. А — невозбужденный лист; Б — частичная реакция листа на раздражение; В — головка железистого волоска
13.6.2
Быстрые тургорные
движения (сейсмонастии)

и, по данным Ч. Дарвина, реагируют уже на 0,24 — 0,48 мкг карбоната аммония.
К быстрым тургорным движениям относятся сепсмонастические (т. е. индуцируемые сотрясением) движения сложных листьев некоторых бобовых (мимозы, клевера), кислицы, венериной мухоловки и других растений. Наиболее изучен механизм сейсмонастии у мимозы, у которой при сотрясении (или в результате действия другого раздражителя) главный черешок опускается, черешки второго порядка сближаются, а листочки попарно складываются вверх, наклоняясь косо вперед (рис. 13.14). Такие же движения происходят и с наступлением ночи (никтинастия), однако в этом случае они развиваются медленно.
В ответ на механический удар или встряхивание нижние (эк-стензорные) клетки главного сочленения мимозы способны быстро (в течение секунд) терять тургор, что приводит к опусканию листа (см. рис. 13.14). Поднимается лист медленнее (30 — 60 мин). В настоящее время показано, что раздражение вызывает возникновение в листе потенциала действия с амплитудой 50—100 мВ и продолжительностью спайка около 3 с, который распространяется по черешку со скоростью 0,5 — 4 см/с. В месте перехода черешка в подушечку первоначальный ПД индуцирует в подушечке ПД другого типа с латентным периодом 0,2 — 0,4 с. Через 0,05 — 0,1 с после возникновения ПД в подушечке электрическое сопротивление нижних моторных клеток снижается на 5—10% по сравнению с верхними. Это вызвано выходом ионов К+ и С1 из экстензорных клеток. Выход ионов из вакуоли сопровождается выходом жидкости в межклетники, что и приводит к потере тургора клетками. Потоки ионов из клеток могут усиливаться вследствие открывания калиевых и хлорных каналов тонопласта и плазмалеммы увеличенной концентрацией свободного Са2 + . При раздражении кальций входит в цитоплазму из клеточных стенок и, возможно, из вакуолей моторных клеток. Предполагается также, что в быстром движении могут участвовать белковые сократительные системы моторных клеток.
Физиологическое значение опускания листьев у мимозы при сотрясении, повидимому, связано с предотвращением повреждений от сильных ливней и ураганных ветров.
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Рис. 13.14
Сейсмонастическое движениелиста Mimosa pudica. A — один лист опущен в ответ на раздражение сотрясением; Б — главное сочленение (подушка) мимозы при поднятом листе; В <•- лист опущен после раздражения
13.7
Эволюция способов движения

Несмотря на разнообразие отмеченных способов движения, необходимо еще раз подчеркнуть, что для растительного мира в целом наиболее характерно движение за счет роста растяжением. Особенность этого способа движения состоит не только в том, что он осуществляется за счет осмотических сил, но и в том, что он необратим. Поэтому рост растяжением у растений является одновременно и элементом морфогенеза.
Большинство исследователей считают, что высшие растения произошли от зеленых водорослей, причем прогрессивное развитие растительного мира могло осуществляться в следующем порядке: хламидомонадные хлорококковые улотриксовые хетофоровые первые наземные высшие растения (риниофиты) папоротниковидные голосеменные и цветковые. Каким образом в этом ряду изменялась двигательная активность растительных организмов? У монадных форм зеленых водорослей, населяющих главным образом пресные воды, движение происходит с помощью жгутиков. Жгутики — это выросты цитоплазмы, и клеточные стенки у монад, таким образом, замкнуты не полностью. Очевидно, в связи с этим у всех монадных пресноводных форм есть пульсирующие вакуоли, необходимые для осморегуляции, причем для удаления воды из цитоплазмы, поступающей в нее согласно осмотическим законам, тратится по половины метаболической энергии клетки. У хлорокок-ковых в вегетативном состоянии жгутики отсутствуют и клеточная оболочка полностью замкнута. Можно думать, что противодавление клеточной стенки у хлорококковых оказалось эффективным способом предотвращения поступления излишней воды в клетку, при этом устраняется необходимость функционирования системы сократительных вакуолей. Но при этом хлорококковые утратили способность к самостоятельному передвижению.
В ходе дальнейшей эволюции хлорококковые дали начало нитчатым зеленым водорослям, простейший представитель которых — улотрикс. Прикрепленная к грунту нить улотрикса состоит из коротких бочонкообразных клеток. Удлинение такой нити достигается за счет деления всех клеток нити и роста дочерних клеток до размера материнских. Удлинение нити необходимо для «движения» к свету, так как свет, падающий сверху, — единственный лимитирующий фактор для жизнедеятельности водоросли. Вода, СО2, минеральные соли имеются в окружающей среде в достаточном количестве.
Удлинение нити за счет деления клеток — процесс очень медленный. Появление у растительных клеток способности быстро удлиняться путем образования большой центральной вакуоли и растяжения клеточной стенки явилось приобретением, которое можно назвать ароморфозом. Действительно, для индивидуальной клетки ее удлинение и постенное расположение цитоплазмы оказались оптимальными для поглощения света хлоропластами. Нитчатая водоросль, удлиняющаяся за счет растяжения клеток, получила возможность гораздо быстрее «двигаться» к свету, поскольку длина клетки за сравнительно короткое время увеличивается в десятки и сотни раз. Такая форма движения по необходимости должна быть необратимой и поэтому одновременно является элементом морфогенеза. Удлинение клеток за счет роста рястяжением оказалось настолько удачной формой движения, что наряду с фотосинтезом стало основой развития растительного мира. Легко убедиться, что рост растяжением характерен только для растительных организмов: ни у бактерий, ни у животных такого способа роста клеток не существует, так как рост растяжением возник у растений как способ движения многоклеточных автотрофных организмов (В. В. Полевой, Т. С. Саламатова, 1985).
У высших растений продольный рост растяжением обеспечивает увеличение длины стеблей и корней, а изодиаметриче-ский рост клеток растяжением становится основой развертывания листовых пластинок и увеличения площади листовой поверхности. Другие формы движений также включают в себя рост растяжением. Например, круговые нутации и тропизмы приобретают свойства обратимого движения за счет чередования растяжения клеток в разных участках осевого органа. Ч. Дарвин полагал, что способность к круговым движениям у вьющихся и лазящих растений и тропизмы генетически связаны с круговыми нутациями.
В ходе дальнейшей эволюции у растений все в большей степени развивается способность к обратимым движениям на основе изменяющегося тургорного давления. Такой механизм прежде всего возник уже у первых высших наземных растений при формировании устьиц. Затем медленные тургорные движения (настии) начинают использоваться для движения листьев, закрывания и открывания цветков. Наконец, появляются быстрые обратимые тургорные движения — сейсмонастии. Эволюцию всех этих форм движения у растений можно представить в виде следующей схемы:
Тропизмы
Настии
Движения вьющихся и лазящих (ростовые и тургорные)
растений Сейсмонастии
Верхушечный рост как необратимый способ удлинения органов возник у прокариот (гифы актиномицетов и др.) и представлен у всех таксонов растительного мира (ризоиды водорослей, протонема мхов, корневые волоски высших растений).
Таким образом, у растений наблюдается прогрессивная эволюция способов движения от необратимого удлинения за счет роста растяжением к обратимым ростовым движениям (круговые нутации, тропизмы), затем к тургорным движениям (настии), которые уже не связаны с ростом растяжением, и, наконец, к быстрым тургорным движениям (сейсмонастии), где скорость передачи гормонального сигнала недостаточна и для управления двигательной активностью используется электрический импульс (потенциал действия). Причем у растений эволюционно продвинутых таксонов сохраняются в различных комбинациях и все ранее возникшие формы движения.,
Главный способ движения органов растений связан с особым типом роста клеток — ростом растяжением. За счет зон роста растяжением в стебле и корне происходит более или менее интенсивное удли​нение осевых органов в зависимости от условий окружающей среды (необратимый способ движения). Более обратимы гео-, фото-, хемо-и другие типы тропизмов (ростовых изгибов) и полностью обратимы настии, многие из которых осуществляются за счет изменения тургор-ного давления в клетках (тургорные изгибы). Возможно, все эти формы движений возникли из круговых нутаций, присущих всем растениям, особенно в молодом возрасте. Особый тип удлинения клеток — верхушечный рост — характерен для корневых волосков, пыльцевых трубок, гиф грибов. Регуляция ростовых и тургорных движений осуществляется с участием фитогормонов.
Двигательная активность растений необходима им для оптимизации питания, для процессов размножения, а в ряде случаев — и для защиты.
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Глава 14
МЕХАНИЗМЫ ЗАЩИТЫ И УСТОЙЧИВОСТИ
У РАСТЕНИЙ
«...Способность растения к оптимальной устойчивости отражает меру его надежности».
Д. М.  Гродзинский
14.1
Способы защитыи надежность
Растительных организмов
Способность к защите от действия неблагоприятных абиотических и биотических факторов среды — столь же обязательное свойство любого организма, как питание, движение, размножение и др. Эта функция появилась одновременно с возникновением первых живых организмов и в ходе дальнейшей эволюции развивалась и совершенствовалась. Поскольку повреждающих и уничтожающих факторов множество, возникшие способы защиты от них оказались самыми разными — от метаболических механизмов до морфологических приспособлений (колючек и др.). Выживаемость и расселение по новым экологическим нишам определялись способностью организмов приспосабливаться к необычным условиям среды. Адаптация, т. е. приспособление организма к конкретным условиям существования, у индивидуума достигается за счет физиологических механизмов (физиологическая адаптация), а у популяции организмов (вида) — благодаря механизмам генетической изменчивости и наследственности (генетическая адаптация).
Если нарушения обмена веществ и функциональной активности определять как «отказ», то в физиологии растений можно использовать технический термин «надежность», подразумевая под этим безотказность функционирования растительного организма в нормальных условиях существования и при отклонении от нормы. Надежность растительного организма определяется его способностью не допускать или ликвидировать отказы на разных уровнях: молекулярном, субклеточном, клеточном, тканевом, органном, организменном и популяционном. Для предотвращения отказов используются системы стабилизации: принцип избыточности, принцип гетерогенности равнозначных компонентов, механизмы гомеостаза. Для ликвидации возникших отказов служат системы репарации (восстановления). На каждом уровне биологической организации действуют свои механизмы. На молекулярном уровне принцип избыточности находит свое выражение, например, в полиплоидии, на организменном — в образовании большого количества гамет и семян. Примерами восстановительной активности на молекулярном уровне служит энзиматическая репарация поврежденной ДНК, на организменном — пробуждение пазушных почек при повреждении апикальной Меристемы, регенерация и т. д.
14.2
Физиология стресса
Защита от неблагоприятных факторов среды у растений обеспечивается особенностями анатомического строения (кутикула, корка, механические ткани и т. д.), специальными органа​ми защиты (жгучие волоски, колючки), двигательными и физиологическими реакциями, выработкой защитных веществ (смол, фитоалексинов, фитонцидов, токсинов, защитных белков).
Надежность организма проявляется в эффективности его защитных приспособлений, в его устойчивости к действию неблагоприятных факторов внешней среды: высокой и низкой температуры, недостатка кислорода, дефицита воды, засоления и загазованности среды, ионизирующих излучений, инфекции и др. Эти неблагоприятные факторы в последнее время часто называют стрессорами, а реакцию организма на любые отклонения от нормы — стрессом. Самые разнообразные неблагоприятные факторы могут действовать длительное время или оказывают сравнительно кратковременное, но сильное влияние. В первом случае, как правило, в большей степени проявляются специфические механизмы устойчивости, во втором — неспецифические. Учение о неспецифических ответах клеток на воздействие разнообразных факторов внешней среды было разработано Н. Е. Введенским, Д. Н. Насоновым и В. Я. Александровым. Проблема надежности в физиологии растений во всем объеме поставлена и развита Д. М. Гродзинским (1983).
Канадский ученый Г. Селье со второй половины 30-х годов ввел в медицину понятие «стресс» (от англ. stress — напряжение). По Селье, стресс — это совокупность всех неспецифических изменений, возникающих в организме животного под влиянием любых сильных воздействий (стрессоров), включающих перестройку защитных сил организма. Эта перестройка сопровождается увеличением в крови адреналина и других гормонов, мобилизующих обмен веществ. По Селье, стресс как реакция организма на неблагоприятное воздействие проходит три фазы: 1) тревоги, 2) резистентности (адаптации) и 3) истощения. Если при сильных воздействиях последняя фаза наступает и развивается быстро, то организм погибает.
Перенос теории стресса в том виде, как это изложено выше, на растительные объекты кажется на первый взгляд дискуссионным. У растений нет ни нервной системы, ни тех гормонов, которые участвуют в стрессовых реакциях у животных. Однако если рассматривать не частности, а суть теории стресса, как неспецифической реакции клетки и организма в целом на экстремальные воздействия, то этот вопрос в физиологии растений заслуживает самого пристального внимания, хотя и требует определенных корректив.
Во-первых, применительно к растениям 1-я фаза стрессовой реакции не может быть названа фазой тревоги. Для растений можно говорить о следующих трех фазах: 1) первичной стрессовой реакции, 2) адаптации, 3) истощения ресурсов надежности. На рис. 14.1 наглядно демонстрируются две первые фазы стресса у растений. Листья проростков фасоли, обдуваемые феном.
Адаптация проростка фасоли к действию стрессора — потока теплого воздуха (по R. W. Hiron, S. Т. С. Wright, 1973). А - контроль; Б — 30-минутное обдувание воздухом с температурой 38°С с помощью фена: растение вянет; В — 90-минутная непрерывная обработка теплым воздухом: растение восстановило тургор
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Рис. 14.1
(38 °С), через 12 — 30 мин опускаются вследствие завядания (фаза первичной реакции), но затем снова поднимаются (фаза адаптации), несмотря на продолжающееся действие «суховея». Во-вторых, растительные организмы в отличие от животных в большинстве случаев реагируют на стрессор не активацией обмена веществ, а, наоборот, снижением своей функциональной активности. В связи с этим при стрессе в тканях растений возрастает концентрация гормонов, тормозящих обмен веществ, — этилена и АБК, о чем более подробно будет сказано ниже.
Факторы, способные вызвать стресс у растительных организмов, можно подразделить на три основные группы:
а)физические: недостаточная или избыточная влажность, освещенность или температура, радиоактивное излучение, механические воздействия;
б)
химические: соли, газы, ксенобиотики 1 (гербициды, инсектициды, фунгициды, промышленные отходы и др.);
в)
биологические (поражение возбудителями болезней или вредителями, конкуренция с другими растениями, влияние животных, цветение, созревание плодов).
Действие одного и того же фактора с одним и тем же уровнем интенсивности может вызывать или не вызывать стресс у растения в зависимости от его сопротивляемости. Так, по отношению к засухе растения делятся на две группы: 1) пойкило-гидрические, не регулирующие свой водный режим и допускающие большую потерю воды (до воздушно-сухого состояния), не теряя жизнеспособности; 2) гомойогидрические растения, регулирующие водный обмен и отвечающие стрессом на водный дефицит.
Устойчивость растения к стрессовому воздействию зависит и от фазы онтогенеза. Наиболее устойчивы растения, находящиеся в покоящемся состоянии (в виде семян, луковиц и т. п.). Наиболее чувствительны — растения в молодом возрасте, в период появления всходов, так как в условиях стресса прежде всего повреждаются те звенья метаболизма, которые связаны с активным ростом. Затем по мере роста и развития устойчивость растений к стрессовым воздействиям постепенно возрастает вплоть до созревания семян. Однако период формирования гамет также является критическим, поскольку растения в это время высокочувствительны к стрессу и реагируют на действие стрессоров снижением продуктивности.
1 От греч. «хепох» — чужой.
Стресс — общая неспецифическая адаптационная реакция организма на действие любых неблагоприятных факторов.
Механизмы стресса на клеточном уровне. Впервые стереотипные реакции животных клеток на различные воздействия были изучены Н. Е. Введенским (учение о парабиозе) и Д. Н. Насоновым и В. Я. Александровым (учение о паранекрозе). Н. Е. Введенский (1901), использовав внеклеточные электроды, установил, что при действии слабых раздражителей клетка отвечает временной электропозитивацией, а при более сильном воздействии развивается электронегативация, что соответствует деполяризации мембранного потенциала. Насонов и Александров (1940) показали, что при разнообразных слабых воздействиях в клетках снижаются сорбция красителей, свето-рассеивание цитоплазмы и ее вязкость. Наоборот, сильное раздражение вызывает в клетке увеличение сорбции красителей, повышение светорассеивания и вязкости цитоплазмы.
К первичным неспецифическим процессам, происходящим в клетках растений при сильном и быстро нарастающем действии стрессора, относятся следующие:
1. Повышение проницаемости мембран, деполяризация мембранного потенциала плазмалеммы.
2. Вход Са2+ в цитоплазму (из клеточных стенок и внутри клеточных компартментов: вакуоли, ЭС, митохондрий).

3. Сдвиг рН цитоплазмы в кислую сторону.
4. Активация сборки актиновых микрофиламентов и сетей цитоскелета, в результате чего возрастает вязкость и светорассеивание цитоплазмы.
5. Усиление поглощения О2, ускоренная трата АТР, развитие свободнорадикальных реакций.
6. Возрастание гидролитических процессов.
7. Активация и синтез стрессовых белков (см. ниже).
8. Усиление активности Н+-помпы в плазмалемме (и, возможно, в тонопласте), препятствующей неблагоприятным сдвигам ионного гомеостаза.
9. Увеличение синтеза этилена и АБК, торможение деления и роста, поглотительной активности клеток и други хфизиологических и метаболических процессов, осуществляющихся в обычных условиях. Торможение функциональной активности клеток происходит в результате действия ингибиторов и переключения энергетических ресурсов на преодоление не благоприятных сдвигов.
Перечисленные стрессовые реакции наблюдаются при действии любых стрессоров. Они направлены на защиту внутриклеточных структур и устранение неблагоприятных изменений в клетках. Все эти явления адаптационного синдрома (стресса) взаимосвязаны и развиваются как каскадные процессы. В настоящее время усилия направлены на полную расшифровку механизмов стресса на молекулярном и клеточном уровнях. Однако необходимо помнить, что наряду с неспецифическим эффектом все стрессоры оказывают и специфическое воздействие на клетки и ткани.
Особый интерес вызывают данные об активации в клетках в условиях стресса синтеза так называемых стрессовых белков с одновременным ослаблением синтеза белков, образующихся

в нормальных условиях. Так, у многих растений выявлены белки теплового шока. Например, у кукурузы синтез этих белков индуцируется температурой 45 °С. Гены температурного шока лишены интронов, мРНК имеет полупериод жизни 2 ч, а белки — около 20 ч, в течение которого клетка сохраняет терморе-зистентность. Показано, что некоторые из этих белков предсуществуют в цитоплазме и в условиях стресса активируются фрагментированием. В ядре и в ядрышке белки теплового шока образуют гранулы, связывая матрицы хроматина, необходимые для нормального метаболизма. После прекращения стрессового состояния эти матрицы вновь освобождаются и начинают функционировать. Один из белков теплового шока стабилизирует плазмалемму, проницаемость которой для внутриклеточных веществ в условиях стресса возрастает.
Кроме синтеза шоковых белков, показывающего, что в геноме записана специальная программа, связанная с переживанием стресса, при неблагоприятных обстоятельствах в клетках возрастает содержание углеводов, пролина, которые участвуют в защитных реакциях, стабилизируя цитоплазму. При водном
дефиците и засолении у ряда растений (ячмень, шпинат, хлопчатник и др.) концентрация пролина в цитоплазме возрастает более. Благодаря своим гидрофильным группам пролин может образовывать агрегаты, которые ведут себя как
гидрофильные коллоиды. Этим объясняется высокая растворимость пролина, а также способность его связываться с поверх​ностными гидрофильными остатками белков.' Необычный характер взаимодействия агрегатов пролина с белками повышает растворимость белков и защищает их от денатурации. Нако​пление пролина как осмотически активного органического вещества благоприятствует удержанию воды в клетке.
Неспецифический характер некоторых реакций клеток на стресс позволяет мобилизовать резервные возможности организма для общего быстрого ответа на действие неблагоприятных факторов окружающей среды, в том числе и при воздействии необычных раздражителей. В невысоких дозах повторяющиеся стрессы способствуют закаливанию организма, причем во многих случаях показано, что закаливание по отношению к одному стрессорному фактору способствует повышению устойчивости организма и к некоторым другим стрессорам.
Механизмы стресса и адаптации на организменном уровне. На разных уровнях организации приспособление к экстремальным условиям осуществляется у растений неодинаково. Чем выше уровень биологической организации (клетка, организм, популяция), тем большее число механизмов одновременно участвует в адаптации растений к стрессовым воздействиям.
На организменном уровне сохраняются все механизмы адаптации, свойственные клетке, но дополняются новыми, отражающими взаимодействие органов в целом растении. Прежде всего это конкурентные отношения между органами за физиологически активные вещества и трофические факторы. Эти отношения построены на силе аттрагирующего (притягиваю-
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Засухоустойчивость и устойчивость к перегреву
щего) действия. Подобный механизм позволяет растениям в экстремальных условиях сформировать лишь такой минимум генеративных органов (аттрагирующих центров), которые они в состоянии обеспечить необходимыми веществами для нормального созревания. Например, при неблагоприятных усло​виях в колосе злака формируются не все семена, а лишь немногие, но эти оставшиеся достигают обычных размеров. Точно так же у плодовых деревьев в результате конкуренции за питательные вещества между ранее и позже заложившимися плодами часть из них опадает и тем в большей степени, чем хуже условия существования растения в целом. При неблагоприятных условиях резко ускоряются процессы старения и опадения нижних листьев, причем продукты их распада используются для питания более молодых органов.
Важнейший и очень характерный для растений механизм защиты от последствий действия экстремальных факторов — процесс замены поврежденных или утраченных органов путем регенерации и роста пазушных почек. Во всех этих процессах коррелятивного роста участвуют межклеточные системы регуляции (гормональная, трофическая и электрофизиологическая).
При неблагоприятных условиях существования в растениях резко возрастает выработка этилена и АБК, снижающих обмен веществ, тормозящих ростовые процессы, способствующих старению и опадению органов, переходу растительного организма в состояние покоя. Одновременно в тканях снижается содержание ауксина, цитокинина и гиббереллинов. Эта стереотипная реакция гормональной системы на экстремальные условия очень характерна для растительных организмов. Здесь наблюдается явное соответствие теории стресса, предложенной Селье для животных, с той только разницей, что у растений в условиях стресса ведущую роль играют фитогормоны, тормозящие их функциональную активность.
Стресс на популяционном уровне. В условиях длительного и сильного стресса в период истощения гибнут те индивидуумы, у которых генетически норма реакции на данный экстремальный фактор ограничена узкими пределами. Эти растения устраняются из популяции, а семенное потомство образуют лишь генетически более устойчивые растения. В результате общий уровень устойчивости в популяции возрастает. Таким образом, на популяционном уровне в стрессовую реакцию включается дополнительный фактор — отбор, приводящий к появлению более приспособленных организмов и новых ви​дов (генетическая адаптация). Предпосылкой к этому механизму служит внутрипопуляционная вариабельность уровня устойчивости к тому или иному фактору или группе факторов.
Около трети поверхности суши испытывает дефицит влаги (годовое количество осадков 250 — 500 мм), а половина этой площади крайне засушлива (годовые осадки ниже 250 мм и испаряемость более 1000 мм). Для развития растений существенно, чтобы осадки относительно равномерно распределялись во время периодов активного роста. Однако в районах неустойчивого увлажнения часто бывают засушливые периоды именно в летние месяцы.
Засуха возникает как результат достаточно длительного отсутствия дождей, сопровождается высокой температурой воздуха и солнечной инсоляцией. Чаще она начинается с атмосферной засухи, характеризующейся низкой относительной влажностью воздуха. При длительном отсутствии дождей к атмосферной засухе добавляется почвенная засуха в связи с уменьшением (исчезновением) доступной для растений воды в почве. Во время суховея (атмосферная засуха, сопровождаемая сильным ветром) почвенная засуха может не возникать. В условиях засухи растения испытывают значительный водный дефицит.
Влияние недостатка воды на растение. Недостаток воды в тканях растений создается, когда расход воды при транспирации превышает ее поступление. Водный дефицит может возникнуть в жаркую солнечную погоду к середине дня, при этом увеличивается сосущая сила листьев, что активирует поступление воды из почвы. Растения регулируют уровень водного дефицита, меняя отверстость устьиц. Обычно при завядании листьев водный дефицит их восстанавливается в вечерние и ночные часы (временное завядание). Глубокое завядание наблюдается при отсутствии в почве доступной для растения воды. Это завядание чаще всего приводит растения к гибели.
Характерный признак устойчивого водного дефицита — сохранение его в тканях утром, а также прекращение выделения пасоки из срезанного стебля. Действие засухи в первую очередь приводит к уменьшению в клетках свободной воды, что изменяет гидратные оболочки белков цитоплазмы и сказывается на функционировании белков-ферментов. При длительном завядании снижается активность ферментов синтеза и активируются гидролитические процессы, в частности протеолиз, что ведет к увеличению содержания в клетках низкомолекулярных белков. В результате гидролиза полисахаридов в тканях накапливаются растворимые углеводы, отток которых из листьев замедлен. Под влиянием засухи в листьях снижается количество РНК вследствие уменьшения ее синтеза и активации ри-бонуклеаз. В цитоплазме наблюдается распад полирибосомных комплексов. Изменения, касающиеся ДНК, происходят лишь при длительной засухе. Из-за уменьшения свободной воды возрастает концентрация вакуолярного сока. Изменяется ионный состав клеток, облегчаются процессы выхода из них ионов.
В большинстве случаев суммарный фотосинтез при недостатке влаги снижается (см. рис. 4.16), хотя иногда на начальных этапах обезвоживания наблюдается некоторое увеличение его интенсивности. Снижение скорости фотосинтеза может быть следствием: 1) недостатка СО2 из-за закрывания устьиц, 2) нарушения синтеза хлорофиллов, 3) разобщения транспорта электронов и фотофосфорилирования, 4) изменений в фотохимических реакциях и реакциях восстановления СО2, 5) нарушения структуры хлоропластов, 6) задержки оттока ассимилятов  из листьев  при  длительном  водном  дефиците.
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Рис. 14.2
Развитие признаков повреждения вклетках листьев традесканции по мере увеличения температуры при пяти минутном нагревании
(поВ. Я.
 Александрову, 1964).
Начало окрашенных в синий цвет полосок показывает температуру, при которой наблюдаются первые отклонения от нормы, а их конец — температуру максимального повреждения.
При обезвоживании у растений, не приспособленных к засухе, значительно усиливается интенсивность дыхания (возможно, из-за большого количества субстратов дыхания — Сахаров), а затем постепенно снижается. У засухоустойчивых растений в этих условиях существенных изменений дыхания не наблюдается или отмечается небольшое усиление.
В условиях водного дефицита быстро тормозятся клеточное деление и особенно растяжение, что приводит к формированию мелких клеток. Вследствие этого задерживается рост самого растения, особенно листьев и стеблей. Poet корней в начале засухи даже ускоряется и снижается лишь при длительном недостатке воды в почве. Корни реагируют на засуху рядом защитных приспособлений: опробковением, суберинизацией экзодермы, ускорением дифференцировки клеток, выходящих из меристемы, и др.
Таким образом, недостаток влаги вызывает значительные и постепенно усиливающиеся изменения большинства физиологических процессов у растений.
Влияние перегрева на физиологические процессы. Во время засухи наряду с обезвоживанием происходит перегрев растений. При действии высоких температур (35 °С и выше) наблюдаются два типа изменения вязкости цитоплазмы: чаще увеличение, реже снижение. Возрастание вязкости цитоплазмы замедляет ее движение (рис. 14.2), но процесс обратим даже при 5-минутном воздействии температуры 51 °С. Высокая температура увеличивает концентрацию клеточного сока и проницаемость клеток для мочевины, глицерина, эозина и других соединений. В результате экзоосмоса веществ, растворенных в клеточном соке, постепенно снижается осмотическое давление. Однако при тем​пературах выше 35 °С вновь отмечается рост осмотического давления из-за усиления гидролиза крахмала и увеличения содержания моносахаров. Как следует из рис. 14.2, у листьев традесканции выход электролитов индуцируется под влиянием температуры более высокой по сравнению с температурой, меняющей вязкость цитоплазмы и ее движение. При этом потеря свойства полупроницаемости тонопласта (оцениваемая по выходу антоциана) вызывается лишь кратковременным действием очень высоких температур (57 — 64 °С).
Процесс фотосинтеза более чувствителен к действию высоких температур, чем дыхание (см. рис. 4.14 и 14.2). Гидролиз полимеров, в частности белков, ускоряющийся при водном дефиците, значительно активируется при высокотемпературном стрессе. Распад белков идет с образованием аммиака, который может оказывать отравляющее действие на клетки у неустойчивых к перегреву растений. У жаростойких растений наблюдается увеличение содержания органических кислот, связывающих избыточный аммиак. Еще одним способом защиты от перегрева может служить усиленная транспирация, обеспечиваемая мощной корневой системой. В других случаях (суккуленты) жаростойкость определяется высокой вязкостью цитоплазмы и повышенным содержанием прочно связанной воды. При действии высоких температур в клетках растений индуцируется синтез стрессовых белков (белков теплового шока).
В сельскохозяйственной практике для повышения жароустойчивости растений применяют внекорневую обработку 0,05%-ным раствором солей цинка.
Приспособление растений к засухе. Как уже отмечалось, неблагоприятное действие засухи состоит в том, что растения испытывают недостаток воды или комплексное влияние обезвоживания и перегрева. У растений засушливых местообитаний — ксерофитов — выработались приспособления, позволяю​щие переносить периоды засухи.
Растения используют три основных способа защиты: 1) предотвращение излишней потери воды клетками (избегание высыхания), 2) перенесение высыхания, 3) избегание периода засухи. Наиболее общими являются приспособления для сохранения воды в клетках.
Группа ксерофитов очень разнородна. По способности переносить условия засухи различают следующие их типы (по П. А. Генкелю):
1. Суккуленты (по Н. А. Максимову — ложные ксерофиты) — растения, запасающие влагу (кактусы, алоэ, очиток, молодило, молочай). Вода концентрируется в листьях или стеблях, покрытых толстой кутикулой, волосками. Транспирация,фотосинтез и рост осуществляются медленно. Они плохо переносят обезвоживание. Корневая система распространяется широко, но на небольшую глубину.
2. Несуккулентные виды по уровню транспирации делятся на несколько групп.
а)
Настоящие ксерофиты (эвксерофиты — полынь, вероника беловойлочная и др.). Растения с небольшими листьями, частоопушенными, жароустойчивы, транспирация невысокая, способны выносить сильное обезвоживание, в клетках высокое осмотическое давление. Корневая система сильно разветвлена, но на небольшой глубине.
б)
 Полуксерофиты (гемиксерофиты — шалфей, резак и др.). Обладают интенсивной транспирацией, которая поддерживается деятельностью глубокой корневой системы, частодостигающей грунтовых вод. Плохо переносят обезвоживание и атмосферную засуху. Вязкость цитоплазмы у них невелика.
в)
 Стипаксерофиты — степные злаки (ковыль и др.). Приспособлены к перенесению перегрева, быстро используют влагулетних дождей, но переносят лишь кратковременный недостаток воды в почве.
г)
Пойкилоксерофиты (лишайники и др.) не способны регулировать свой водный режим и при значительном обезвоживании впадают в состояние покоя (анабиоз). Способны переносить высыхание.
3. Э фе мер ы — растения с коротким вегетационным периодом, совпадающим с периодом дождей (способ избегания засухи в засушливых местообитаниях).
Изучая физиологическую природу засухоустойчивости ксерофитов, Н. А. Максимов (1953) показал, что эти растения не являются сухолюбивыми: обилие воды в почве способствует их интенсивному росту. Устойчивость к засухе заключается в их способности переносить потерю воды.
Растения-мезофиты также могут приспосабливаться к засухе. Изучение приспособлений листьев к затрудненным условиям водоснабжения (В. Р. Заленский, 1904) показало, что анатомическая структура листьев различных ярусов на одном и том же растении зависит от уровня водоснабжения, освещенности и т. д. Чем выше по стеблю расположен лист, тем мельче его клетки, больше устьиц на единицу поверхности, а размер их меньше, гуще сеть проводящих пучков, сильнее развита палисадная паренхима и т. д. Такого рода закономерности изменений листового аппарата получили название закона Заленского. Было выяснено, что более высоко расположенные листья часто попадают в условия худшего водоснабжения (особенно у высоких растений), но обладают более интенсивной транспи-рацией. Устьица у листьев верхних ярусов даже при водном дефиците дольше остаются открытыми. Это, с одной стороны, поддерживает процесс фотосинтеза, а с другой — способствует увеличению концентрации клеточного сока, что позволяет им оттягивать воду от ниже расположенных листьев. Поскольку сходные особенности строения свойственны ряду ксерофитов, такая структура листьев получила название ксероморфной. Следовательно, возникновение ксероморфной структуры листьев — одно из анатомических приспособлений к недостатку воды, так же как заглубление устьиц в ткани листа, опушенность, толстая кутикула, редукция листьев и др.
Биохимические механизмы защиты предотвращают обезвоживание клетки, обеспечивают детоксикацию продуктов распада, способствуют восстановлению нарушенных структур цитоплазмы. Высокую водоудерживающую способность цитоплазмы в условиях засухи поддерживает накопление низкомолекулярных гидрофильных белков, связывающих в виде гидратных оболочек значительные количества воды. Этому помогает также взаимодействие белков с пролином, концентрация которого значительно  возрастает в условиях  водного стресса (см. 14.2), а также увеличение в цитоплазме содержания моносахаров.
Интересным приспособлением, уменьшающим потерю воды через устьица, обладают суккуленты. Благодаря особенностям процесса фотосинтеза (САМ-метаболизм, см. 3.4.3) в дневные часы в условиях высокой температуры и сухости воздуха пустыни их устьица закрыты, поскольку СО2 фиксируется ночью.
Детоксикация избытка образующегося при протеолизе аммиака осуществляется с участием органических кислот, количество которых возрастает в тканях при водном дефиците и высокой температуре. Процессы восстановления после прекращения действия засухи идут успешно, если сохранены от повреждения при недостатке воды и перегреве генетические системы клеток. Защита ДНК от действия засухи состоит в частичном выведении молекулы из активного состояния с помощью ядерных белков и, возможно, как в случае теплового стресса, с участием специальных стрессовых белков. Поэтому изменения количества ДНК обнаруживаются лишь при сильной длительной засухе.
Засуха вызывает существенные перестройки в гормональной системе растений: уменьшается содержание гормонов-активаторов роста — ауксина, цитокинина, гиббереллинов, стимуляторов роста фенольной природы и возрастает уровень абсцизовой кислоты и этилена. Приспособительный характер такого перераспределения очевиден, так как для поддержания роста необходима вода. Поэтому в условиях засухи от быстроты остановки ростовых процессов часто зависит выживание растения. При этом на ранних этапах засухи, по-видимому, главную роль играет стремительное возрастание содержания ингибиторов роста, поскольку даже в условиях сбалансированного водоснабжения клеток срочные реакции закрывания устьиц у растений осуществляются за счет ускоренного (в течение нескольких минут при водном дефиците 0,2 МПа) увеличения
содержания АБК (см. 13.6.1). Пороговые величины водного потенциала, вызывающие увеличение АБК у растений-мезофитов, могут зависеть от степени засухоустойчивости растений: для кукурузы это 0,8 МПа, для сорго — 1 МПа. Содержание гормона в тканях в среднем увеличивается на порядок со скоростью
0,15 мкг/г сырой массы в час. Закрывание устьиц уменьшает потерю воды через транспирацию. Кроме того, АБК способствует запасанию гидратной воды в клетке, поскольку активирует синтез пролина, увеличивающего оводненность белков клетки в условиях засухи. АБК тормозит также синтез РНК и белков, накапливаясь в корнях, задерживает синтез цитокинина. Таким образом, увеличение содержания АБК при водном дефиците уменьшает потерю воды через устьица, способствует запасанию гидратной воды белками и переводит обмен веществ клеток в режим «покоя».
В условиях водного стресса отмечается значительное выделение этилена. Так, в листьях пшеницы при уменьшении содержания воды на 9% образование этилена возрастает в 30 раз.

14.4
Устойчивость растений к низким
температурам
В течение 4 ч. Выяснено, что водный стресс увеличивает активность синтетазы 1-аминоциклопропанкарбоновой кислоты, катализирующей ключевую реакцию биосинтеза этилена. При улучшении водного режима выделение этилена возвращается к норме. У многих растений при действии засухи (воздушной и почвенной) обнаружено также накопление ингибиторов роста фенольной природы (хлорогеновой кислоты, флавоноидов, фенолкарбоновых кислот).
Отмеченные выше изменения содержания фитогормонов-ин-гибиторов наблюдаются у растений-мезофитов при засухе. У пойкилоксерофитов, переходящих при наступлении засухи в состояние анабиоза, прекращение роста не связано с накоплением ингибиторов роста.
Снижение содержания гормонов-активаторов роста, в частности ИУК, происходит, по-видимому, вслед за остановкой роста. Например, в листьях подсолнечника, в верхушках стеблей и колосках пшеницы и других растений рост начинает подавляться уже при влажности почвы, составляющей 60% от полевой влагоемкости, а количество ауксинов заметно снижается в условиях почвенной засухи при влажности почвы около 30% от полевой влагоемкости. Уменьшение ауксина в тканях при засухе может быть связано с низким содержанием его предшественника — триптофана, а также с подавлением транспорта ауксинов по растению. Обработка растений в условиях засухи растворами ауксина, цитокинина, гиббереллина усугубляет отрицательное действие засухи. Однако опрыскивание растений цитокинином в период восстановления после засухи значительно улучшает состояние растений. Кроме того, цитокинин увеличивает жаростойкость растений (в частности улучшает всхожесть семян). Как предполагает О. Н. Кулаева (1973), это защитное действие цитокининов может быть связано с их влиянием на структурное и функциональное состояние макромолекулярных компонентов клетки, в частности на мембранные системы.
Засухоустойчивость сельскохозяйственных растений повышается в результате предпосевного закаливания (П. А. Ген-кель, 1934). Адаптация к обезвоживанию происходит в семенах, которые перед посевом после однократного намачивания вновь высушиваются. Для растений, выращенных из таких семян, характерны морфологические признаки ксероморфности, коррелирующие с их большей засухоустойчивостью.
Растения различных мест обитания имеют и неодинаковые границы повреждающих низких температур. Так, растения Крайнего Севера без особого вреда зимой переносят охлаждение до -60°С. Такие центральноевропейские виды, как цветущие зимой маргаритка или звездчатка, могут перенести замерзание, а при повышении температуры продолжают свою жизнедеятельность. В то же время большинство теплолюбивых растений южного происхождения плохо переносит низкие положительные температуры (от 10 °С и ниже). Например, растения какао погибают при 8 °С, хлопчатник гибнет в течение суток при температуре от 1 до 3 °С, прорастание зерновок и рост проростка кукурузы тормозится температурами почвы ниже 10 °С и т. д.
Поэтому устойчивость растений к низким температурам подразделяют на холодостойкость, или устойчивость теплолюбивых растений к низким положительным температурам, и морозоустойчивость, или способность растений переносить температуры ниже 0°С.
Холодостойкость. При помещении теплолюбивых растений в условия низкой положительной температуры отмечается постепенная потеря тургора клетками надземной части (например, листья огурца теряют тургор при 3 °С на 3-й день, растение завядает и гибнет). Следовательно, при низких температурах может нарушаться доставка воды к транспирирующим органам.
Однако при низкой температуре растение может погибнуть и в условиях, устраняющих влияние транспирации, например, в пространстве, насыщенном парами воды. При этом проявляется «чистый» эффект пониженных температур на обмен веществ растений. У ряда видов наблюдается усиление распада белков и накопление в тканях растворимых форм азота. Основной причиной повреждающего действия низкой положительной температуры на теплолюбивые растения является нарушение функциональной активности мембран из-за перехода насыщенных жирных кислот, входящих в их состав, из жидко-кристаллического состояния в состояние геля принизкой температуре. Это приводит к неблагоприятным сдвигам в обмене веществ, а при длительном действии низкой температуры — к гибели растения.
Холодостойкость теплолюбивых сельскохозяйственных растений можно усилить предпосевным закаливанием семян. Наклюнувшиеся семена теплолюбивых культур (огурцы, томаты, дыня и др.) в течение нескольких суток выдерживают в чередующихся (через 12 ч) условиях низких положительных (1—5°С) и более высоких температур (10 — 20 °С). Таким же способом можно затем закалять рассаду. Холодостойкость повышается также при замачивании семян в 0,25%-ных растворах микроэлементов или нитрата аммония (в течение 20 ч для хлопчатника).
• Морозоустойчивость. Морозы со средним годовым минимумом температуры воздуха ниже — 20 °С обычны на 42 % территории Земли. Поэтому очевидно значение понимания механизмов морозоустойчивости растений для сельскохозяйственного производства этих районов. В нашей стране большой вклад в изучение проблемы морозоустойчивости внесли работы Н. А. Максимова, И. И. Туманова и многих других исследователей. Быстрое понижение температуры в экспериментальных условиях сопровождается образованием льда внутри клеток и, как правило, их гибелью. Постепенное снижение температуры (0,5 — 1 °С/ч), что обычно в естественных условиях, приводит к образованию льда в межклетниках. При этом образующиеся кристаллы льда вытесняют из межклетников воздух, и замерзшая ткань выглядит прозрачной. При оттаивании межклетники
Снижение ростовых процессов, изменение состояния мембран, увеличение содержания криопротекторов защищают растения от низких положительных температур.
заполняются водой, которая затем поглощается клетками, если они не погибли от мороза.
Основными причинами гибели клеток при низких отрицательных температурах являются: 1) их обезвоживание и 2) механическое сжатие льдом, повреждающее клеточные структуры.
S Обезвоживание возникает из-за оттягивания воды из клеток образующимися в межклетниках кристаллами льда. Это иссушающее действие льда, особенно при длительном действии низких температур, сходно с обезвоживанием, происходящим при засухе за счет испарения. При длительном действии мороза кристаллы льда вырастают до значительных размеров и, помимо сжатия клеток, могут повреждать плазмалемму.
'Наиболее распространенные признаки повреждения от замерзания — потеря клетками тургора, инфильтрация межклетников водой и вымывание ионов из клеток. С помощью меченной тритием воды было показано, что при этом проницаемость клеточных мембран для воды не изменяется, что свидетельствует об отсутствии значительных сдвигов в липидной фазе мембран. Выход Сахаров и ионов К+ из клеток, по-видимому, связан с повреждением мембранных систем их активного транспорта (на основе АТРаз).
Приспособления растений к перенесению низких температур. Морозоустойчивые растения способны предотвращать или уменьшать действие низких отрицательных температур. Такие растения обладают приспособлениями, уменьшающими обезвоживание клетки.
1. Для предотвращения образования внутриклеточного льда при заморозках первостепенное значение имеет возможностьбыстрого транспорта свободной воды из клетки к местам внеклеточного образования льда, т. е. поддержание высокой проницаемости мембран в этих условиях. Такая возможность обеспечивается особенностями липидного состава мембран устойчивых растений./ Общая реакция растений на низкие температуры — увеличение  в  составе  мембран  количества  ненасы щенных жирных кислот. Это обусловливает снижение температуры фазового перехода липидов из жидко-кристаллического состояния в гель до величины, лежащей ниже точки замерзания у морозостойких растений, а у неустойчивых растений она вше 0°С. Фазовые переходы мембран из жидко-кристаллического в твердое (гель) состояние на  снижают проницаемость липидных мембран. Поэтому понижение температуры фазового перехода липидов у морозоустойчивых растений сохраняет высокую проницаемость мембран при замораживании.
2. Перенесению морозов способствует также усиление процессов синтеза веществ,защищающих ткани (криопротекторов). К ним относятся прежде всего полимеры, способные связывать значительные количества воды, — гидрофильные белки, монои олигосахариды. Вода, связываемая в виде гидратных оболочек этими молекулами, не замерзает и не транспортируется, оставаясь в клетке. Таким образом клетки защищаются от внутриклеточного льда и-чрезмерного обезвоживания. У морозо устойчивых растении при действии низких температур усиливается гидролиз крахмала и в цитоплазме накапливаются сахара, у большинства растений возрастает синтез водорастворимых белков. Чем выше их содержание, тем больше способность клетки к выживанию в условиях низких температур.
Другой тип полимеров-криопротекторов — молекулы геми целлюлоз (ксиланы, арабиноксиланы), выделяемые в клеточную стенку. Они обволакивают кристаллы льда и тормозят их рост. В итоге образуются более мелкие кристаллы, меньше по вреждающие клетку.
3. У морозоустойчивых растений в период подготовки к зиме накапливаются запасные вещества, которые могут использоваться затем при возобновлении роста. Существенна также устойчивость их к болезням, опасность возникновения которых возрастает при повреждении тканей морозом.
Холодоустойчивость растений можно повысить с помощью закалки. Закаливание подготавливает весь комплекс защитных средств растения, о котором говорилось выше. Закалка ускоряется при остановке ростовых процессов у растения и осуществляется при постепенном снижении температуры, а для ряда объектов — и при укороченном фотопериоде.
В нашей стране теория закаливания к низким температурам разработана И. И. Тумановым. Согласно этой теории растения для приобретения свойства морозостойкости должны пройти три этапа подготовки: переход в состояние покоя, затем первую и вторую фазы закаливания. Вступление в состояние покоя без последующих этапов лишь немного повышает морозоустойчивость. Переход в состояние покоя сопровождается смещением баланса фитогормонов в сторону уменьшения содержания ауксина и гиббереллинов и увеличения абсцизовой кислоты. Обработка растений в этот период ингибиторами роста (хлорхолинхлоридом или трийодбензойной кислотой) повышает устойчивость растений к низким температурам, а обработка ИУК или ГА — понижает ее. У древесных растений покой наступает в начале осени и в первую фазу закаливания лишь углубляется; у травянистых — переход в состояние покоя сопровождает первую фазу закаливания.
В течение первой фазы закаливания (озимые злаки проходят первую фазу на свету при 0,5 —2°С за 6—9 дней; древесные — за 30 дней) при пониженных положительных температурах (до 0 °С) останавливается рост (если растения не находятся в состоянии покоя), в клетках накапливаются соединения, выполняющие защитную функцию (сахара, растворимые белки и др.), в мембранах возрастает содержание ненасыщенных жирных кислот, снижается точка замерзания цитоплазмы, отмечается некоторое уменьшение внутриклеточной воды, что тормозит образование внутриклеточного льда.
В период прохождения второй фазы закаливания (постепенное понижение температуры до —10, — 20 °С и ниже со скоростью 2 —3°С в сутки) в межклетниках образуется лед и начинают функционировать механизмы защиты от обезвоживания, подготовленные в течение первой фазы.
На морозоустойчивость, как и на холодостойкость растений, положительное влияние оказывают микроэлементы. Так, цинк повышает содержание связанной воды и усиливает накопление Сахаров, а молибден способствует увеличению содержа  и белкового азота. Сходный эффект оказывают кобальт, медь, ванадий и др.зучение солеустойчивости растений имеет большое прак-
14.5 Соле устойчивость

тическое значение, поскольку океаны, воды которых содержат   3 — 4% солей, занимают около 75% поверхности Земли, 25% почв планеты засолены, а треть земель в мире, подвергшихсяирригации, уже изменены в сторону избытка солей вследствие плохого дренажа.
Согласно Б. П. Строгонову (1962), по степени засоления различают практически незаселенные, слабозасоленные, сред-незасоленные почвы и солончаки. Тип засоления определяется по содержанию анионов в почве: хлоридное, сульфатное, суль-фатнохлоридное, хлоридно-сульфатные и карбонатное. Преобладающим катионом в таких почвах является натрий, но встречаются также карбонатно-магниевое и хлоридно-магниевое засоление.
Растения, приспособленные к существованию в условиях избыточного засоления, называют галофитами (от греч. «galos» — соль, «phyton» — растение). Они отличаются от гликофитов — растений незаселенных водоемов и почв — рядом анатомических особенностей и особенностей обмена веществ. Галофиты защищаются от избыточной концентрации солей тремя основными способами: 1) поглощением большого количества солей и концентрированием их в вакуолярном соке, что приводит к созданию высокого осмотического давления; 2) выведением поглощаемых солей из клеток вместе с водой с помощью специализированных солевых желёзок и удалением избытка солей с опавшими листьями (см. 9.2.4); одна из разновидностей этого способа — локализация поглощаемых солей в вакуолях клеток-головок специализированных волосков, которые впоследствии обламываются (см. рис. 9.2); 3) ограниченным поглощением солей клетками корней.
Все галофиты можно разделить на три группы:
1. Настоящие галофиты (эвгалофиты) — наиболее солее устойчивые растения, накапливающие в вакуолях значительные концентрации солей. Растут на влажных засоленных почвах. Вследствие высокого осмотического давления в клетках растния обладают большой сосущей силой, позволяющей поглощать воду из сильно засоленной почвы. Для растений этой группы характерна мясистость листьев (галосуккулентность), которая исчезает при выращивании их на незасоленных почвах. Типичные представители настоящих галофитов — conepoc.(Sali-cornia herbacea) и сведа (Suaeda maritima).
2. Солевыделяющие галофиты (криногалофиты), поглощая соли, не накапливают их внутри тканей, а выводят из клеток с помощью секреторных желёзок, расположенных на листьях. Выделение солей желёзками   осуществляется   с   помощью ионных насосов и сопровождается транспортом больших коли-
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честв воды (см. 9.2.4). Соли оседают белыми налетами на листьях. Часть солей удаляется с опадающими листьями. Эти особенности характерны для кермека (Statice gmelini), тамарикса (Tamarix speciosa) и др. Галофиты этих двух групп называют также солянками. У некоторых видов (Atriplex) при выделении солей в вакуоль клетки-головки волоска (с последующим ее обламыванием и восстановлением) избавление от избытка солей происходит без поглощения больших количеств воды (см. рис. 9.2).
3. Соленепроницаемые галофиты (гликогалофиты) растут на менее засоленных почвах. Высокое осмотическое давление в их клетках поддерживается за счет продуктов фотосинтеза, а клетки малопроницаемы для солей. Типичные представители этой группы — полынь Artemisia salina), различные виды кохии (Kochia).
Тип засоления почвы влияет на структуру органов растений. При хлоридном засолении растения приобретают суккулентные черты — мясистость листьев, развиваются водоносные ткани. При сульфатном засолении у растений преобладают черты ксероморфности. Соответственно в условиях хлоридного засоления невысока интенсивность дыхания и фотосинтеза, замедлено выделение воды; при сульфатном засолении эти показатели выше.
Растения-гликофиты в условиях засоления также обнаруживают определенную способность к перенесению избытка солей. Из сельскохозяйственных растений относительно солеустой-чивы ячмень, сахарная свекла, хлопчатник; мягкая пшеница устойчивее твердой. При длительном выращивании в условиях засоления для ячменя, проса, томатов выявлено значительное повышение их солеустойчивости без потери продуктивности. - Значительный избыток солей в почве может привести гликофиты к гибели, особенно при засолении в фазы активного роста и цветения. Засоление сильнее всего подавляет рост клеток растяжением и в меньшей степени влияет на их деление. Избыточное засоление нарушает азотный обмен, что способствует накоплению промежуточных продуктов азотного обмена, особенно аминов и диаминов (кадаверин, путресцин) и аммиака. Эти соединения могут оказывать сильное токсическое действие на растения. Засоление приводит к возникновению дисбаланса между поглощением натрия, калия и магния; интенсивное поглощение Na уменьшает поступление К и Mg в клетки. Осмотическое давление почвенного раствора вызывает повреждения лишь при очень высоком засолении, когда оно затрудняет поглощение воды.
В сельскохозяйственном производстве основным методом борьбы с засолением является мелиорация засоленных почв, создание надежного дренажа и промывка почв после сбора урожая. На солонцах (почвы, содержащие! много натрия) мелиорацию осуществляют с помощью гипсования, которое приводит к вытеснению натрия из почвенного поглощающего комплекса и замещению его кальцием.
Внесение в почву микроэлементов улучшает ионный обмен
растений в условиях засоления. Солеустойчивость растений увеличивается после применения предпосевного закаливания семян. Для семян хлопчатника, пшеницы, сахарной свеклы достаточна обработка в течение часа 3%-ным раствором NaCl с последующим промыванием водой (1,5 ч). Этот прием повышает устойчивость растений при хлоридном засолении. Для закалки к сульфатному засолению семена в течение суток вымачивают в 0,2%-ном растворе сульфата магния.
14.6
Устойчивость к недостатку
кислорода
В настоящее время наряду с выведением солеустойчивых сортов культурных растений интенсивно развиваются методы генной инженерии, которые позволяют повысить устойчивость растений к неблагоприятным факторам. Задача заключается в том, чтобы найти комплекс генов, ответственный, в частно​сти, за солеустойчивость, и научиться вводить их в клетки неустойчивых растений.
Условия кислородной недостаточности возникают при временном" или постоянном переувлажнении, при заболачивании почвы, при вымокании растений, образовании ледяной корки на озимых посевах, в результате создания асфальтовых покрытий в городах, в процессе орошаемого землепользования, при хранении сельскохозяйственной продукции и т. п. Наиболее часто оказываются в этих условиях озимые хлеба (пшеница, рожь, ячмень), а также соя, рис, хлопчатник, некоторые древесные растения — ель, береза, сосна, ива, ольха.
Несмотря на низкое содержание кислорода в заболоченных или затопляемых почвах, многие виды растений приспособились к произрастанию на них. Как видно из схемы (Т. В. Чиркова, 1984), приспособления к существованию при недостатке кислорода направлены, с одной стороны, на сохранение близкого к нормальному уровню содержания кислорода в тканях, а с другой — на адаптацию к функционированию при пониженной концентрации кислорода в среде:
У растений, корни которых постоянно испытывают недостаток содержания кислорода, в процессе длительной эволюции появились разнообразные изменения в морфолого-анатомическом строении тканей: разрастания основания стебля, образование дополнительной поверхностной корневой системы, вентиляционных систем межклетников, аэренхимы, необходимых для транспорта кислорода из надземных частей растения в корни. Эти приспособления способствуют тому, что растение получает возможность избежать действия неблагоприятного фактора. В обеспечении кислородом корневой системы, наиболее часто страдающей от недостатка атмосферного кислорода, существенна роль листьев, а у древесных — и чечевичек ветвей и стволов. У ряда растений доля кислорода, поступающего в корни за счет транспорта его из надземной части, составляет 8 — 25% от потребляемого в условиях нормальной аэрации.
Использование внешнего источника кислорода и доставка-его в корни, находящиеся в условиях гипоксии или аноксии (недостатка или отсутствия кислорода), не может полностью обеспечить потребности растения, поскольку значительная часть О2 используется на дыхание в процессе транспортиров-
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Схема
ки. Поэтому появляется необходимость возникновения приспособлений к существованию растений при пониженной концентрации кислорода. Эти приспособления по своей сути являются физиолого-биохимическими (метаболическими). Из схемы видно, что они прежде всего связаны с процессом дыхания. При недостатке кислорода один тип приспособлений состоит в снижении общей интенсивности дыхания и использования дыхательных субстратов, хотя запасы субстратов у растений, характеризующихся такой реакцией (например, у болотных), могут быть больше, чем у мезофитов.
Другой тип приспособлений связан с перестройками в путях дыхания, необходимыми прежде всего для поддержания синтеза АТР, достаточного для сохранения жизнедеятельности растений. При гипоксии приспособительную роль может играть увеличение активности пентозофосфатного пути дыхания при условии, что есть возможность окисления образующегося в ходе его NADPH. При усилении анаэробиоза преобладающим становится гликолитический путь катаболизма глюкозы. Несмотря на малую энергетическую эффективность гликолиза, роль его для временного переживания условий анаэробиоза очень велика, особенно если функционируют и системы детоксикации продуктов анаэробного распада (этилового спирта, молочной кислоты). Детоксикация состоит как в удалении этих веществ, так и во включении их в обмен. Отсутствие накопления продуктов брожений в токсических концентрациях, характерное для устойчивых к кислородному дефициту растений, способствует возобновлению и повышению активности гликолиза. Для функционирования гликолиза очень важно также окисление восстановленного NADH, образующегося в ходе этого процесса. У устойчивых растений, возможно, происходит обращение дикарбоновой части цикла Кребса — в малатдеги-дрогеназной реакции и в реакции, сопряженной с образованием янтарной кислоты.
При отсутствии в анаэробных условиях кислорода как ко;нечного акцептора электронов приспособительными оказываются процессы так называемого аноксического эндогенного окисления, в ходе которого электроны переносятся на такие вещества, как нитраты, двойные связи ненасыщенных соединений (жирные кислоты, каротиноиды). Перенос электронов на подобные акцепторы играет роль «запасного выхода» и способствует продлению жизни растений в описываемых условиях.
В результате указанных трансформаций обмена у устойчивых к недостатку кислорода растений обеспечивается длительная стабильность внутриклеточной кислотности и окислительно-восстановительного равновесия, тормозится распад углеводов, белков и липидов и даже сохраняется способность к синтезу некоторых белков-ферментов, играющих адаптивную роль. Таким образом, устойчивость к гипо- и аноксии характеризуется целым комплексом анатомо-морфологических и физиолого-биохимических приспособлений, обеспечивающих в данных условиях функционирование обмена веществ.
                                                                             14.7 Газоустойчивасть

В настоящее время вопрос о повышении устойчивости растений к недостатку кислорода только начинает разрабатываться. Одним из агротехнических мероприятий, повышающих устойчивость растений к избыточному водоснабжению, является обработка растений и замачивание семян в растворах хлор-холинхлорида. Положительное влияние хлорхолинхлорида отражается на развитии генеративных органов и завязывании зерновок в колосьях пшеницы при ее затоплении. Уменьшение подавления роста и повышение урожая при затоплении ячменя наблюдалось также при предпосевном намачивании семян в 0,001—0,0001 %-ном растворе никотиновой кислоты. Близкие результаты были получены и при предпосевной обработке се Н С—N+-— СН
 ячменя 0,1%-ным раствором сульфата марганца. В условиях гипо- и аноксии продлевают жизнедеятельность рас

СН3-С1
тений,   способных  к  нитратному дыханию, подкормки Хлорхолинхлорид      нитратами.  растении  сохранять жизнедеятельность при действии вредных газов. На степень газоустойчивости растений влияют физико-географические и метеорологические условия. Растения не обладают сформировавшейся в ходе эволюции системой адаптации к вредным газам, и поэтому способность противостоять повреждающему действию газов основывается на механизмах устойчивости их к другим неблагоприятным факторам. Это связано с тем, что современная нам флора формировалась в условиях, при которых содержание вредных газов (вследствие вулканической деятельности, пожаров, химических процессов) в атмосферном воздухе было очень мало. Этот состав воздуха сформировался около 1 млрд. лет назад как следствие жизнедеятельности автотрофов. По-видимому, освобождение первичной атмосферы Земли от аммиака, сероводорода, метана, оксида углерода и др. активно осуществляли растения-автотрофы протерозойской и палеозойской эр, которые должны были обладать механизмами газоустойчивости. Но по мере увеличения кислорода в атмосферном воздухе и уменьшения содержания в нем вредных газов эти механизмы были утрачены.
Загрязнение атмосферы, связанное с расширением производственной деятельности человека, возрастает в таких катастрофических масштабах, что системы авторегуляции биосферы уже не справляются с его очисткой. В результате различных видов деятельности человека (промышленность, автотранспорт и др.) в воздух выделяются более 200 различных компонентов. К ним относятся газообразные соединения: сернистый газ (SO2), оксиды азота (NO, NO2), угарный газ (СО), соединения фтора и др., углеводороды, пары кислот (серной, сернистой, азотной, соляной), фенола и др., твердые частицы сажи, золы, пыли, содержащие токсические оксиды свинца, селена, цинка и т. д. В промышленно развитых странах на 52,6% воздух загрязнен деятельностью транспорта, на 18,1% —отопительными системами, на 17,9% — промышленными процессами и на 1,9 и 9,5% — за счет сжигания мусора и других процессов соответственно.
Загрязняющие атмосферный воздух компоненты (эксгалаты) по величине частиц, скорости оседания под действием силы тяжести и электромагнитному спектру подразделяют на пыль, пары, туманы и дым.
Газы и пары, легко проникая в ткани растений через устьица, могут непосредственно влиять на обмен веществ клеток, вступая в химические взаимодействия уже на уровне клеточных стенок и мембран. Пыль, оседая на поверхности растения, закупоривает устьица, что ухудшает газообмен листьев, затрудняет поглощение света, нарушает водный режим.
По убыванию токсичности действия на растения газы можно расположить в следующие ряды: 1) F2 > С12 > SO2 > NO > > СО > СО2 или 2) С12 > SO2 > NH3 > HCN > H2S.
Кислые газы и пары более токсичны для растений, чем для животных, для которых второй ряд газов выглядит следующим образом: HCN > H2S > С12 > SO2 >NH3.
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Наиболее сильно газы воздействуют на процессы в листьях. Косвенный эффект загрязнения атмосферы проявляется через почву, где газы влияют на микрофлору, почвенный поглощающий комплекс и корни растений. Кислые газы и кислые дожди нарушают водный режим тканей, приводят к постоянному закислению цитоплазмы клеток, изменению работы транспортных систем мембран (плазмалеммы, хлоропластов), нако-. плению Са, Zn, Pb, Си. В этих условиях интенсивность фотосинтеза снижается из-за нарушения мембран хлоропластов. Кроме того, на свету быстро разрушаются хлорофилл а и каротин, меньше — хлорофилл Ь и ксантофиллы. Особенно неблагоприятно на пигментную систему хлоропластов действуют SO2 и С12, аммиак же уменьшает содержание каротина и ксантофилла, мало влияя на хлорофиллы.
Дыхание в условиях загрязнения, как правило, вначале возрастает, а затем снижается по мере развития повреждений. Все эти изменения нарушают рост растений, ускоряют процессы старения в них. Очень сильно страдают от кислых газов хвойные породы (суховершинность, ослабление роста стволов в толщину, уменьшение длины и увеличение числа хвоинок на побеге, быстрая потеря хвои). При длительном действии кислых газов наблюдаются значительные изменения в фитоце-нозах: утрата лесных пород, развитие сорной травянистой растительности. У лиственных пород кислые газы вызывают уменьшение размеров и количества листьев, индуцируют появление у них черт ксероморфности.
 По характеру реакции у растений различают газочувствительностъ (т. е. скорость и степень проявления патологических Y процессов под влиянием газов) и газоустойчивость. Для газоустойчивости существенна способность растений 1) регулировать поступление токсичных газов, 2) поддерживать буферность цитоплазмы и ее ионный баланс, 3) осуществлять детоксикацию образующихся ядов. В итоге в условиях задымления это способствует поддержанию фотосинтеза и синтетических процессов на достаточно высоком уровне.
Регуляция поглощения газов определяется прежде всего чувствительностью устьиц к газам; под их влиянием (особенно SO2) газоустойчивые виды быстро закрывают устьица. Устойчивость к токсическим газам может быть связана и с уровнем в клетках катиодов (К+, Na+, Ca2+), способных нейтрализовать ангидриды кислот. Обычно растения, устойчивые к засухе, засолению и другим стрессам, имеют и более высокую газоустойчивость, возможно, из-за способности регулировать водный режим и ионный состав. На это указывают усиление сернистым газом признаков ксероморфности листьев, а хлором — а? признаков суккулентности. Проверка газоустойчивости (по SO2) большого числа видов растений (В. С. Николаевский, 1979) позволила разделить их на три группы: устойчивые, среднеустойчивые и неустойчивые. Наиболее устойчивые к SO2 древесные породы (вяз, жимолость, клен, лох) оказались устойчивыми также к хлору, фтору, диоксиду азота.
      Газоустойчивость растений повышается при оптимизации минерального питания и закалке семенного материала. Замачивание семян в слабых растворах соляной и серной кислот повышает устойчивость растений к кислым газам. Хотя загрязнение атмосферного воздуха наносит большой ущерб растительности, именно растения наряду с регуляцией водного, ветрового и других режимов среды представляют собой мощный фактор, очищающий атмосферу.
14.8
Радиоустойчивость
Биологический эффект ионизирующего излучения является результатом влияния радиации на многих уровнях — от молекулярного до организменного и популяционного. Первичные механизмы действия всех типов излучения на живой организм сходны. Их общая особенность состоит в том, что значительный биологический эффект вызывается слабой энергией и небольшим числом первичных радиационно-химических реакций. Например, при гамма-облучении дозой около 10 Гр (1000 р)1, летальной для млекопитающих, поглощается энергия, равная 8,4 кДж/г, достаточная лишь для повышения температуры на 0,001 °С.
Различают прямое и косвенное действие радиации на живые организмы. Прямое действие состоит в радиационно-химических превращениях молекул в месте поглощения энергии излучения. Прямое попадание в молекулу переводит ее в возбужденное или ионизированное состояние. Поражающее действие связано с ионизацией молекулы. Непрямое, или косвенное, действие радиации состоит в повреждениях молекул, мембран, органоидов, клеток, вызываемых продуктами радиолиза воды, количество которых в клетке при облучении очень велико. Заряженная частица излучения, взаимодействуя с молекулой воды, вызывает ее ионизацию:
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Ионы воды за время жизни 10 15 —10 10 с способны образовать химически активные свободные адикалы и пероксиды:
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15 В присутствии растворенного в воде кислорода возникают также мощный окислитель НО2 (Н + О2->НО2) и новые пероксиды (НО2 + Н->Н2О2) и т. д. Эти сильные окислители за время жизни 106 —10~5 с могут повредить (изменить) многие биологически важные молекулы — нуклеиновые кислоты, белки-ферменты, липиды мембран и др. Кроме того, при взаимодействии радикалов воды с органическими веществами в при Гр (Грей) — доза поглощенной энергии в СИ; 1 Грей = 1 Дж/кг; р (рентген) — экспозиционная доза рентгеновского или гамма-излучения. Энергетический эквивалент рентгена в 1 кг воздуха составляет при 0°С и 1013 гПа 8,8 • 10~3 Дж/кг.
«Кислородный эффект»
сутствии кислорода образуются органические пероксиды, что также способствует лучевому повреждению молекул и структур клетки.
При понижении концентрации кислорода в среде (ткани) уменьшается эффект лучевого поражения, а при увеличении его концентрации действие радиации усиливается. Этот «кислородный эффект» проявляется на всех уровнях организации биологических объектов — от молекулярного до тканевого.
Прямое действие радиации на молекулы объясняют теория «мишеней или попаданий» и вероятностная гипотеза. Согласно первой попадание ионизирующей частицы в чувствительную часть (мишень) молекулы или структуры клетки вызывает ее повреждение, генетические изменения и гибель. Обнаружено, что с увеличением дозы количество повреждений в облучаемом объеме увеличивается в геометрической прогрессии, причем повреждение может быть результатом как одного попадания, так и нескольких. По вероятностной гипотезе взаимодействие излучения с мишенью происходит по принципу случайности, а реакция на излучение зависит от состояния биологической системы в момент действия излучения.
Дальнейшие этапы развития лучевого поражения связаны с непрямым действием ионизирующих излучений. Повреждения, возникшие первоначально, могут усиливаться (развиваться): 1) вследствие возникновения под действием излучений радиотоксинов (липидных пероксидов, хинонов и др.), приводящих к автоокислению липидов мембран, окислению SH-групп мембранных белков, нарушению функционирования систем транспорта в мембранных образованиях клеток (Б. Н. Тарусов, 1954; А. М. Кузин, 1970); 2) при накоплении ошибок в процессах репликации ДНК, синтеза РНК и белков; 3) из-за повреждения ферментов, обеспечивающих синтез биологически важных соединений и т. д.
V Для клетки наиболее опасно нарушение облучением уникальной структуры ДНК. При прямом действии излучения на молекулу ДНК происходят разрывы связей сахарфосфат, дезаминирование азотистых оснований, образование димеров пиримидиновых оснований (чаще других — тимина) и т. д. Эти по​вреждения могут накапливаться.
Другие изменения касаются радиационных влияний на ядерную мембрану и хроматин. На структуре хроматина сказываются депротеинизация участков ДНК и активация ДНКаз как следствие нарушения проницаемости ядерной мембраны. Облучение может также инактивировать ферменты, участвую​щие в репарации повреждений молекулы ДНК. Эти и другие повреждения как на уровне ДНК, так и хроматина в конечном счете выражаются в изменениях белкового синтеза, прохождения фаз клеточного цикла, в образовании хромосомных аберраций, увеличении частоты мутаций в клетках, нарушении систем регуляции и гибели клетки.
Самая четкая реакция на лучевое воздействие — гибель организмов. Различают дозы облучения, вызывающие 100%-ный летальный исход (ЛД100), и дозы менее летальные (например,
Наиболее чувствительны к радиации активные меристемы
при ЛД50 летальность = 50%). Д. М. Гродзинский и И. Н. Гудков (1973) предложили считать, что предел летальных доз характеризует радиоустойчивость организма, а предел доз, вызывающих нелетальные реакции,—его радиочувствительность.
Из тканей растительного организма наиболее уязвимы для радиации меристемы. Их называют критическими тканями растения, поскольку лучевое поражение меристем определяет лучевую болезнь и гибель всего организма.
Однако чувствительность делящихся клеток меристем к облучению на разных этапах митотического цикла неодинакова. У многих объектов максимальная радиочувствительность клеток отмечается в конце фазы Gj, когда заканчивается подготовка к синтезу ДНК, а также в премитотической фазе G2. При облучении в клетках, находящихся в фазе G2, обнаруживается максимальное количество хроматидных аберраций.
Типичной реакцией растений на облучение является изменение в ростовых процессах, причем в зависимости от дозы наблюдаются как стимулирующие, так и ингибирующие эффекты. Например, невысокие дозы радиации (0,35 — 0,5 Гр, или 0,035 — 0,05 кр) стимулируют рост проростков гороха и куку​рузы в течение 4 — 6 дней после облучения, а затем усиление роста прекращается. Ускорение роста в этом случае сопровождается сокращением продолжительности митотического цикла клеток апикальных меристем, возрастанием интенсивности дыхания и фотосинтеза. Для семян тех же растений дозы, стимулирующие прорастание, выше на порядок и более (3—10 Гр, или 0,3—1 кр). Стимулирующий эффект невысоких доз (5 Гр, или 500 р) используют в производственных условиях для предпосевного облучения семян кукурузы, что увеличивает ее урожайность на 10—12%.
Наименее радиоустойчивы вегетирующие растения: летальные дозы облучения для проростков высокочувствительных к радиации кормовых бобов (6 — 8 Гр, или 0,6 — 0,8 кр) и гороха (10—15 Гр, или 1,0—1,5 кр) сравнимы с летальными дозами облучения для многих млекопитающих (около 10 Гр, или 1 кр). Облучение приводит к разнообразным морфологическим аномалиям у растений (изменение размеров, скручивание и морщинистость листьев, гипертрофия органов, появление опухолевидных образований на всех органах).
Прорастание семян у разных растений (наблюдения до восьмидневного возраста) подавляется значительно более высокими дозами — от 1 до 35 кГр (100 — 3500 кр). Радиочувствительность семян зависит также от глубины покоя, проницаемости семенных оболочек для кислорода, содержания в них воды и т. д.
Значительно изменяется радиоустойчивость в онтогенезе растений. Так, формирующиеся семена злаков наиболее радиочувствительны в фазе молочной спелости. При полном созре​вании радиоустойчивость семян возрастает до максимума. Как отмечалось, начало прорастания приводит к значительному снижению радиоустойчивости, которая несколько возрастает к периоду заложения оси соцветия, но вновь снижается во время споро- и гаметогенеза. Таким образом, растение наиболее чувствительно к облучению при прорастании семян и в период споро- и гаметогенеза. Одноклеточные растения наиболее устойчивы к облучению сразу после окончания деления и в конце фазы синтеза ДНК.
Развитие растений как в филогенезе, так и в онтогенезе происходило и происходит в условиях естественной радиоактивности. На ранних этапах развития жизни на Земле радиоактивный фон был намного выше современного и постепенно уменьшался из-за распада многих радиоактивных элементов земной коры. Возможно поэтому организмам более древнего происхождения свойственна повышенная радиоустойчивость. Высокие дозы радиации способны переносить цианобактерии, грибы и лишайники.
Радиочувствительность различных видов, семейств, порядков, классов, отделов высших растений коррелирует с их положением в филогенетической системе (Е. И. Преображенская, 1971). Радиопластичность вида связана с его ареалом: чем шире ареал, тем больше внутривидовая изменчивость по устойчивости к облучению.
Сортовые различия радиочувствительности растений одного и того же вида коррелируют с экологическими условиями выведения и выращивания до облучения: во влажном и прохладном климате они менее устойчивы, чем в жарком и сухом. Для подвидов устойчивость к облучению определяется географическими центрами их происхождения: растения абиссинского и азиатского очагов устойчивее, чем средиземноморского и европейского.
V Все голосеменные растения радиочувствительны, а у покрытосеменных отмечено широкое разнообразие по этому признаку. Так, в классе однодольных все виды среднеустойчивы и радиочувствительны, а у двудольных порядки с примитивными признаками (древесный и кустарниковый типы, недоразвитый тип зародыша) более чувствительны к облучению, а порядки с более совершенными вторичными признаками (травянистый тип, развитый зародыш) — более устойчивы.
Устойчивость растений к действию радиации может определяться рядом факторов как на молекулярном, так и на более высоких уровнях организации:
1. Степень радиационного повреждения молекул ДНК в клетке уменьшают системы восстановления ДНК, независимые (темновая репарация) или зависимые от света. Системы темновой репарации ДНК, постоянно присутствующие в клетке, отыскивают поврежденный участок, разрушают его и восстанавливают целостность молекулы ДНК. Под влиянием света ферментативным или неферментативным путем устраняются димеры пиримидиновых оснований, возникающие в ДНК придействии ультрафиолетового света или ионизирующего излучения. Такого рода восстановление целостности ДНК способствует также уменьшению повреждений (изменений) и в хромосомах.
2. Защиту на уровне клетки осуществляют вещества-радио-
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протекторы. Их функция состоит в гашении свободных радикалов, возникающих при облучении, в создании локального недо​статка кислорода или в блокировании реакций с участием продуктов — производных радиационно-химических процессов.
Функцию радиопротекторов выполняют сульфгидрильные соединения (глутатион, цистеин, цистеамин и др.) и такие восстановители, как аскорбиновая кислота; ионы металлов и элементы питания (бор, висмут, железо, калий, кальций, кобальт, магний, натрий, сера, фосфор, цинк); ряд ферментов и кофакторов (каталаза, пероксидаза, полифенолоксидаза, цитохром с, NAD); ингибиторы метаболизма (фенолы, хиноны); активаторы (ИУК, кинетин, гибберелловая кислота) и ингибиторы роста (абсцизовая кислота, кумарин) и др.
3. Восстановление на уровне организма обеспечивается у растений: а) неоднородностью популяции делящихся клеток меристем, которые содержат клетки с разной интенсивностью деления; б) асинхронностью делений в меристемах, так что в каждый данный момент в них содержатся клетки на разных фазах митотического цикла с неодинаковой радиоустойчивостью; в) существованием в апикальных меристемах фонда клеток типа покоящегося центра, которые приступают к энергичному делению при остановке деления клеток основной меристемы и восстанавливают как инициальные клетки, так и меристему; г) наличием покоящихся меристем типа спящих почек, которые при гибели апикальных меристем начинают активно функционировать и восстанавливают повреждение.
Все эти механизмы защиты и восстановления не являются специфичными только для растений и поэтому их изучение важно для решения проблемы радиоустойчивости как растений, так и других живых организмов.
Помимо устойчивости к рассмотренным выше факторам внешней среды, растения должны обладать защитой от огромного числа биотических факторов и прежде всего от микроорганизмов — потенциальных патогенов, которыми окружено растение в течение онтогенеза. У дикорастущих форм в результате длительной сопряженной эволюции с другими организмами вырабатывались разнообразные защитные механизмы, которые не всегда представлены у культурных растений. Поэтому выяснение естественных механизмов устойчивости, помимо общенаучного значения, важно и для определения способов борьбы с болезнями сельскохозяйственных растений.
Устойчивость к болезни есть способность растения предотвращать, ограничивать или задерживать ее развитие. Устойчивость может быть неспецифической, или видовой (по Н. И. Вавилову), и специфической, или сортовой.
Видовая устойчивость защищает растения от огромного ко​личества сапрофитных микроорганизмов. Этот тип устойчивости предлагается также называть фитоиммунитетом (от лат. immunitas — освобождение от чего-либо), поскольку видовая устойчивость касается болезней неинфекционных для данного вида растений. Благодаря видовой устойчивости каждый вид растений поражается лишь немногими возбудителями. Специфическая (или сортовая) устойчивость имеет отношение к паразитам, способным преодолевать видовую устойчивость растения и поражать растение в той или иной степени. Эта устойчивость очень важна для культурных растений, так как именно специфические патогены обусловливают более 90% потерь от болезней сельскохозяйственных культур.
Инфекционные болезни растений вызываются паразитическими грибами и бактериями, вирусами, растительными почвенными нематодами (фитогельминты), паразитическими цветковыми растениями (повилика, заразиха, омела). Фитогельминты и растения-паразиты могут быть переносчиками вирусов. Наибольшие потери урожаев вызывают грибные заболевания, несколько меньшие — вирусные и бактериальные. Это связано со значительно большим числом видов грибов-патогенов (более 10 000 видов) по сравнению с бактериями, поражающими растения (150 — 200 видов).
Характеристика возбудителей болезней. Различают следующие группы патогенов:
1. Факультативные (необязательные) паразиты, которые, являясь сапрофитами, живут на мертвых остатках растений, но могут поражать и живые, но ослабленные растения. Эти патогены легко культивируются на питательных средах и поражают растения многих видов и таксо номических групп. Типичный пример паразитов этой группы — возбудитель серой гнили Botrytis cinerea.
2. Факультативные сапрофиты ведут в основном паразитический образ жизни на небольшом числе видов и реже — сапрофитный. К ним относится, например, Phytophthora infestans — возбудитель фитофтороза картофеля.

3.
Облигатные (обязательные)   паразиты немогут существовать без растения-хозяина одного или близких родов. К облигатным паразитам относятся все вирусы, многие грибы-паразиты растений (например, Puccinia graminis tritici — возбудитель бурой ржавчины пшениц), но не бактерии. В процессе сопряженной эволюции с растениями-хозяевами паразиты этого типа выработали способность проникать в ткани растения-хозяина, минуя его защитные механизмы.
По характеру питания эти же типы паразитов делят на не-кротрофов и биотрофов. Некротрофы (все факультативные паразиты и некоторые факультативные сапрофиты) поселяются на предварительно убитой ими ткани. Клетки растения-хозяина погибают под действием токсинов, выделяемых патогеном, а затем содержимое клеток расщепляется внеклеточными гидро​литическими ферментами, также выделяемыми паразитом.
Биотрофы (облигатные паразиты) определенное время сосуществуют с живыми клетками растения-хозяина. Они проникают туда, минуя системы защиты растения и не выделяя токсинов, вредных для него. Часто гриб-биотроф обитает в межклетниках, а питательные вещества получает с помощью гаусторий-присосок, врастающих в клетку. Такое сосуществование продолжается до спороношения гриба, после чего растение начинает повреждаться.
Патогены воздействуют на растение-хозяина с помощью выделяемых гидролитических ферментов и токсинов. Ферменты растворяют компоненты клеточных стенок и срединные пластинки, облегчая тем самым внедрение паразита в ткани растения-хозяина и одновременно обеспечивая его питанием. Токсины, выделяемые некротрофами и убивающие ткани растения, называют фитотоксинами. Они не обладают специфичностью и способны повреждать многие растения. Вивотоксины выделяются патогеном в среду, если он является сапрофитом, ж в ткани растения — при паразитической форме его существования. Эти токсины сами по себе могут индуцировать ряд симптомов болезни. Но наиболее полно симптомы болезни (без патогена) вызываются токсинами паразита, заражающего данный вид, т. е. специфичными к данному растению-хозяину патотоксинами).
Функцию патотоксинов выполняют различные соединения — олигопептиды, терпеноиды, гликозиды. Они действуют на восприимчивые растения в очень низких концентрациях. Например, фильтрат культуральной жидкости Helminthosporium victori подавлял рост корней восприимчивого сорта овса в концентрации 1 : 1 200 000, а устойчивый сорт повреждается лишь при концентрациях, в 400000 раз больших.
Паразитические организмы характеризуются свойствами патогенности, вирулентности и агрессивности. Под патогенностъю понимают способность микроорганизмов вызывать заболевания, i Качественную сторону патогенности отражает вирулентность, обозначающая способность патогена поражать или не поражать растение (по принципу «да-нет»). Она присуща только патогенным видам, которые различаются по способности поражать разных растений-хозяев и могут иметь несколько форм, паразитирующих на различных растениях одного рода. Например, Puccinia graminis паразитирует на пшенице, овсе, рисе и других злаках. Вирулентность патогена изменяется только в результате модификаций генома и почти не зависит от условий внешней среды.
Агрессивность патогенов выражает степень поражения ими восприимчивых растений и определяется скоростью роста паразита, факторами внешней среды и др. Вирулентность и агрессивность отражают качественную и количественную характеристику патогенности паразита по отношению к растению-хозяину.
Генетическая детерминированность взаимоотношений хозяина и паразита. Необходимо отметить, что устойчивость растений находится под генетическим контролем (генетически детерминирована). Это означает, что в процессе сопряженной эволюции у растения-хозяина и его паразита возникают комплементарные (соответствующие друг другу) пары генов: ген устойчиости Rj у растения и ген вирулентности А: у паразита. Их взаимодействие и определяет тип инфекции, причем устойчивость и авирулентность явление более частое, чем вирулентность и восприимчивость. Эта теория была названа «ген-на-ген» (Н. Flor, 1956). Она подтвердила идею Н. И. Вавилова
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о сопряженной эволюции растения и его паразита на их совместной родине. Например, родиной картофеля и возбудителя его болезни — фитофтороза являются Мексика и Гватемала, и эти растения имеют здесь самый обширный набор генов устойчивости, а паразит — генов вирулентности. Обнаружение генов устойчивости у диких форм существенно для селекционного введения их в культурные сорта. Однако со временем сорт растения, несущий ген устойчивости, может повреждаться  возникшей новой вирулентной расой паразита, что очень характерно для новых сортов. Быстрое появление новых рас патогена связано с высокой скоростью его размножения, а также с процессами гибридизации и др. Раса патогена может содержать несколько генов вирулентности. Однако увеличение числа генов вирулентности не означает большую жизнеспособность расы: в результате действия стабилизирующего отбора выживают расы патогена, содержащие лишь те гены вирулентности, которые необходимы для преодоления генов устойчивости растения (т. е. число генов вирулентности у паразита будет соответствовать числу генов устойчивости у растения-хозяина).
Расы менее специализированных паразитов, не имеющие генов вирулентности, отличаются количественно по степени агрессивности, в то время как расы, различающиеся по генам вирулентности, свойственны высокоспециализированным облигатным паразитам или факультативным сапрофитам.
Каждый сорт растения поражается только совместимой с ним расой специализированного патогена, обладающей комплементарным к гену устойчивости растения геном вирулентности. Когда сорт к одним расам патогена проявляет устойчивость, а к другим нет, эту устойчивость называют вертикальной.
Горизонтальная, или полевая устойчивость сорта контролируется многими генами. Она обеспечивает низкий, средний или высокий уровень устойчивости ко всем расам патогена. Встречается также сочетание обоих типов устойчивости.
Механизмы защиты. Устойчивость растений к болезням основана на разнообразных механизмах защиты. В целом эти механизмы подразделяют на: 1) конституционные, т. е. присут​ствующие в тканях растения-хозяина до инфекции, и 2) индуцированные, или возникшие в ответ на контакт с паразитом или его внеклеточными выделениями.
Конституционные механизмы включают в себя: а) особенности структуры тканей, обеспечивающие механический барьер для проникновения инфекции; б) способность к выделению веществ с антибиотической активностью (например, фитонцидов); в) создание в тканях недостатка веществ, жизненно важных для роста и развития паразита.
Индуцированные механизмы устойчивости характеризуются реакцией растения-хозяина на инфекцию: а) во всех случаях усиливаются дыхание и энергетический об​мен растения, б) накапливаются вещества, обеспечивающие об​щую неспецифическую устойчивость (фитонциды, фенолы и продукты их окисления — хиноны, таннины и др.), в) создаются дополнительные защитные механические барьеры, г) возникает реакция сверхчувствительности, д) синтезируются фитоалексины. Общая стратегия защиты растения состоит в том, чтобы не допустить воздействия паразита на свои клетки или локализовать инфекцию и привести патогена к гибели.
При этом реакции растения на поражение некротрофами и биотрофами будут неодинаковыми. Защитой против токсинов и экзоферментов некротрофа служит дезактивация их в клетках растения. Устойчивость к биотрофам создается с помощью механизмов распознавания паразита, включения реакции сверхчувствительности для образования зоны некроза, лишающей патогена жизненно необходимых компонентов питания, и последующего уничтожения его в этой зоне с участием синтезированных в ответ на инфекцию фитоалексинов.
Устойчивость к некротрофам обеспечивают следующие механизмы: 1) детоксикация токсинов паразита (например, викторина — токсина возбудителя гельминтоспориоза овса устой​чивыми растениями овса, райграса и сорго); 2) потеря устойчивыми растениями чувствительности к специализированным патотоксинам; 3) связывание токсина у восприимчивых растений с рецептором в плазмалемме хозяина, в результате чего наступает гибель клетки (у устойчивого сорта нет рецепторов, способных связывать токсин, и повреждение не наступает); 4) инактивация экзоферментов неспецифическими ингибиторами типа фенолов; 5) задержка синтеза экзоферментов паразита устранением (маскировкой) их субстратов (например, синтез пектиназы и пектинметилэстеразы, осуществляемый некротрофами лишь в присутствии субстрата — пектиновых ве​ществ, при поражении не происходит из-за усиления суберини-зации и лигнификации клеточных стенок растения-хозяина в месте поражения, что маскирует пектиновые соединения); 6) повреждение клеточных стенок паразита ферментами растения-хозяина — хитиназой, глюканазой и т. д.; 7) возможно, что в ответ на гидролитические ферменты паразита растения синтезируют белки-антиферменты к ним.
Механические компоненты защиты. Взаимодействие растения-хозяина и паразита происходит на поверхности растения, которая таким образом служит первой линией его обороны. Споры патогена (или сам патоген) вначале должны удержаться на поверхности органа. Этому у многих растений препятствует отложение воска на кутикуле эпидермальных клеток, что делает поверхность гладкой, плохо смачиваемой водой, необходимой для прорастания спор. Патогены (грибы, бактерии, вирусы) преодолевают этот барьер через устьица, чечевички, поранения, а грибы — через кутикулу, активно воздействуя на нее. Покровные ткани служат не только механической преградой, но и токсическим барьером, так как содержат разнообразные антибиотические вещества. Эти защитные свойства присущи поверхности растения до инфекции. Но инфекция индуцирует активную реакцию клеток и вызывает изменение этих барьеров:
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Широко распространенной защитной реакцией на заражение является усиление лигнификации клеточных стенок. Лигни фикация резко затрудняет проникновение паразита, так каклишь немногие грибы способны расщеплять лигнин. При поражении лигнифицируются даже стенки клеток, где не было лигнина. Этот процесс повышает механическую прочность оболо чек, ограничивает распространение токсинов паразита и приток питательных веществ из растения к клеткам паразита, защищает компоненты стенки от атаки ферментами патогена. Пока зано также, что лигнин растения-хозяина может откладываться в клеточной стенке гиф грибов, останавливая их рост, причем индуцирует такого рода лигнификацию хитин стенки гриба.
2. Механическим  барьером  между  некротизированными клетками очага инфекции и живыми клетками становится образующаяся при этом перидерма. Перидерма препятствует распространению паразита, затрудняет приток веществ к некрозу из живых клеток, защищает здоровые клетки растения-хозяина от токсических продуктов некротизированных клеток.
3. Если возбудитель (например, мучнистой росы ячменя) образует на поверхности листа апрессорий (орган-присоску для преодоления клеточной стенки), то непосредственно под ним клеточная стенка утолщается. Образуется бугорок-папилла, содержащий лигнин и кремний. Его своевременное формирование не позволяет паразиту проникнуть в клетку.
4.
Еще одной механической преградой на пути распрострнения паразита в проводящей системе растения служат тиллы, которые образуются, например, при поражении хлопчатника грибами родов Verticillium и Fusarium. В устойчивых сортах патоген, попадая через корни в проводящую систему, задерживается выпячиваниями в сосудах, представляющими собой содержимое соседних паренхимных  клеток,  покрытое  пектиновым чехлом. Задержанный гриб повреждается антибиотичекими веществами.
Фитонциды и фенолы. Важную роль в неспецифической устойчивости растений играют антибиотические вещества — фитонциды, открытые Б. П. Токиным в 20-х годах. К ним относятся низкомолекулярные вещества разнообразного строения (алифатические соединения, хиноны, гликозиды с фенолами, спиртами и т. д.), способные задерживать развитие или убивать микроорганизмы. Выделяясь при поранении (лука, чеснока), летучие фитонциды защищают растение от патогенов уже над поверхностью органов. Нелетучие фитонциды локализованы в покровных тканях и участвуют в создании защитных свойств поверхности. Внутри клеток ohji могут накапливаться в вакуоли. При повреждениях количество фитонцидов резко возрастает, что предотвращает возможное инфицирование раненых тканей.
К антибиотическим веществам растений относят также фенолы. При повреждениях, инфекциях в клетках активируется полифенолоксидаза, которая окисляет фенолы до высокотоксичных хинонов. В некротических местах после реакции сверхчувствительности окисляющиеся фенолы и хиноны участвуют
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в образовании меланинов, от которых зависит темный цвет отмерших клеток. Фенольные соединения инактивируют экзоферменты патогенов и необходимы для синтеза лигнина. Паразитарные микроорганизмы легко приспосабливаются к антибиотическим веществам своего растения-хозяина, но роль их в механизмах видового неспецифического фитоиммунитета достаточно велика.
Сверхчувствительность. В ответ на внедрение биотрофных паразитов в клетки устойчивого сорта (например, ржавчины в злаки) в месте контакта с патогеном они быстро отмирают. Эта реакция растения получила название сверхчувствительности. У восприимчивых сортов клетки тканей остаются живыми и паразит распространяется по тканям.
У растений реакция сверхчувствительности возникает при первичном контакте растения с паразитом. Реакцией этой обладают именно устойчивые растения, причем эта устойчивость основана на повышенной чувствительности к инфекции. Отмирание нескольких клеток приводит к образованию некроза, что останавливает перемещение паразита. Затем некротическая ткань окружается барьером из перидермы. Скорость этой реакции очень велика: так, при контакте несовместимой расы возбудителя фитофтороза с листом картофеля клетки отмирают уже через 30 мин. Основная функция реакции сверхчувствительности заключается в подавлении спороношения паразита, которое происходит лишь при его контакте с живыми клетками.
Фитоалексины. Изучение факторов, вызывающих гибель патогена в некротизированных участках тканей после реакции сверхчувствительности, привело к открытию К. Мюллером и Г. Бергером (1940) веществ, получивших название фитоалексинов. Фитоалексины — это низкомолекулярные антибиотиче​ские вещества высших растений, возникающие в растении в ответ на контакт с фитопатогенами; при быстром достижении антимикробных концентраций они могут выполнять защитную роль в фитоиммунитете.
В здоровых тканях фитоалексины отсутствуют. Они обладают антибактериальным, фунгитоксичным и антинематодным действием. Фитоалексины — конечные продукты измененного заражением метаболизма растения. Вследствие разнообразия растений, патогенов и их взаимодействий велико и химическое разнообразие фитоалексинов. У бобовых это изофлавоноиды, у пасленовых — сесквитерпеноидные вещества, у сложноцветных — полиацетилены и т. д. Кроме того, в одном растении в ответ на инфекцию образуется несколько фитоалексинов.
Фитоалексины синтезируются в живых клетках, граничащих с погибающими, вследствие реакции сверхчувствительности. Из этих клеток и поступает сигнал о необходимости синтеза фитоалексинов, которые затем перемещаются в некротизированные клетки, где находится паразит. Фитоалексины подавляют рост фитопатогенов, дезактивируют их экзоферменты. Транспортируются они по апопласту. Синтез их можно вызвать и химическими веществами: так, фитоалексины картофеля — ришитин и любимин — образуются в клубнях при действии фтористого натрия или сернокислой меди, но во всех случаях это фитоалексины, присущие данному растению.
доказано, что растение восприимчиво к патогену тогда, когда патоген не индуцирует синтез фитоалексинов. Если у растения подавить способность образовывать фитоалексины, то оно становится восприимчивым не только к своему патогену, но и к другим, ранее никогда не поражавшим это растение. Отсюда следует, что фитоалексины участвуют в поддержании и видового иммунитета (для неспециализированных патогенов), и сортовой устойчивости к специализированным патоге​нам.
Многие высокоспециализированные патогены преодолевают фитоалексиновый барьер, разлагая фитоалексины и (или) прекращая их синтез.
Еще одна возможность поддержания устойчивости растений — регуляция растением-хозяином образования соединений, жизненно важных для паразита. Так, фитофтора не способна продуцировать р-ситостерин, необходимый грибу для образования спор. Его источником для гриба служат клетки растения-хозяина. У устойчивых к фитофторе сортов в месте инфицирования клетки растения резко прекращают синтез Р-ситостерина и паразит не может размножаться. Вместе с тем предшественники ситостерина используются на синтез фитоалексинов се-сквитерпеноидной природы. Наконец, недостаток р-ситостерина, повреждая мембраны, делает клетки патогена чувствительнее к воздействию фитоалексинов.
Кроме того, выявлено изменение устойчивости и восприимчивости растений-хозяев к возбудителям болезней под влиянием внешних условий и различных биотических факторов (время года, погодные условия, удобрения, возраст растений и их органов и др.). Показано, что у растений наблюдается сенсибилизация устойчивости, т. е. появление устойчивости ко второму возбудителю после предшествующей инфекции (в частности, при вирусных заболеваниях) или ослабление устойчивости к определенному патогену при заболевании, вызванном возбудителем другого вида.
Проблема узнавания и устойчивость. Первый и важнейший этап при взаимодействии растения-хозяина и патогена — взаимное «узнавание». У устойчивых растений он начинается с обездвиживания — иммобилизации патогена. Осуществляется это с участием гликопротеинов, получивших название лектины (от лат. lectus — избранный — причастия от глагола lego — выбирать, собирать). Они способны связывать определенные углеводы (моно-, олигосахара, углеводные остатки гликолипидов и полисахаридов). Молекула лектина имеет не менее двух участков для связывания углеводов, что позволяет ей склеивать (агглютинировать) молекулы и даже целые клетки, на поверхности которых есть специфические для данного лектина группировки, например эритроциты млекопитающих. В клетках лектины выполняют многообразные функции; одна из них — участие в реакциях узнавания и взаимодействия клеток. Лектины
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склеивают клетки и споры паразитов, лишая их возможности прорастать и перемещаться.
Существенно также, что лектины связывают споры и клетки тех патогенов, к которым растение устойчиво. Вирулентные штаммы бактерий избегают агглютинации лектинами растения-хозяина благодаря слизистому чехлу, окружающему бактерию.
Рост гифы гриба останавливается в результате взаимодействия лектина растения-хозяина с N-ацетилглюкозамином хитина растущего кончика гифы. Такую функцию выполняет, например, лектин прорастающих семян пшеницы. Высокая концентрация лектинов в семенах, несомненно, связана с функцией защиты богатых запасными веществами семян и зародыша от гибели.
Исследования последних лет показали, что в системах узнавания при взаимодействии растения-хозяина и паразита функционируют и другие участники. На поверхности иммобилизованного паразита находятся вещества, узнаваемые системами растения-хозяина, — элиситеры (провокаторы). Элиситеры являются высокомолекулярными глюканами стенок паразита. Растение распознает их с помощью своих мембранных рецепторов. Образование комплекса элиситер-рецептор индуцирует работу систем защиты растения, в частности реакцию сверхчувствительности. Однако взаимодействию элиситеров с рецепторами мешают антиэлиситеры — низкомолекулярные глю-каны (супрессоры), выделяемые кончиком растущей гифы и подавляющие защитные реакции растений. Если супрессор паразита, конкурируя с элиситером за место связывания, занимает его из-за большего сродства к рецептору, то это не позволяет растению включить защитную реакцию, и патоген таким образом преодолевает барьер видового иммунитета растения.
Имеющиеся сведения позволяют представить последовательность включения защитных механизмов растений в ответ на инфекцию (Л. В. Метлицкий, О. Л. Озерецковская, 1985):
1. Паразит воздействует на клетки растения-хозяина с помощью элиситеров.
2. Мембранные рецепторы растения (компоненты системы узнавания) взаимодействуют с элиситерами паразита.
3. Образование комплекса элиситер — рецептор индуцирует развитие у растения реакции сверхчувствительности — быструю гибель части клеток и образование некроза.
4. Отмирание клеток растения-хозяина приводит к возникновению в них регуляторных молекул — производных полимеров матрикса клеточных стенок. У сои, например, функцию идуктора выполняют небольшие (из 12 молекул-мономеров) фрагменты пектиновых полимеров стенки. Такие регуляторные молекулы П. Альберсхейм назвал олигосахаринами.
5. Олигосахарины погибающих клеток диффундируют к соседним с некрозом здоровым клеткам и вызывают в них синтезфитоалексинов, обеспечивающих видовой иммунитет и сорто вую устойчивость растений.
6. Наконец, некротические участки тканей отделяются от здоровых перидермой, образование которой, возможно, также связано с действием специфического индуктора неизвестной пока природы.
Растения обладают способностью противостоять действию неблагоприятных факторов среды (стрессоров). Защита от них обеспечивается на клеточном и органном уровнях: а) анатомическими приспособлениями (наличие кутикулы, механических тканей и др.), б) специальными органами защиты (колючки, опушение), в) физиологическими реакциями (предотвращение потери воды путем закрывания устьиц, САМ-метаболизм и т. д.), г) выработкой защитных веществ (защитные белки, углеводы, пролин, фитонциды, фитоалексины и т. д.). На организменном уровне добавляются: а) механизмы, способствующие формированию такого количества плодоэлементов, которое вызревает при неблагоприятных условиях, б) регенерация утраченных органов, в) перестройка гормональной системы, ведущая к торможению роста или переходу растения в состояние покоя. На популяционном уровне включается отбор, приводящий к возникновению более приспособленных организмов.
При сильном кратковременном действии стрессоров в большей степени проявляются неспецифические механизмы устойчивости (стресс), при длительном действии — специфические механизмы.
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