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ВВЕДЕНИЕ

Физиология растений - раздел ботаники, который занимается изучением метаболических систем, составляющих основу жизнедеятельности растительного организма и обеспечивающих его существование в разнообразных условиях среды. Такие метаболические системы находятся в сложных взаимоотношениях друг с другом. Изучение координации функционирования этих систем времени и пространстве составляет важную цель физиологии - познание закономерностей жизнедеятельности растений, раскрытие биохимических, молекулярных и генетических основ взаимозависимости сложных функций и механизмов их регуляции в системе целого организма.
Объект физиологии растений - эукариотный организм, осуществляющий фототрофный образ жизни. Полнота знаний о нем может быть достигнута при сочетании исследования на различных уровнях организации системы - субклеточном, клеточном, организменном, биоценотическом.
Для понимания сущности процессов жизнедеятельности растения важнейшей задачей является изучение современных представлений относительно фотосинтеза как физиологической функции, составляющей основу биоэнергетики.
Растения являются компонентами биосферы, которые выполняют огром​ную геохимическую работу, обусловленную прежде всего их способом мине​рального питания и водообмена.
За последние 10 лет представления о поступлении ионов и воды в растение существенно изменились, значительно расширились знания о функциях эле​ментов минерального питания.
Функции водного обмена нельзя рассматривать без связи с особенностями молекулярного строения воды и ее физико-химических свойств. Движущие силы и механизмы транспорта воды на клеточном уровне и уровне целого растения - предмет новых исследований, которые позволили вскрыть количественные зависимостимости потока воды от гидравлической проводимости системы, определяемой как молекулярными, так и анатомическими особенностями корневой системы.
Рост и развитие растений выступают как интегральные физиологические функции, в которых через сложные системы метаболических взаимодействий и  регуляторных систем раскрываются генетические возможности организма, обеспечивающие адаптивный и репродуктивный потенциал вида. Современное состояние раздела физиологии растений, описывающего закономерности роста и развития, демонстрирует мощь интегративного подхода, основанного на сочетании методов классической физиологии, физиологической молекулярной генетики, молекулярной биологии, биохимии, цитологии др.
Жизнь растительного организма протекает в постоянном взаимодействии с факторами внешней среды как абиотической природы (физическими, хими​ческими), так и биотической (другими растениями, животными, микроорга​низмами). И эти взаимодействия могут существенно модифицировать развитие растения, ухудшать его физиологическое состояние и потенцию к воспроизведению. Очевиден урон, который может понести производство, основанное на использовании культивируемых растений. Очевидны и возможные изменения в структуре ценозов, обусловленные гипервлиянием абиотических и биоти​ческих факторов. 

Основные подходы к изучению процессов жизнедеятельности:

- биохимический (пути биосинтеза и функциональное значение разнообразных органических соединений);

- молекулярно – биологический (выявление связи функций с определенными генами);

- онтогенетический (возрастные закономерности жизнедеятельности в процессе индивидуального развития);

- экологический (зависимость внутренних процессов от внешней среды, процессы адаптации);

- биофизический (физические закономерности в растительном организме);

- эволюционный (все функции растений сформировавшиеся в результате исторического развития).


Достижения последних десятилетий в области биохимии, молекулярной биологии, генетики, биофизики, цитологии сказались и на развитии физиологии растений. Физиология растений, обязанная своими достижениями физико-химической биологии, в настоящее время сама приобретает значение для этих наук как проводник и интерпретатор информации между физико-химической и общей биологией. Через её посредничество открытия в биологии первичных свойств живой материи могут находить выход в практику.


Фундаментальные исследования не изменили её традиционной близости с практикой сельского хозяйства. На основе метода физиологии растений по культивированию in vitro растительных клеток сформировалось целое направление биотехнологии – биотехнология растений. Возможности генетической инженерии станут базой для новой «зеленой революции».


Физиология растений должна разработать теорию систем регуляции и интеграции у растений и научиться использовать её для управления их ростом, развитием и продуктивностью. Успехи, связанные с новейшими технологиями сиквенирования ДНК (определение нуклеотидной последовательности), поставят задачу научиться управлять растительным организмом с помощью генов. Физиологии растений предстоит на новой молекулярно-генетической и физико-химической основе изучить процессы адаптации растений к различным стрессорам с целью решения проблем региональной и глобальной экологии. Для моделирования и прогнозирования глобальных изменений среды и климата все более актуальным становиться изучение роли растительных систем в глобальных циклах углерода, азота, серы и других биогенных элементов и воды. 
Список рекомендуемой литературы:
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1. Растительная клетка
1.1 Структурно - функциональная организация растительной клетки 
 
Клетка является структурной единицей живого. Это центральное положение клеточной теории, значение которой состоит в признании универсальности клеточного строения, что укрепляет представление о единстве органического мира. 


В клетке принято различать клеточную стенку и протопласт, состоящий из ядра и цитоплазмы с органеллами и другими мембранными образованиями.


Клеточная стенка – довольно жесткое полисахаридное образование. Клеточная оболочка начинает развиваться с образования клеточной пластинки в анафазе митоза. При завершении клеточн6ого деления первой образуется срединная пластинка. Одновременно с увеличением объема клетки формируется первичная клеточная стенка. В некоторых клетках образование клеточной стенки завершается, как только она достигает максимальной величины. У других формируется вторичная стенка, имеющая более жесткую структуру. Вторичная клеточная стенка пронизана парами. Кроме того, и первичные, и вторичные клеточные стенки имеют каналы, через которые проходят плазмодесмы. Плазмодесмы, по которым вещества могут диффундировать, перемещаться из клетки в клетку, связывают протопласты соседних клеток в единое целое. Совокупность протопластов клеток называют симпластом. 
 
Протопласт состоит из цитоплазмы, в которой локализованы органеллы и ядро. Цитоплазма с наружи и изнутри ограничена мембранами – плазмолеммой и тонопластом. 
          Все эукариотические клетки имеют внутренний скелет – цитоскелет, определяющий форму клеток, их способность двигаться самим перемещать органеллы из цитоскелета – это микротрубочки и микрофиламенты. С их участием в растительной клетке осуществляется деление ядерного материала и клетки, биосинтез клеточной стенки. Они принимают участие в механической деятельности клетки – сокращении, передвижение органелл, движении клетки во внешней среде, активации передвижения элементов среды вокруг клетки. 


Ядро – самая крупная органелла клетки, содержащая большую часть генетической информации. Главные функции ядра:

1. хранение информации, 

2. передача информации в цитоплазму с помощью транскрипции, т.е. синтеза м РНК,

3. передача информации дочерним клеткам при репликации – деление ядра и 
    клеток.                                                                    


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.


Хлоропласты – зеленые пластиды автотрофных клеток, окруженные двойной мембраной.


Хлоропласты содержат свою специфическую ДНК, наследуются через протопласты яйцеклетки. В хлоропластах находятся также – РНК, рибосомы, аминокислоты.


Митохондрии – органеллы, имеющие вытянутую форму, окруженные двойной мембраной. Внутренняя мембрана образует складки различной формы, называемые кристами. Мембраны отделяют от цитоплазмы внутреннее содержимое митохондрий – матрикс. В матриксе содержатся рибосомы и митохондриальная ДНК. 


Собственная генетическая система и способность митохондриальной ДНК к репликации позволяют митохондриям делиться независимо от деления ядра. В клетке они образуются от предшествующих митохондрий.


В митохондриях функционируют системы аэробного дыхания и окислительного фосфорилирования, обеспечивающие энергетические потребности клеток.


Вакуоль – специфическая для растительной клетки органелла. Она окружена тонопластом, избирательно проницаемой мембраной, и содержит водный раствор солей и органических соединений. Значительную роль играет вакуоль в водном режиме клетки. С ней связано формирование осмотического потенциала клетки и тургорного давления. 


Эндоплазматический ретикулум (ЭР) представляет систему каналов, ограниченных мембраной, поверхность которых может быть гладкой или шероховатой из-за рибосом. Одной из главных функций шероховатого ЭР является обеспечение синтеза, транспорта и начальных посттрансляционных модификаций белков, синтезируемых на прикрепленных рибосомах. В мембранах шероховатого и гладкого ЭР сосредоточены ферменты, обеспечивающие конечные этапы синтеза мембранных липидов. По ЭР происходит транспорт различных соединений не только внутри клетки, но и по плазмодесмам между различными клетками.


Значение аппарата Гольджи состоит в образовании и выделении секретов. Секретируемые вещества (полисахариды, моносахариды, белки, липиды, гликопротеины, гликолипиды) концентрируются и транспортируются в клетке или за её пределы в отщепляемых от диктиосомы пузырьках. Образовавшиеся из диктиосом пузырьки являются основой для формирования и роста плазмолеммы и клеточной стенки. 


Рибосомы осуществляют синтез белков – трансляцию матричной, или информационной, РНК (м РНК). Каждая рибосома состоит из двух нуклеопротеиновых субъединиц. Субъединицы рибосом, образованные в ядрышке, поступают в цитоплазму, где происходит сборка рибосом на молекуле м РНК.


Рибосомы в цитоплазме могут быть свободными, прикрепленными к мембранам ЭР, к наружной мембране ядерной оболочки либо образуют полирибосомные (полисоленые) комплексы. Полирибосомы возникают потому, что одну молекулу м РНК могут одновременно транслировать несколько рибосом. Полирибосомы разрушаются при воздействии на растения неблагоприятных факторов внешней среды. 

          В настоящее время наибольшим признанием пользуется             жидкостно-мозаичная модель мембраны, согласно которой мем​брана состоит из бислоя липидов, в который погружены гло​булярные белки. Эти белки, называемые инте​гральными, часто выступают из бислоя с одной или обеих сторон мембраны. Участок белковой молекулы, погружен​ный в бислой, является гидрофобным, участок вне его - гид​рофильным. Возможно, но не доказано, что некоторые интегральные белки пронизаны гидрофильными каналами. Такую структуру имеют все мембраны клетки, в том числе плазматическая и внутренние мембраны.


Две поверхности мембраны различаются по химическому составу. Например, два основных типа липидов плазматичес​кой мембраны растительных клеток - фосфолипиды (более распространенные) и стеролы - в двух половинах бислоя находятся в разных концентрациях. Более того, интеграль​ные белки ориентированы внутри бислоя определенным образом и участки их молекул, выступающие за пределы бислоя в разные стороны, различаются по аминокислотному составу и третичной структуре. На внутренней поверхности мембраны к интегральным белкам прикрепляются дополнительные, так называемые периферические белки, на вне​шней - короткоцепочечные углеводы. Считается, что угле​воды на внешней поверхности мембраны некоторых эукариотических клеток играют важную роль во взаимодействии между клетками и в модификации их поверхности.


В то время как липидный бислой определяет основную структуру клеточных мембран, за большую часть мембран​ных функций ответственны белки. Большинство мембран состоит на 40-50% (по массе) из липидов и на 50-60% из белков, причем количество и тип мембранных белков отра​жают ее функцию. Некоторые являются ферментами, кото​рые регулируют связанные с мембранами реакции, другие - переносчиками, участвующими в транспорте специфических молекул внутрь клетки или из нее, третьи служат рецепто​рами для получения и преобразования химических сигналов из окружающей среды. Несмотря на то что некоторые инте​гральные белки, по-видимому, «заякорены» и остаются на одном месте, липидный бислой весьма подвижен. Некоторые белки более или менее свободно плавают в нем и так же, как молекулы липидов, могут латерально перемещаться, обра​зуя различные ансамбли, или мозаики, структура которых постоянно меняется.
Контрольные вопросы:
1. В чем сходство и различия растительной и животной клетки?

2. Строение,   химический   состав   и   функции   клеточной   стенки.   Как

формируется?

3. Органоиды клетки: строение и функции
1.2 Движение веществ в клетку и из клеток
           Транспорт через мембраны. Молекулы проходят через мембраны благодаря трем различ​ным процессам: простой диффузии, облегченной диффузии и активному транспорту. Неполярные (гидрофобные) веще​ства, в том числе О2, растворимые в липидах, обычно прони​кают через мембрану путем простой диффузии. (Наблюде​ние, что гидрофобные молекулы легко диффундируют через плазматические мембраны, послужило первым доказатель​ством липидной природы мембраны.)

Воду и другие полярные (гидрофильные) молекулы липидный бислой мембраны, казалось бы, пропускать не должен, однако гидрофильные молекулы и ионы через него проходят. Как же это осуществляется? В случае воды и некоторых других полярных молекул, таких, как СО2, диффузия через мембрану возможна отчасти потому, что эти молекулы малы и незаряжены.


Диффузия неполярных или мелких незаряженных моле​кул через мембрану представляет собой пример пассивного транспорта. Его направление определяется только разно​стью концентраций вещества по обеим сторонам мембраны (градиентом концентрации). Однако если молекула заряже​на, то на ее транспорт влияет как градиент концентрации, так и общий электрический градиент поперек мембраны (мембранный потенциал). Оба градиента вместе составляют электрохимический градиент. В растительных клетках обычно существуют электрические градиенты через плазма​тическую мембрану и тонопласт. Основное вещество заря​жено отрицательно как по отношению к водной среде, окру​жающей клетки, так и по отношению к содержимому (кле​точному соку) вакуоли.


Большинство веществ, необходимых клеткам, полярно и переносится через мембрану с помощью погруженных в нее транспортных белков (белков-переносчиков). Некоторые транспортные белки переносят одно растворенное вещество через мембрану (унипорт). Другие функционируют как котранспортные системы, в которых перенос одного рас​творенного вещества зависит от одновременного или после​довательного переноса второго вещества. Второе вещество может транспортироваться в том же направлении (симпорт) либо в противоположном (антипорт). Все транспортные белки, по-видимому, образуют непрерывный белковый проход через мембрану, поэтому вещества, которые они переносят, непосредственно не контактируют с гидрофобной внутренней частью липидного бислоя.


Различают две основные формы транспорта с помощью переносчиков: облегченную диффузию и активный транспорт. Облегченная диффузия обусловлена градиентом концентрации, и молекулы движутся соответственно этому градиенту. Ни простая, ни облегченная диффузия (две разновидности пассивного транспорта) не способны идти против градиента концентрации или электрохимического градиента. Перенос растворенных веществ против градиента концентрации или электрохимического градиента требует энергии и называется активным транспортом. В клетках растений и грибов активный транспорт осуществляется с помощью протонного насоса, использующего энергию ATP, который расщепляется Н+ - АТРазой, локализованной в  мембране. Фермент генерирует большой электрический  потенциал и градиент рН, что создает движущую силу для поглощения веществ, котранспортируемых с Н+.

Транспорт, в котором участвуют переносчики, будь то облегченная диффузия или активный транспорт, высокоизбирателен. Транспортный белок может взаимодействовать с какой-нибудь одной молекулой и не воспринимать другую, почти идентичную первой. Транспортный белок не претерпевает изменений в процессе транспорта. В этом отношении транспортные белки похожи на ферменты. Чтобы подчеркнуть эту особенность, они были названы пермеазами. Однако в отличие от ферментов транспортные белки обычно вызывают химических изменений веществ, с которыми они временно связываются.
Натриево-калиевый насос. Одной из важнейших и наиболее изученных систем aктивного транспорта в клетках животных является натриевокалиевый насос. (Насосами обычно называют механизмы, осуществляющие активный транспорт.) Большинство клеток животных поддерживает разные градиенты концентрации ионов натрия (Na+) и калия (К+) поперек плазматической мембраны: внутри клетки сохраняется низкая концентрация Na+ и высокая концентрация К+. Градиент Na+ используется клетками животных (как и градиент Н+ клетками растений и грибов) для поглощения котранспортируемых с Na+ веществ. Энергия, необходимая для работы натриево-калиевого насоса, поставляется молекулами АТР, образу​ющимися при дыхании. О значении этой системы для всего организма свидетельствует тот факт, что у находящегося в покое животного более трети АТР затрачивается на обеспечение работы натриево-калиевого насоса. 
Транспорт Na+ + K+ осуществляется специальным белком, который, по мнению некоторых исследователей, существует в двух альтернативных формах. Одна из них имеет полость, открытую внутрь клетки, в которую может войти ион Na+. Другая имеет полость, открытую наружу, в нее вхо​дит ион К+. Вначале ион Na+ свя​зывается с транспортным белком. Затем АТР расщепляется с образованием ADP, а освободившийся фосфат присоединя​ется к белку (белок фосфорилируется). Это вызывает изме​нение конформации (формы) белка, и Na+ переносится на внешнюю сторону мембраны и высвобождается. Затем транспортный белок захватывает ион К+. что ведет к дефосфорилированию белка, возвращению его к первоначальной конформации и высвобождению иона К+ внутри клетки. Этот процесс генерирует градиент Na+ и К+ поперек мембра​ны.


Протонный насос растений и грибов сходен с натриевым насосом животных. Растительный белок фосфорилируется в цепи реакций, похожей на описанную выше. Несмотря на сходство в химической структуре и механизме работы фер​мента, эти два насоса используют разные катионы: Н+ - у растений и грибов, Na+ - у животных.
Эндоцитоз и экзоцитоз. При эндоцитозе вещества попадают в клетку в результате инвагинации (впячивания) плазматической мембраны. Обра​зующиеся при этом мелкие мешочкоподобные структуры отщепляются от плазматической мембраны и переносятся в цитоплазму вместе с заключенными в них веществами.

Захват плотных частиц, таких, как бактерии, называют фагоцитозом, от греческого слова phagein - «есть»; многие одноклеточные организмы, например амебы, питаются именно таким способом. Среди организмов, рассматривае​мых в этой книге, фагоцитоз характерен для плазмодиальных и клеточных слизевиков.


Поглощение растворенных веществ в отличие от плотных частиц иногда обозначают специальным термином пиноцитоз (от греческого pinein - «пить»), хотя в принципе это тот же фагоцитоз. Пиноцитоз встречается не только у одно​клеточных организмов, но и у многоклеточных растений и животных.


Фагоцитоз и пиноцитоз могут происходить в обратном направлении. Многие вещества экспортируются из клеток в пузырьках или специальных вакуолях. Хороший пример - участие пузырьков диктиосом в формировании клеточной оболочки. Эти пузырьки с заключенными в них компонентами клеточной оболочки движутся к поверх​ности клетки. Когда они достигают плазматической мембра​ны, окружающая их мембрана сливается с ней и содержимое пузырьков присоединяется к формирующейся клеточной оболочке. Обратный эндоцитоз называют экзоцитозом.


Хотя фагоцитоз и пиноцитоз на первый взгляд отлича​ются от мембранных транспортных систем, в которых уча​ствуют молекулы-переносчики, они имеют одну и ту же основу. Все три механизма зависят от способности мембраны «узнавать» определенные молекулы.
Контрольные вопросы:
1. Мембраны клетки: химический состав и строение.

2. Функции мембран

3. Каковы свойства протоплазмы?

2. ВОДООБМЕН У РАСТЕНИЙ

2.1 Водный режим клетки и целого растения
         Все клетки отделены от окружающей среды плазматической мембраной. Пространство эукариотических клеток, кроме того, разделено целой системой внутренних мембран, к кото​рым относятся эндоплазматический ретикулум, диктиосомы и наружные мембраны органелл. Клеточные мем​браны нельзя назвать непроницаемыми барьерами, поскольку клетки способны регулировать количество и тип проходящих через мембраны веществ, а часто и направление движения. Это свойство необходимо живым клеткам, поскольку немногие метаболические процессы протекали бы с нужной скоростью, если бы зависели от концентрации веществ, находящихся вне клетки. Действительно, одним из критериев, характеризующих живую систему, может слу​жить разница в концентрации различных веществ в живой системе и в окружающей среде.


Регуляция обмена веществ через мембраны зависит от физических и химических свойств мембран и идущих через них ионов или молекул. Вода - основное вещество, поступа​ющее в клетки и выходящее из них.
Законы движения воды. Движение воды, как в живых системах, так и в неживой при​роде подчиняется законам объемного потока, диффузии и осмоса.

Объемный поток - это общее движение воды (или другой жидкости), которое происходит благодаря разнице в потен​циальной энергии воды, обычно называемой водным потен​циалом.


Простой пример воды, обладающей потенциальной энергией, - это вода за плотиной или на вершине водопада. Когда вода устремляется вниз, ее потенциальная энергия может перейти в механическую энергию водяного колеса или в механическую, а затем и в электрическую энергию гид​ротурбины .


Другой источник водного потенциала — давление. Если поместить воду в резиновую грушу и сдавить ее, то вода, подобно находящейся на вершине водопада, будет иметь вод​ный потенциал и перемещаться в то место, где он ниже.

Можно ли с помощью давления заставить подниматься вверх воду, текущую вниз? Да, можно, но только до тех пор, пока водный потенциал, создаваемый давлением, превышает вод​ный потенциал, создаваемый силой тяжести. Вода переме​щается из области более высокого водного потенциала в область более низкого независимо от причины, создающей это различие.


Концепция водного потенциала позволяет физиологам предсказать путь движения воды в различных условиях. Водный потенциал определяют как давление, необходимое для остановки движения (то есть гидростатическое давление) в определенных условиях. Давление измеряют в барах. Бар – это единица давления, равная среднему давлению воздуха на уровне моря.)

Диффузия - всем знакомое явление. Если несколько капель духов разбрызгать в одном углу комнаты, запах постепенно заполнит всю комнату, даже если воздух в ней неподвижен. Если несколько капель краски поместить в одном участке сосуда, наполненного водой, то краска постепенно распространится по всему сосуду. Этот процесс может занять день и более в зависимости от размеров сосуда, температуры и величины молекул краски.


Почему перемещаются молекулы краски? Если бы вы могли наблюдать за отдельными молекулами краски в сосуде, вы увидели бы, что их движение хаотично. Наблю​дение за скоростью или направлением движения одной моле​кулы не дает представления о том, как располагаются моле​кулы относительно друг друга. Так как же попадают моле​кулы из одной части сосуда в другую? Представьте себе тон​кий вертикальный срез сосуда. Молекулы краски будут вхо​дить в этот срез и выходить из него, некоторые движутся в одном направлении, другие — в противоположном. Однако можно было бы заметить, что больше молекул поступает с той стороны, где их концентрация выше. Почему? Да просто потому, что их там больше. Поскольку в нашем случае моле​кул краски больше слева, то больше их будет случайно пере​мещаться вправо, несмотря на равную вероятность движения любой молекулы направо и налево. Следовательно, резуль​тирующее (нетто-) движение молекул краски будет происхо​дить слева направо. Точно так же, если бы мы могли видеть движение отдельных молекул воды в сосуде, мы бы зареги​стрировали их нетто-движение справа налево.


Что произойдет, когда все молекулы распределятся по сосуду равномерно? Равномерное распределение не повлияет на поведение отдельных молекул - они будут двигаться так же хаотично. Но теперь с одной стороны сосуда будет столько же молекул краски и воды, сколько с другой, и поэтому не будет определенного направления движения. Однако индивидуальное тепловое движение молекул, если не изменилась температура, останется прежним.


Движение веществ из области с более высокой концент​рацией в область с более низкой называют движением по градиенту. Диффузия всегда происходит по градиенту. Дви​жение вещества в противоположном направлении - в область с более высокой концентрацией его молекул - это движение против градиента, которое аналогично подъему в гору. Чем круче градиент, тем быстрее результирующий поток. К тому же диффузия происходит быстрее в газах, чем в жидкостях, и при высокой температуре быстрее, чем при низкой. Вы можете объяснить почему?


Обратите внимание, что в нашем воображаемом сосуде имеются два градиента. По одному из них движутся моле​кулы краски, по другому градиенту, им навстречу, движутся молекулы воды. В обоих случаях движение идет по градиен​ту. Когда молекулы распределяются равномерно, т. е. когда исчезают градиенты, молекулы продолжают двигаться, но нетто-движение в обоих направлениях прекращается. Дру​гими словами, чистый (нетто-) транспорт молекул равен нулю. Можно сказать, что система находится в состоянии динамического равновесия.


Концепция водного потенциала помогает понять процесс диффузии. Высокая концентрация растворенного вещества в одной области, например в одном углу сосуда, означает здесь низкую концентрацию воды и, следовательно, низкий вод​ный потенциал. Если давление повсюду одинаково, то моле​кулы воды, двигаясь по градиенту, перемещаются из области высокого водного потенциала в область низкого. Участок сосуда с чистой водой имеет более высокий водный потен​циал, чем участок, содержащий воду и растворенное веще​ство. Когда достигается динамическое равновесие, водный потенциал выравнивается во всех участках сосуда.


Укажем обязательные признаки диффузии: (1) каждая молекула движется независимо от других, (2) эти движения хаотичны. В результате диффузии диффундирующее вещество, в конечном счете, распределяется равномерно. Кратко диффузию можно определить как распространение веществ в результате движения их ионов или молекул, которые стремятся выровнять свою концентрацию в системе.

Диффузия - процесс медленный. Она эффективна на очень коротких расстояниях, только при большом градиенте кон​центрации и в сравнительно малых объемах. Например, быстрое распространение запаха в воздухе происходит глав​ным образом не в результате диффузии, а благодаря циркуляции воздуха. Точно так же во многих клетках транспорт веществ ускоряется за счет токов цитоплазмы. Диффузия может быть ускорена и в результате метаболической актив​ности. Например, в нефотосинтезирующей клетке кислород используется, как правило, по мере поступления, и вслед​ствие этого концентрация кислорода выше в окружающей среде. Двуокись углерода продуцируется клеткой, поэтому ее концентрация выше в клетке.
        Обычно вещества синтезируются в одном участке клетки, а потребляются в другом. В результате устанавливается кон​центрационный градиент и вещества могут диффундировать по градиенту из места образования к месту потребления.


Органические молекулы, как правило, полярны (гидро​фильны) и поэтому не могут свободно диффундировать через липидный барьер клеточных мембран. Однако дву​окись углерода и кислород, растворимые в липидах, прохо​дят через мембраны свободно. В обе стороны свободно про​ходит и вода. Поскольку вода нерастворима в липидах, био​логи предположили, что в мембране имеются поры, по кото​рым движутся вода и некоторые мелкие ионы.
           Пропуская воду, клеточные мембраны в то же время не про​пускают большинство растворенных в ней веществ. Такие мембраны называют избирательно проницаемыми, или полупроницаемыми, а диффузию воды через эти мембраны - осмосом. Осмос вызывает передвижение воды из раство​ра, имеющего высокий водный потенциал, в раствор с низ​ким водным потенциалом. В отсутствие других факторов, влияющих на водный потенциал (таких, как давление), пере​мещение или диффузия воды при осмосе будет происходить из области низкой концентрации растворенного вещества (и высокой концентрации воды) в область высокой концентра​ции растворенного вещества (и низкой концентрации воды). Присутствие растворенного вещества снижает водный потенциал, создавая градиент движения воды.

Если вода отделена от раствора полупроницаемой мембраной, то она проходит через мем​брану и поднимает раствор в трубке до установления равновесия, т. е. до выравнивания водного потенциала с обеих сто​рон мембраны. Если в верхней части трубки приложить достаточное давление, то поступление в нее воды можно пре​дотвратить. Давление, которое следует приложить к раство​ру, чтобы остановить поступление воды, называется осмотическим давлением. (Ботаники, изучающие водный режим растений, все чаще вместо термина «осмотическое давление» употребляют эквивалентный — «осмотический потенциал». Следует только помнить, что осмотический потенциал отрицателен.) Понятие «осмотическое давление» используют, чтобы подчеркнуть уменьшение водного потенциала, выз​ванное присутствием растворенных веществ. Повышение концентрации растворенного вещества увеличивает осмоти​ческое давление и уменьшает водный потенциал раствора.

 
Движение воды определяет не природа растворенного в ней вещества, а его количество - число частиц (молекул или ионов), содержащихся в воде. Словом изотонический обо​значают растворы, имеющие равное число растворенных частиц и потому развивающие одинаковое осмотическое давление. Вода не проходит через мембрану, разделяющую два изотонических раствора, если, конечно, с одной из сторон мембраны не будет приложено физическое давление. При сравнении растворов разной концентрации раствор, содержа​щий меньше растворенного вещества и поэтому развива​ющий меньшее осмотическое давление, называется гипото​ническим, а раствор, в котором растворенного вещества больше и который развивает большее осмотическое давле​ние, называется гипертоническим. (Отметим, что изо- озна​чает «такой же», гипер-  больше, в данном случае больше молекул растворенного вещества; гипо -  меньше, в данном случае - меньше молекул растворенного вещества.)


Поскольку растворенные вещества уменьшают водный потенциал, гипотонический раствор имеет более высокий водный потенциал, чем гипертонический. При осмосе моле​кулы воды поступают через полупроницаемую мембрану в гипертонический раствор до тех пор, пока водный потен​циал с обеих сторон мембраны не станет одинаковым.
         Движение воды через плазматическую мембрану из гипото​нического раствора в гипертонический создает немалые проблемы для живых организмов, особенно обитающих в водной среде. Сложность проблем зависит от того, гипотоничен, изотоничен или гипертоничен организм по отношению к окружающей среде. Многие одноклеточные организмы, живущие в соленой воде, как правило, изотоничны среде обитания, что и решает проблему. (Аналогично клетки выс​ших животных изотоничны окружающей их крови и лимфе.) 

Многие типы клеток окружены гипотонической средой. У некоторых пресноводных одноклеточных организмов, например Euglena, содержимое клетки гипертонично по отношению к окружающей воде. Следовательно, вода стремится внутрь клетки. Если в клетку поступит избыток воды, она может разбавить клеточное содержимое и даже разорвать плазматическую мембрану. Избыток воды удаляется с помощью сократительной вакуоли, которая собирает воду из всех частей клетки и выкачивает ее наружу, ритмично сокращаясь.
       Тургор. Если растительную клетку помещают в гипотонический раствор, то протопласт увеличивается в объеме, плазматическая мембрана растягивается и возрастает давление на клеточную оболочку. Клетка, однако, не разрывается, поскольку ограничивающая ее клеточная оболочка достаточно прочна.

В вакуолях растительных клеток, как правило, содержатся крепкие растворы солей, сахара, органические кислоты и аминокислоты. В результате этого клетки растений постоянно осмотический поглощают воду и создают внутреннее гидростатическое давление. Это давление, направленное на клеточную оболочку, делает клетку упругой, или тургесцентной. Поэтому гидростатическое давление в растительных клетках обычно называют тургорным давлением. Тургорное давление можно определить как давление, которое  развивается в растительной клетке в результате осмоса и (или) имбибиции. Тургорному давлению противостоит равное ему по величине механическое давление клеточной оболочки, направленное внутрь клетки. Оно называется давлением клеточной оболочки.

Тургор особенно важен для поддержания неодревесневших частей растения. Как было показано в гл. 2, рост растительной клетки в значительной степени определяется поступлением воды, поскольку основное увеличение размера клетки происходит за счет увеличения вакуоли. Гормон ауксин,          по-видимому, способствует поступлению воды, ослабляя клеточную оболочку и уменьшая этим ее сопротивление  тургорному давлению.


Большинство тургесцентных растительных клеток суще​ствуют в гипотонической среде. Если, однако, тургесцентную клетку поместить в гипертонический раствор, то вода в результате осмоса начнет выходить из клетки, вакуоль и протопласт сожмутся, что приведет к отделению плазматической мембраны от клеточной оболочки - плазмолизу. Этот процесс обратим, если клетку перенести в чистую воду.  Хотя плазматическая мембрана и тонопласт (мембрана, ограничивающая вакуоль), за немногими исключениями, проницаемы только для воды, клеточные оболочки свободно пропускают и растворенные вещества, и воду. Потеря тургора растительными клетками может при​вести к увяданию, опусканию листьев и стеблей.
Контрольные вопросы:
1. Какое значение имеет вода для растений?

2. Какими аномальными свойствами обладает вода?

З. Как вода поглощается клеткой?

4. Что является движущей силой поступления воды в растения?

5. Благодаря каким силам вода передвигается по сосудам?

2.2 Водный дефицит. Понижение водного потенциала растительных клеток как стратегия избежания обезвоживания
Растения испытывают водный дефицит, когда скорость транспирации превосходит скорость поглощения воды корневой системой. Такая ситуация возникает не только при засухе, но и в условиях почвенного засоления, а также при низких температурах. В двух последних случаях дегидратация является компонентом стрессов «неводной» природы и развивается в растениях, когда количество воды в почве чаще всего не ограничено, однако эта вода недоступна для растения. Например, при почвенном засолении вода не поглощается корневой системой из-за высокого осмотического давления (низкого водного потенциала) почвенного раствора.
Снижение содержания воды в клетках при водном дефиците и сопутствующее обезвоживанию увеличение концентрации ионов в цитоплазме вызывают различного рода нарушения в структуре и функциях биополимеров, в частности происходит денатурация белков и подавляется их ферментативная активность, изменяется структура липидного бислоя мембран и нарушает их целостность. Деструктивные изменения в мембранах в свою очередь приводят к
нарушению внутриклеточной компартментации веществ и подавлению электрогенеза. На клеточном уровне водный дефицит выражается в потере тургора. На уровне целого растения водный дефицит часто проявляется в обращении градиента водного потенциала в системе почва - корень - побег и ингибировании роста. Способность растения адекватно отвечать на водный дефицит и выживать в условиях водного дефицита зависит от эффективности защитных механизмов растения. Некоторые ответные реакции растения на водный дефицит могут наблюдаться уже через несколько секунд после начала действия стрессора. К ним относятся, например, изменения в фосфорилировании белков. Другие ответы требуют более длительного времени - от нескольких минут до нескольких часов, как в случае изменений в экспрессии генов.
В результате индукции механизмов устойчивости к водному дефициту растение становится способным пережить действие стрессора. Развитие устойчивости может быть результатом индукции как механизмов избежания, так и механизмов резистентности. Обе категории реакций, вовлеченные в процесс акклимации растений к водному дефициту, более детально рассмотрены ниже.
Вода движется пассивно по градиенту водного потенциала ∆ψ из области, где водный потенциал выше, в прилегающую область, где он ниже.
Растение не может извлекать воду из почвы, если водный потенциал клеток корня ψкл выше водного потенциала почвы ψср. Для того чтобы вода передвигалась из почвы в клетки корня, ψкл должен быть доведен до более низкого уровня, чем ψср. Некоторые растения высокочувствительны к водному дефициту и завядают (теряют тургор), когда ψср становится слишком низким. Другие могут переносить засуху или высокие концентрации соли в почвенном растворе без очевидной потери тургора. Клетки засухоустойчивых и солеустойчивых растений способны снижать свой водный потенциал за счет повышения внутриклеточного осмотического давления πкл - процесса, получившего название осморегуляции. Повышение πкл осуществляется за счет увеличения суммарной концентрации осмотически активных веществ в клетках. Достигаемые при этом внутриклеточные осмолярности превосходят те, которые получаются в результате пассивного концентрирования веществ при дегидратации. Благодаря повышению πкл вода поступает в корни по градиенту потенциала. 
Так как осмотическое давление является функцией общего числа частиц, растворенных в данном объеме, в повышении πкл участвуют как низкомолеку​лярные органические соединения, так и неорганические ионы. Регуляция ос​мотического давления в цитоплазме клеток при водном и солевом стрессах осуществляется преимущественно за счет биосинтеза низкомолекулярных орга​нических соединений, которые получили название осмолитов, тогда как в вакуолярном компартменте главную роль в регуляции осмотического давления играет аккумуляция неорганических ионов.
Контрольные вопросы:

1. Какие физиологические показатели могут быть использованы для оптимизации водного режима растений?
2. Какие изменение наблюдаются у растений при адаптации к дефициту воды?
3. Фотосинтез
3.1 Сущность и значение фотосинтеза
Процесс фотосинтеза - это основной путь, по которому практически вся энергия входит в нашу биосферу. Каждый год в процессе фотосинтеза на земном шаре образуется более 150 млрд. т сахара. Значение фотосинтеза, однако, не ограничивается производством этого продукта. Без притока энергии от Солнца, в основном преобразуемой в хлоропла​стах эукариотических клеток, жизнь на нашей пла​нете, постепенно подчиняясь неумолимому второму закону термодинамики, вероятно, прекратилась бы навсегда.
         Значение фотосинтеза не осознавалось до сравнительно недавнего времени. Аристотель и другие ученые Греции, на​блюдая, что жизненные процессы животных зависят от потребления пищи, полагали, что растения добывают свою «пищу» из почвы.

Немногим более 300 лет назад в одном из первых тща​тельно продуманных биологических экспериментов голланд​ский врач Ян Баптист ван Гельмонт (1577-1644) представил первое доказательство того, что не одна почва кормит расте​ние. Ван Гельмонт выращивал маленькое дерево ивы в глиняном горшке, добавляя в него только воду. Через пять лет масса ивы увеличилась на 74,4 кг, в то время как масса почвы уменьшилась только на 57 г. На основании этих данных ван Гельмонт сделал вывод о том, что все вещества растения образуются из воды, а не из почвы и воздуха.
В конце XVIII в. английский ученый Джозеф Пристли (1733-1804) сообщил, что он «случайно обнаружил метод исправления воздуха, который был испорчен горением све​чей». 17 августа 1771 г. Пристли «поместил живую веточку мяты в закрытый сосуд, в котором сгорела восковая свеча», а 27-го числа того же месяца обнаружил, что «другая свеча снова могла гореть в этом же сосуде». «Исправляющим нача​лом, которым для этих целей пользуется природа, - полагал Пристли, - было растение». Он расширил свои наблюдения и скоро показал, что воздух, «исправляемый» растением, не был «совсем неподходящим для мыши». Опыты Пристли впервые позволили логически объяснить, почему воздух на Земле остается «чистым» и может поддерживать жизнь, несмотря на горение бесчисленных огней и дыхание множе​ства животных. Приведем цитату из речи, которую он произ​нес, когда его награждали медалью за открытие: «Благодаря этим открытиям мы уверены, что растения произрастают не напрасно, а очищают и облагораживают нашу атмосферу». Сегодня мы объяснили бы опыты Пристли, просто сказав, что растения поглощают углекислоту, образуемую при сжи​гании или в процессе дыхания животных, а животные в свою очередь вдыхают кислород, выделяемый растениями.

          Позднее голландский врач Ян Ингенхауз (1730-1799) подтвердил работу Пристли и показал, что воздух «исправля​ется» только на солнечном свету и только зелеными частями растения. В 1796 г. Ингенхауз предположил, что углекислота разлагается при фотосинтезе с образованием углерода и кислорода, а кислород выделяется в виде газа. Впоследствии было обнаружено, что соотношение атомов углерода, водо​рода и кислорода в сахарах и крахмале таково, что один атом углерода приходится на одну молекулу воды (СН2О), на что и указывает слово «углеводы». 
Исследователем, который опроверг эту общепринятую теорию, был Корнелис ван Ниль из Станфордского универ​ситета, который, будучи еще студентом-дипломником, исследовал метаболизм различных фотосинтезирующих бак​терий. Одна группа таких бактерий, а именно пурпурные сер​ные бактерии, восстанавливает углерод до углеводов, но не выделяет кислород. Пурпурным серным бактериям для фотосинтеза необходим сероводород. В результате фотосин​теза внутри бактериальных клеток накапливаются частицы серы. Ван Ниль обнаружил, что для этих бактерий уравнение фотосинтеза может быть записано следующим образом:
CO2+2H2S свет (СН2О)+Н2О+2S.
          Этот факт не привлекал внимания исследователей до тех пор, пока ван Ниль не сделал смелого обобщения и не пред​ложил следующее суммарное уравнение фотосинтеза:
СО2+2Н2А свет (СН2О)+Н2О+2А.
          В этом уравнении Н2А представляет собой либо воду, либо другое окисляемое вещество, например сероводород или сво​бодный водород. У водорослей и зеленых растений Н2А - это вода. Короче говоря, ван Ниль предпо​ложил, что вода, а не углекислота разлагается при фотосин​тезе.

Эта блестящая идея, выдвинутая в 30-е годы, эксперимен​тально была доказана позднее, когда исследователи, исполь​зуя тяжелый изотоп кислорода (18О2), проследили путь кислорода от воды до газообразного состояния:
СО2+2Н218О2 свет (СН2О)+Н2О+18О2 .
          Таким образом, для водорослей или зеленых растений, у которых вода служит донором электронов, суммарное урав​нение фотосинтеза записывается следующим образом:
6СО2+12Н2О свет С6Н12О6+6О2+6Н2О.
Около двухсот лет назад, как упоминалось выше, было обна​ружено, что для процесса, называемого сейчас фотосинте​зом, необходим свет. В настоящее время известно, что фото​синтез проходит в две стадии, но только одна из них - на све​ту. Доказательства двухстадийности процесса впервые были получены в 1905 г. английским физиологом растений Ф. Ф. Блэкменом, который исследовал влияние освещенности и температуры на скорость фотосинтеза.

На основании экспериментов Блэкмен сделал следующие выводы:          (1) Имеется одна группа светозависимых реакций, которые не зависят от температуры. Скорость этих реакций в диапазоне низких освещенностей могла возрастать с увели​чением освещенности, но не с увеличением тем​пературы.    (2) Имеется вторая группа реакций, зависимых от температуры, а не от света. Оказалось, что обе группы реакций необходимы для осуществления фотосинтеза. Увеличение скорости только одной группы реакций уси​ливает скорость всего процесса, но только до того момента. пока вторая группа реакций не начнет задерживать первую (т. е. становиться лимитирующей). После этого необходимо ускорить вторую группу реакций, чтобы первые могли про​ходить без ограничений.

Таким образом, было показано, что обе стадии светозависимы: и «световая», и «темновая». Важно помнить, что темновые реакции нормально проходят на свету и нуждаются в продуктах световой стадии. Выражение «темновые реакции» просто означает, что свет как таковой в них не участвует.
Скорость темповых реакций возрастает с увеличением температуры, но только до 30°С, и затем начинает падать. На основании этого факта предположили, что темновые реакции катализируются ферментами, поскольку скорость ферментативных реакций, таким образом, зависит от темпе​ратуры. Впоследствии оказалось, что данный вывод был сде​лан правильно.
На первой стадии фотосинтеза (световые реакции) эне​ргия света используется для образования АТР (из ADP) и высокоэнергетических переносчиков электронов. На второй стадии фотосинтеза (темновые реакции) энергетические продукты, образовавшиеся в световых реакциях, использу​ются для восстановления СО2 до простого сахара (глюкозы). Таким образом, химическая энергия переносчиков запа​сается в удобной для транспорта и хранения форме; в то же время углеводы, образовавшиеся в световых реакциях, пред​ставляют собой структурные компоненты клетки. Превра​щение СО2 в органические соединения называют фиксацией углерода
Первый этап преобразования световой энергии в химичес​кую - это поглощение света. Пигмент представляет собой соединение, которое поглощает видимый свет. Некоторые пигменты поглощают свет любой длины волны и поэтому кажутся черными. Другие - свет только определенной длины волны, а остальной пропускают или отражают. Хло​рофилл - это пигмент, который обусловливает зеленый цвет листьев; он поглощает в основном фиолетовые и синие лучи, а также красный свет, при этом отражая зеленый (по​этому он и кажется зеленым).
Доказательство того, что хлорофилл - это основной пиг​мент, участвующий в фотосинтезе, заключается в сходстве его спектра поглощения со спектром действия фотосинтеза. Спектр действия определяет относительную эффективность различных длин волн света для таких светозависимых процессов, как фотосинтез, цветение, фототро​пизм (изгибание растения по направлению к свету). Сходство спектра поглощения пигмента и спектра действия процесса считается доказательством того, что именно данный пигмент обеспечивает осуществление этого процесса.
Когда пигменты поглощают свет и электроны поднима​ются на более высокий энергетический уровень, дальнейшие события могут развиваться следующим образом: (1) энергия электрона рассеивается в виде тепла; (2) немедленно выделя​ется в виде световой энергии большей длины волны (это явление называют флуоресценцией, однако когда происхо​дит испускание света с некоторой задержкой, то данное явле​ние называют фосфоресценцией) или (3) энергия запасается в форме химических связей, что и происходит в процессе фотосинтеза.
Если выделить молекулы хлорофилла и осветить их, они флуоресцируют. Иными словами, молекулы пигмента погло​щают световую энергию, поэтому электроны немедленно поднимаются на более высокий энергетический уровень, а затем спускаются на более низкий, при этом выделяя боль​шую часть поглощенной энергии в виде света. Свет, погло​щенный изолированными молекулами хлорофилла, не может преобразоваться в какую-либо другую форму эне​ргии, полезную для живых систем. Хлорофилл способен преобразовать энергию света в химическую только в ком​плексе с определенными белками, находящимися в тилакоидах.                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                       
           Пигменты, которые участвуют в процессе фотосинтеза, - это хлорофиллы, каротиноиды и фикобилины.
Обнаружено несколько форм хлорофилла, которые раз​личаются по молекулярной структуре. Хлорофилл а характерен для всех фотосинтезирующих эукариот и цианобактерий. Полагают, что это основной пигмент, уча​ствующий в процессах фотосинтеза у данных организмов.
Сосудистые растения, мхи, зеленые и эвгленовые водоро​сли содержат и хлорофилл b. Это вспомогательный пигмент, который расширяет спектр поглощения света в процессе фотосинтеза.
Когда молекула хлорофилла b поглощает свет, то воз​бужденный электрон передает свою энергию хлорофиллу а, который затем в процессе фотосинтеза преобразует ее в энергию химических связей. Поскольку хлорофилл b поглощает свет других длин волн, нежели хлорофилл а, то тем самым расширяется диапазон длин волн, которые могут ис​пользоваться для фотосинтеза. Содержание хлорофилла b в листьях зеленых растений составляет в целом 1/4 общего количества хлорофилла.

У некоторых групп водорослей, в основном бурых и ди​атомовых, вместо хлорофилла b функционирует хлорофилл с. Фотосинтезирующие бактерии (не цианобактерии) не могут использовать электроны воды и поэтому не выделяют кислород. Они содержат либо бактериохлорофилл (пурпурные бактерии), либо хлоробиум-хлорофилл (зеленые серные бактерии). Хлорофиллы b и с, а также фотосинтетические пигменты бактерий - это химические вариации основной структуры.

В преобразовании энергии участвуют и другие типы пиг​ментов - каротиноиды и фикобилины. Энергия, поглощен​ная вспомогательными пигментами, должна быть перенесена на хлорофилл а; заменить его в процессе фотосинтеза дан​ные пигменты не могут.

Каротиноиды - это красные, оранжевые или желтые жирорастворимые пигменты, обнаруженные в хлоропластах и у цианобактерий. Подобно хлорофиллам, каротиноиды хлоропластов погружены в тилакоидные мембраны. В хло​ропластах обычно присутствуют две группы каротиноидов - каротины и ксантофиллы (последние в отличие от кароти​нов содержат кислород). Бета-каротин, обнаруженный в рас​тениях, служит основным источником витамина А, необхо​димого человеку и животным. В зеленых листьях каротиноиды маскируются большим количеством хлорофил​ла.

Фикобилины характерны для цианобактерий и хлоропла​стов красных водорослей. В отличие от каротиноидов фико​билины растворяются в воде.
Контрольные вопросы:
1. Значение фотосинтеза в обмене веществ и энергии и для биосферы.

2. Значение структуры хлоропласта для фотосинтеза.

3. Назовите   фотосинтетические   пигменты   растений.   Какова   их   роль   в

   фотосинтезе?
4. В чем значение разнообразия пигментов?

3.2 Фотофизические и фотохимические процессы фотосинтеза
        В хлоропластах хлорофилл и другие пигменты, погруженные в тилакоиды, собраны в функциональные еди​ницы, называемые фотосистемами. Каждая фотосистема содержит около 250-400 молекул пигментов.

Все пигменты фотосистемы могут поглощать фотоны, но только одна молекула хлорофилла данной фотосистемы может использовать поглощенную энергию в фотохимичес​ких реакциях. Эта молекула хлорофилла называется реак​ционным центром фотосистемы, а другие молекулы пигмен​тов называются антенными, поскольку они, подобно антен​нам, собирают свет.

Световая энергия, поглощенная молекулой пигмента, переносится на другую молекулу, пока не достигнет реакционного центра, где локализована специальная молекула хлорофилла а. Когда эта молекула поглощает световую энергию, электроны поднимаются на более высокий энерге​тический уровень и переносятся на молекулу акцептора, вызывая поток электронов. Таким образом, молекула хлоро​филла окисляется и становится положительно заряженной.

Имеются доказательства существования двух типов фото​систем. В фотосистеме I реакционный центр образован спе​цифической молекулой хлорофилла а и обозначается как Р700 (Р означает пигмент, от англ, pigment; 700 - оптимум поглощения, нм). Реакционный центр фотосистемы II тоже образован специфической молекулой хлорофилла а и обо​значается Р680 (оптимум поглощения - при 680 нм).

В целом обе фотосистемы работают синхронно и непре​рывно. Однако, как будет показано ниже, фотосистема I может функционировать отдельно.
          Иллюстрирует совместную работу двух фотосистем. Согласно данной модели, энергия света входит в фотоси​стему II, где утилизируется реакционным центром Р680 либо непосредственно, либо через молекулы пигментов. Когда Р680 возбуждается, его возбужденные энергизованные электроны (парами) переносятся на молекулу акцептора (возмож​но, хинона), обозначаемого Q из-за его способности гасить (от англ, quench) потерю энергии на флуоресценцию возбуж​денного Р680. Затем происходит реакция, которая на сегодня недостаточно хорошо изучена. Молекула Р680, потерявшая свои электроны, может заменить их электронами молекулы воды. Когда электроны воды идут к Р680, молекула воды дис​социирует на протоны и кислород. Это светозависимое окислительное расщепление молекул воды называют фотолизом. Ферменты, осуществляющие фотолиз воды, локализо​ваны на внутренней стороне мембраны тилакоидов. Таким образом, фотолиз воды участвует в создании градиента про​тонов через мембрану. Марганец - важнейший кофактор ферментов, обеспечивающих выделение кислорода.
Электроны «спускаются» по электронотранспортной цепи к фотосистеме I. Компоненты этой цепи световых реак​ций напоминают компоненты электронотранспортной цепи дыхания; в ее состав входят цитохромы, белки, содержащие железо и серу, хиноны, а также хлорофилл и белок пластоцианин, содержащий медь. Электронотранспортная цепь между фотосистемами организована так, что АТР может образовываться из ADP и Pi, причем этот процесс аналоги​чен окислительному фосфорилированию, происходящему в митохондриях. В хлоропластах этот процесс называется фотофосфорилированием. 
В фотосистеме I энергия света передает электроны от Р700   на электронный акцептор Р430, который, вероятно, представ​ляет собой железосерный белок. Следующий электронный переносчик - ферредоксин («фер» означает железо, а «редоксин» подчеркивает участие в        окислительно-восстанови​тельных реакциях) - это железосерный белок, но отлича​ющийся от Р430. Ферредоксин затем передает свои электроны на кофермент NADP, который восстанавливается до NADPH2; при этом окисляется молекула Р700. Электроны молекулы Р700 замещаются электронами фотосистемы II.

Таким образом, на свету электроны перемещаются от воды к фотосистемам II и I и NADP. Этот однонаправлен​ный поток электронов от воды к NADP называется нецикли​ческим потоком электронов; образование АТР, которое при этом происходит, называется нециклическим фотофосфорилированием. Энергия, эквивалентная 1 моль фотонов света с длиной волны 700 нм (эквивалент 1 моль фотонов называется эйнштейном, Э), равна 40 ккал/Э. Необ​ходимо четыре фотона для переброски двух электронов на уровень NADPH2, т. е. 160 ккал. Примерно одна треть эне​ргии запасается в форме NADPH2. Общий энергетический выход нециклического потока электронов (идет 12 пар электронов от Н2О до NADP) составляет 12 АТР и 12 NADPH2.
        Циклическое фотофосфорилирование. Как уже упоминалось, фотосистема I может работать неза​висимо от фотосистемы II. В этом процессе, назы​ваемом циклическим потоком электронов, электроны пере​даются от Р700  на Р430 при освещении фотосистемы I. Вместо того чтобы идти к NADP, электроны идут по «запасному пути», связанному с I и II фотосистемами, и затем возвраща​ются в реакционный центр фотосистемы I. При этом образуется АТР; поскольку синтез АТР сопряжен с циклическим потоком электронов, его называют циклическим фотофосфорилированием. Предполагают, что это самый примитив​ный механизм, и, очевидно, он имеет место у некоторых фотосинтезирующих бактерий. Эукариотические клетки тоже способны синтезировать АТР при циклическом пере​носе электронов. Однако при этом не происходит разложе​ния Н2О, выделения О2 и образования NADPH2.
Полагают,   что  циклический  транспорт  электронов и фотофосфорилирование происходят в том случае, когда клетка с избытком снабжается восстановителем в форме NADPH2, но при этом требуется дополнительный АТР для других метаболических реакций.
           На второй стадии фотосинтеза химическая энергия, запасен​ная в световых реакциях, используется для восстановления углерода. Углерод, доступный для фотосинтезирующих клеток, поставляется в виде двуокиси углерода. Обнаружено; что водоросли и цианобактерии усваивают двуокись углеро​да, растворенную в воде. У большинства растений С02 поступает к фотосинтезирующим клеткам через специаль​ные отверстия, называемые устьицами, которые находятся в листьях и зеленых стеблях.
        Цикл Кальвина: С3-путь. Восстановление углерода происходит в строме хлоропласта в цикле реакций, которые известны как цикл Кальвина (наз​ванного в честь Мелвина Кальвина, который получил Нобе​левскую премию за его открытие). Цикл Кальвина аналоги​чен циклу Кребса, поскольку в конце цикла происходит регенерация исходного соединения.
Исходное (или конечное) соединение цикла Кальвина — пятиуглеродный сахар с двумя фосфатными группами -рибулозо-1,5-бисфосфат (РБФ). Процесс начинается, когда двуокись углерода входит в цикл и фиксируется на РБФ. Образуемое при этом соединение затем расщепляется на две молекулы              3-фосфоглицерата. (Каждая молекула 3-фосфоглицерата состоит из трех атомов углерода, отсюда другое название цикла Кальвина - С3-путь.)

Рибулозобисфосфаткарбоксилаза - фермент, катализи​рующий эти ключевые реакций, - самый распространенный в хлоропласте; его содержание составляет 15% от общего количества белка хлоропласта. (Говорят, что это самый рас​пространенный белок в мире, можете вы сказать почему?) Данный фермент локализован на поверхности тилакоидных мембран.

Как и в цикле Кребса, отдельная реакция катализируется специфическим ферментом. В течение каждого оборота цикла одна моле​кула СО2 восстанавливается, а молекула РБФ - регенерируется. Шесть оборотов цикла с поглощением шести атомов углерода необходимо совершить, чтобы образовался шестиуглеродный сахар - глюкоза. 

Промежуточный продукт цикла - глицеральдегид-3-фосфат. Это же соединение образуется в процессе гликолиза при расщеплении              фруктозо-1,6-бисфосфата. В аналогичных, но обратных реакциях идет синтез глюкозы из глицеральдегид-3-фосфата с использованием энергии фосфатных связей.
           Цикл Кальвина - не единственный путь фиксации углерода в темновых реакциях. У некоторых растений первый про​дукт фиксации - не трехуглеродная молекула 3-фосфогли​церата, как в цикле Кальвина, а четырехуглеродное соедине​ние - оксалоацетат (который образуется и в цикле Кребса). Растения, которые осуществляют этот путь, называются                     С4-растениями в отличие от С3-растений, где функционирует только цикл Кальвина. (С4-путь называют также циклом Хэтча - Слэка в честь австралийских физиологов растений, которые сыграли решающую роль в его открытии.)
Оксалоацетат образуется, когда СО2 фиксируется на фосфоенолпирувате. Эта реакция катализируется ферментом фосфоенолпируваткарбоксилазой. Оксалоацетат затем восстанавливается до малата или превращается с добавлением аминогруппы в аспартат. Эти реакции происхо​дят в клетках мезофилла. Следующий этап поразителен: малат (или аспартат — в зависимости от вида растения) пере​мещается из клеток мезофилла в клетки обкладок сосудис​тых пучков листа, где декарбоксилируется с образованием СО2 и пирувата. СО2 затем вступает в цикл Кальвина, реаги​рует с РБФ с образованием фосфоглицерата и других про​межуточных соединений цикла, в то время как пируват воз​вращается в клетки мезофилла, где реагирует с АТР, обра​зуя фосфоенолпируват. Таким образом, анатомия растения способствует пространственному разделению С4-пути и цикла Кальвина в листьях                 С4-растений.

Два первичных карбоксилирующих фермента исполь​зуют различные формы СО2 в качестве субстрата. Рибулозобисфосфаткарбоксилаза использует СО2, который присут​ствует в клетке в концентрации около 15-20 мкМ в равнове​сии с воздухом. В то же время фосфоенолпируваткарбоксилаза использует гидратированную форму двуокиси углеро​да - HCO-3. При рН 8,0 HCO-3 обнаруживается в клетке в концентрации 15-20 мкМ в равновесии с воздушной фазой. Рибулозобисфосфаткарбоксилаза найдена в хлоропластах, в то время как фосфоенолпируваткарбоксилаза находится в основном веществе цитоплазмы.

Обычно листья С4-растений характеризуются особым расположением клеток мезофилла вокруг слоя больших кле​ток обкладок, поэтому вместе они образуют два концентри​ческих слоя вокруг сосудистого пучка. Эта кольцеобразная организация клеток получила название кранцанатомия (Kranz - по-немецки «венок»).

У некоторых С4-растений хлоропласты клеток мезо​филла имеют хорошо развитые граны, в то время как в клет​ках обкладки граны развиты слабо или отсутствуют совсем. Кроме того, в хлоропластах клеток обкладки во время фотосинтеза, как правило, образуются более крупные и многочисленные зерна крахмала, чем в хлоропластах мезо​филла.
Эффективность С4-растений.Фиксация СО2 у С4-растений требует более высоких энерге​тических затрат, чем у С3-растений. В С4-пути на каждую ассимилированную молекулу СО2 должна образоваться молекула фосфоенолпирувата; при этом тратятся две высокоэнергетические фосфатные группы АТР. С4-растениям нужно затратить пять молекул АТР на фиксацию одной молекулы СО2, а С3-растениям - только три молекулы АТР.
Может возникнуть вопрос, почему у С4-растений в про​цессе эволюции возник такой сложный и энергетически дорогой способ обеспечения цикла Кальвина углекислотой. Это станет ясно, если уточнить, что фотосинтез у       С3-растений всегда сопровождается фотодыханием - процессом, в ходе которого на свету потребляется кислород и выделяется С02. Фото дыхание - это расточительный про​цесс. По сравнению с митохондриальным дыханием фотоды​хание не сопровождается окислительным фосфорилированием и не дает АТР. Более того, фотодыхание отвлекает восстановитель, образуемый в световой стадии, от биосин​теза глюкозы на восстановление кислорода. При нормаль​ных атмосферных условиях до 50% углерода, ассимилиро​ванного при фотосинтезе у С3-растений, может реокисляться до СО2 в процессе                фотодыхания. Таким образом, столь активное фотодыхание у С3-растений ограничивает в значи​тельной степени их эффективность, а у С4-растений оно практически отсутствует.

Основной субстрат, окисляемый при фотодыхании у С3-растений, — это гликолевая кислота. Она окисляется в пероксисомах фотосинтезирующих клеток и образуется при окислительном расщеплении рибулозобисфосфата с помощью рубилозобисфосфаткарбоксилазы - основного фермента, превращающего СО2 в фосфоглицерат. Как это происходит?

Рибулозобисфосфаткарбоксилаза может способствовать взаимодействию РБФ либо с СО2, либо с О2. Когда концент​рация СО2 высокая, а кислорода - относительно низкая, то Рибулозобисфосфаткарбоксилаза фиксирует СО2 на РБФ с образованием фосфоглицерата. В случае низкой концентра​ции С02 и относительно высокой концентрации О2 фермент проявляет оксигеназную активность и «сажает» О2 на РБФ; при этом образуется фосфогликолевая кислота и фосфогли​церат вместо двух молекул фосфоглицерата, образуемых в норме при карбоксилировании. Фосфогликолевая кислота затем превращается в гликолевую кислоту - субстрат фото​дыхания.

Высокая концентрация СО2 и низкая О2 ограничивают фото дыхание. Соответственно С4-растения имеют значи​тельное преимущество перед            С3-растениями, поскольку СО2, фиксируемый в С4-пути, перекачивается активно из клеток мезофилла в клетки обкладки, тем самым поддерживая высокое отношение СО2/О2 в участках, где сосредоточена активность рибулозобисфосфаткарбоксилазы. Это благо​приятствует реакции карбоксилирования. Кроме того, цикл Кальвина и фотодыхание проходят во внутреннем слое кле​ток обкладок проводящих пучков, и СО2, выделяемый при фотодыхании, может быть рефиксирован в наружном слое клеток мезофилла в С4-пути, который здесь осуществляется. Таким образом, СО2, образующийся при фотодыхании, не выходит из листа. Более того, С4-растения по сравнению с С3-растениями лучше утилизируют внешний СО2; это обу​словлено тем, что фосфоенолпируваткарбоксилаза не ингибируется О2. В результате скорость нетто-фотосинтеза у С4-трав, таких, как кукуруза (Zea mays), сахарный тростник (Saccharum officinale), сорго (Sorghum vulgare), может быть в 2-3 раза выше, чем у С3-трав, таких, как пшеница (Triticum aestivum), рожь (Secale cereale), овес (Avena sativa) и рис (Oryza sativa).

С4-растения появились в процессе эволюции преимущественно в тропиках; особенно хорошо они адаптированы к высокой инсоляции, повышенным температурам и засухе. Оптимальная температура для осуществления фотосинтеза у С4-растений выше, чем у С3-растений;                С4-растения процве​тают даже при температурах, которые были бы летальны для многих С3-видов. С4-растения, обладая более эффектив​ным способом использования СО2, могут достигать той же скорости фотосинтеза, что и         С3-растения, но с меньшей поте​рей воды, поскольку у них может быть открыто меньшее число устьиц. Анализ географического распределения С4-видов в Северной Америке показывает, что в основном они наиболее многочисленны в климатических зонах с высокими температурами. Однако существуют различия между одно​дольными и двудольными в характере реакции на высокую температуру. Например, С4-злаки преобладают в районах с очень высокой температурой, приходящейся на вегетацион​ный сезон. В то же время               С4-двудольные широко распространены в тех районах, где вегетационный сезон характеризуется чрезмерной засушливостью.

Яркую иллюстрацию особого типа роста у С4-растений можно найти на газонах, которые в северных районах США состоят из С3-трав, таких, как мятлик луговой (Роа pratensis) или полевица тонкая (Agrostis tenuis). Росичка кровяная (Digitaria sanguinalis), которая часто подавляет эти темно-зеленые тонколистные травы своими желтовато-зелеными широкими листьями, относится к С4-злакам и растет быстрее в жаркое лето, чем умеренные С3-злаки.

В настоящее время известно, что все растения с С4-фотосинтезом - это цветковые из 19 семейств (3 - однодольных и 16 - двудольных растений), однако нет семейства, которое состояло бы только из С4-видов. Несомненно, этот путь фотосинтеза возникал в ходе эволюции многократно и неза​висимо.
           Метаболизм органических кислот по типу толстянковых, обозначаемый как САМ-метаболизм, возник в процессе эволюции у многих суккулентных растений, включая кактусы (Cactaceae) и толстянки (Crassulaceae). Растения относят к типу САМ, если их фотосинтезирующие клетки могут фик​сировать СО2 в темноте с помощью фосфоенолпируваткарбоксилазы, образуя яблочную кислоту, которая запасается в вакуолях. В течение последующего светового периода яблочная кислота декарбоксилируется и СО2 переносится на РБФ цикла Кальвина в пределах той же клетки. Таким образом, САМ-растения, подобно С4-растениям, используют и С3- и С4-путь, но отличаются от               С4-растений тем, что для них характерно разделение этих путей только во времени, но не в пространстве, как у С4-растений.
САМ-растения сильно зависят от накопления углерода для фотосинтеза в ночные часы, поскольку их устьица закрыты в течение дня, чтобы предотвратить потерю воды. Это создает очевидное преимущество в условиях высокой инсоляции и нехватки воды, где обитают САМ-растения. Если все поглощение атмосферного СО2 у САМ-растений происходит ночью, то эффективность использования воды у этих растений может быть выше, чем у С3- или С4-растений. В течение периодов продолжительной засухи некоторые САМ-растения могут держать свои устьица закрытыми и ночью, и днем, поддерживая низкую скорость метаболизма за счет рефиксации СО2. При этом ночью фиксируется зна​чительное количество СО2 в составе яблочной кислоты, а на следующий день СО2 высвобождается и вновь фиксируется в цикле Кальвина.

САМ-метаболизм более распространен среди сосудистых растений, чем С4-фотосинтез. Он характерен по крайней мере для 23 семейств цветковых растений, главным образом двудольных, включая такие привычные домашние растения, как каланхоэ Дегремона (Kalanchoe daigremontiana), воско​вое дерево (Ноуa carnosa), сансевьера цейлонская (Sansevieria zeylanica). Но не все       САМ-растения суккуленты; два при​мера меньшей суккулентности - ананас (Ananas comosus) и бородатый мох (Tillandsia usneoides); оба относятся к семейству бромелиевых (однодольные). Есть данные, что некото​рые нецветковые растения проявляют признаки САМ-метаболизма, включая экзотическое голосеменное растение, Welwitschia mirabilis, полушник (Isoetes) и некоторые папоротники.
       Адаптивное значение фотосинтетических механизмов. Из приведенного выше обсуждения С3-, С4- и САМ-типов фотосинтеза становится очевидным, что фотосинтетический механизм не является единственным фактором, определя​ющим местообитание растения. Хотя это чрезвычайно важ​ный фактор, все три типа фотосинтетических механизмов имеют свои преимущества и недостатки, и растение может успешно бороться за существование только в том случае, когда выгода того или иного типа фотосинтеза будет переве​шивать другие факторы. Например, хотя С4-растения в целом более устойчивы к высоким температурам и засухе, чем С3-виды, при температуре ниже 25° С они не могут успешно конкурировать с ними, отчасти из-за большей чув​ствительности к холоду. Далее, САМ-растения лучше адаптированы к суровой засухе; они запасают воду, закрывая устьица в течение дня. Однако это свойство значительно уменьшает их способность поглощать и ассимилировать СО2. Поэтому САМ-растения растут медленно и слабо конкури​руют с С3- и С4-видами при менее экстремальных условиях. Таким образом, каждый тип фотосинтеза растений в какой-то мере становится жертвой собственного механизма.
Контрольные вопросы:

1. Физико-химическая сущность фотосинтеза. 
2. Как используется энергия Солнца в фотосинтезе?

3. Что такое светособирающий комплекс и реакционный центр?

4. Назовите продукты световой стадий фотосинтеза
4. Дыхание растений
4.1 Дыхание растений как источник энергии и ассимилятов
 
Дыхание - это процесс, в результате которого энергия угле​водов передается на АТР - универсальную энергонесущую молекулу - и, таким образом, может использоваться в мета​болических процессах клетки. В дальнейшем будет подробно описано, как в клетке осуществляется распад угле​водов и хранение выделившейся при этом энергии в виде высокоэнергетических фосфатных связей АТР. Детальное описание этого процесса позволит достаточно полно проил​люстрировать как химические принципы, описанные в пре​дыдущих главах, так и отдельные этапы биохимической работы клеток.


Богатые энергией углевод​ные молекулы запасаются в растениях в виде сахарозы или крахмала. Необходим предварительный этап, чтобы гидролизовать эти молекулы в моносахариды. Считается, что дыхание как таковое начинается с расщепления глюкозы - строительного «блока» сахарозы и крахмала.


Глюкоза может использоваться как источник энергии в аэробных (О2) и в анаэробных (без О2) условиях. Однако максимальный энергетический выход при окислении органи​ческих веществ достигается только при аэробных условиях. Например, общее уравнение реакций полного окисления глюкозы может быть записано следующим образом:
С6Н1206  + 6О2  —> 6СО2 + 6Н2О + энергия.
Данная реакция в присутствии кислорода - конечного акцептора электронов - высокоэкзергонична (∆G= - 686 ккал/моль). Она в целом выражает процесс, называемый дыханием. (Процесс расщепления органических веществ с выделением энергии без участия кислорода называется бро​жением и будет описан ниже.)


Процесс дыхания можно подразделить на три стадии: гли​колиз, цикл Кребса и электронотранспортную цепь. В про​цессе гликолиза шестиуглеродная молекула глюкозы расще​пляется на две трехуглеродные молекулы пировиноградной кислоты, или пирувата, (Пировиноградная кислота диссоциирует, образуя пируват и ион водорода. Пировиноградная кислота и пируват существуют в динамическом равновесии, и поэтому могут употребляться оба названия.) Молекулы пирувата далее окисляются до двуокиси углерода и воды в цикле Кребса и электронотранспортной цепи.


Когда молекула глюкозы окисляется, часть энергии выделяется в результате отдельных, последовательно иду​щих реакций и запасается в виде АТР.

В соответствии со вторым законом термодинамики часть этой химической энергии рассеивается в виде тепла. У птиц, млекопитающих и некоторых других позвоночных тепло, выделяемое при дыхании, тем или иным образом сохраняет​ся, и поэтому температура их тела, как правило, выше температуры окружающей среды. У растений скорость дыхания относительно невелика, поэтому выделяемое тепло не вли​яет на температуру самого растения. Однако у некоторых растений, например филодендрона (Philodendron) или «скун​совой капусты» (Symplocarpus foetidus) в период быстрого роста, связанного с цветением, температура поднимается и на 20°С превышает температуру окружающей среды.
          Гликолиз (от glyco, что означает сахар, и lysis, что означает расщепление) включает девять последовательных реакций, каждая из которых катализируется специфическим фермен​том. Данная последовательность реакций осущест​вляется практически во всех живых клетках - от бактерий до эукариотических клеток растений и животных. Глико​лиз - это анаэробный процесс, происходящий в основном веществе цитоплазмы (иногда называемом цитозолем). С биологической точки зрения гликолиз в известной степени можно рассматривать как достаточно примитивный процесс, поскольку, вероятно, он возник до появления кислорода в атмосфере Земли и формирования клеточных органелл.


При рассмотрении последовательности реакций обратите особое внимание на то, как происходит шаг за шагом распад угле​родного скелета молекулы глюкозы. Данные этапы приво​дятся не для заучивания, просто тщательно разберите их. Внимательно проследите за образованием АТР из ADP и NADH2 из NAD (если быть точными, то следует писать NAD+ и NADH + Н+, однако мы будем пользоваться более простыми обозначениями). АТР и NADH2 представляют собой суммарный энергетический вклад гликолиза в жизнедеятельность клетки.


Реакция 1. Первая реакция гликолиза требует энергетических затрат. Необходимая энергия активации выделяется при гидролизе АТР до ADP. Концевая фосфатная группа молекулы АТР переносится на молекулу глюкозы с образованием глюкозо-6-фосфата. Часть энергии, образуемой при распаде АТР, запасается в форме химической связи фосфата с  глюкозой. Фосфорилирование глюкозы катализируется ферментом гексокиназой. (Каждая из реакций, которые  будут описаны ниже, катализируется специфическим ферментом.)


Реакция 2. В данной реакции молекула глюкозо-6-фосфата видоизменяется с помощью специфического фермента. Шестиуглеродное кольцо глюкозы превращается в пятиуглеродное кольцо фруктозы.  Моле​кулы глюкозы и фруктозы имеют одинаковое число атомов (С6Н12О6), но различаются по их расположению. Эта реак​ция обратима, но она протекает по прямому пути благодаря накоплению глюкозо-6-фосфата как продукта реакции 1 и тому, что фруктозо-6-фосфат расходуется в реакции 3.


Реакция 3. В результате этой реакции, подобной реакции 1, фосфат присоединяется к первому углеродному атому молекулы фруктозы с образованием фруктозо-1,6-бисфосфата. Превращение молекулы глюкозы в высокоэнергетическое соединение фруктозо-1,6-бисфосфат сопровождается, таким образом, расщеплением двух моле​кул АТР. Пока что энергия только расходуется, однако, как мы увидим в дальнейшем, общий выход энергии будет боль​ше, чем необходимо для возмещения первоначальных эне​ргетических затрат.


Реакция 4. В гликолизе - это реакция расщепления. Молекула    фруктозо-1,6-бисфосфата расщепляется на две взаимопревращаемые трехуглеродные молекулы - глицеральдегид-3-фосфат и дигидроксиацетонфосфат. Однако, поскольку глицеральдегид-3-фосфат используется в последу​ющей реакции, весь дигидроксиацетонфосфат в конечном счете превращается в глицеральдегид-3-фосфат. Реакция 4 завершает подготовительный этап гликолиза, на котором расходуется энергия АТР. Поскольку из одной молекулы глюкозы образуются две молекулы глицеральдегид-3-фосфата, обе половины молекулы вовлекаются на втором этапе гликолиза в одни и те же реакции.


Реакция 5. В данной реакции две молекулы глицеральдегид-3-фосфата окисляются, т. е. отдают атомы водорода с их электронами, и в результате NAD превращается в NADH2. Это первая из двух реакций, которые приводят к запасанию энергии. Энергия реакции окисления используется для присоединения добавочной фосфатной группы в положение 1 каждой молекулы глицеральдегида. (Символом Рi обозна​чают неорганический фосфат, который в цитоплазме пред​ставлен фосфатным ионом.) При этом образуется высокоэнергетическая связь (~).


Реакция 6. Фосфатная группа переходит с молекулы                       глицерат-1,3-бисфосфата на молекулу ADP (в целом образу​ются две молекулы АТР на одну молекулу глюкозы). Это высокоэкзергоническая реакция, и она стимулирует проте​кание всех предыдущих реакций гликолиза.


Реакция 7. Оставшаяся фосфатная группа переносится в молекуле глицерата из положения 3 в положение 2.


Реакция 8. Молекула воды отщепляется от трехуглеродного соединения, и в результате этой внутренней пере​стройки образуется высокоэнергетическая фосфатная связь.


Реакция 9. Фосфатная группа переносится на ADP, при этом снова образуется АТР (т. е. на одну исходную молекулу глюкозы образуются две молекулы АТР). Данная экзергоническая реакция завершает гликолиз.
       Полный баланс гликолиза.Гликолиз начинается с расщепления одной молекулы глю​козы. Энергия расходуется в реакциях 1 и 3 в результате переноса фосфатной группы с молекулы АТР на молекулу сахара. В ходе реакции 4 шестиуглеродная молекула расщепляется и, начиная с этого момента, происходит накопление энергии. В реакции 5 две  молекулы NAD восстанавливаются до двух молекул NADH2 и запасается значительная часть энергии, высвобождающейся при окислении глицеральдегид-3-фосфата. В реакциях 6 и 9 две молекулы ADP фосфорилируются с образованием двух молекул АТР. (Фосфорилирование, происходящее в процессе гликолиза, называют фосфорилированием на уровне субстрата.)

Таким образом, одна молекула глюкозы превращается в две молекулы пирувата. Общий итог запасания энергии - по две  молекулы АТР и NADH2. Общее сдержание энергии вдвух молекулах пирувата составляет 546 ккал (т. е. большую часть от 686 ккал, которые запаслись в виде исходной моле​кулы глюкозы).


Характерно, что гликолиз включает последовательность окислительно-восстановительных реакций. Сравним исход​ный субстрат гликолиза - глюкозу - с конечным продук​том - пируватом. Метальная группа - СН3 пирувата образо​вана первым и последним атомами углерода исходной моле​кулы глюкозы, и они более восстановлены в пирувате, чем в глюкозе. Напротив, карбоксильная группа - СООН пирувата образована двумя центральными атомами глюкозы, и они более окислены в пирувате, чем в глюкозе.
             Пируват - ключевое соединение в энергетическом метабо​лизме клетки, и он может быть утилизирован различными путями. Каким образом он будет использован в дальнейшем, зависит от условий метаболизма и особенностей клетки. Основной внешний фактор, который обуславливает последу​ющую утилизацию пирувата, - это кислород.


В присутствии кислорода пируват окисляется до двуокиси углерода, и гликолиз в данном случае - лишь начальная фаза дыхания. Аэробный путь приводит к полному окисле​нию глюкозы, при этом образуется больше молекул АТР, чем в результате гликолиза. Эти реакции совершаются в митохондриях эукариотических клеток в два этапа - в цикле Кребса и в электронотранспортной цепи.


Напомним, что митохондрии окружены двумя мембрана​ми; внутренняя имеет складки, называемые кристами. Вну​треннее пространство, ограниченное кристами, заполнено относительно насыщенным раствором, содержащим фер​менты, коферменты, воду, фосфаты и другие молекулы, вовлекаемые в процесс дыхания. Таким образом, митохонд​рия — это самостоятельная химическая фабрика. Наружная мембрана проницаема для большинства молекул, но внутрен​няя - только для определенных, таких, как пируват и АТР, и непроницаема для других соединений. Ферменты цикла Кребса локализуются во внутреннем компартменте мито​хондрий - матриксе. Ферменты и другие компоненты элект​ронотранспортной цепи встроены в мембраны крист.
       Цикл Кребса. Цикл Кребса назван в честь Ганса Кребса, который открыл его. Кребс описал этот метаболический путь в 1937 г. Позднее его блестящая работа была удостоена Нобелевской премии. Циклом Кребса называют цикл трикарбоновых кислот (ЦТК), который начинается с образования лимонной кислоты (цитрата), имеющей три карбоксильные группы.

Перед тем как войти в цикл Кребса, пируват окисляется и декарбоксилируется. В ходе этой экзергонической реакции из NAD образуется NADH2. Исходная молекула глюкозы окисляется, таким образом, до двух ацетильных групп (СН3СО); при этом выделяются две молекулы СО2 и синтезируются две молекулы NADH2 из NAD.


Каждая ацетильная группа затем временно присоединя​ется к коферменту А (СоА), большой молекуле, состоящей из нуклеотида и пантотеновой кислоты (витамина группы В). Комплекс ацетильной группы и СоА называют        ацетил-СоА.


Жиры и аминокислоты могут тоже превращаться в ацетил-СоА и таким образом вовлекаться в процесс дыхания. Молекула жира сначала гидролизуется до глицерола и трех молекул жирных кислот. Затем, начиная с концевой карбок​сильной группы, последовательно удаляются двухуглеродные группы жирных кислот. Например, из пальмитиновой кислоты, содержащей 16 атомов углерода, может образоваться восемь молекул ацетил - СоА.


Вначале цикла Кребса двухуглеродные аце​тильные группы объединяются с четырехуглеродным соеди​нением (оксалоацетатом) и образуют шестиуглеродное сое​динение (цитрат). По ходу работы цикла два из шести атомов углерода окисляются до СО2, и оксалоацетат восстанавли​вается; таким образом осуществляется циклический процесс. В каждом обороте цикла используется одна ацетильная группа и образуется одна молекула оксалоацетата, которая готова начать новый оборот цикла. В результате всех реак​ций при окислении углеродных атомов выделяется энергия, которая используется для превращения ADP в АТР (1 моле​кула на цикл) и образования NADH2 из NAD (3 молекулы на цикл). Кроме того, часть энергии используется для восста​новления второго переносчика электронов - кофермента флавинадениндинуклеотида (FAD). Одна молекула FADH2 образуется из FAD при каждом обороте цикла. Кислород прямо не участвует в цикле Кребса; электроны и протоны, которые удаляются при окислении, взаимодей​ствуют с NAD и FAD:
Оксалоацетат+Ацетил-Co А+ADP+3N AD -I- FAD —>
Оксалоацетат+2СО2+СоА+АТР+3NADH2+FADH2.
Электронотранспортная цепь. Итак, молекула глюкозы полностью окислилась. Часть ее энергии использовалась на синтез АТР из ADP. Большая часть, однако, осталась в форме электронов, образовав​шихся при окислении углерода. Эти электроны перешли к переносчикам электронов NAD и FAD и находятся на высо​ком энергетическом уровне. При движении по электроно​транспортной цепи они спускаются «под гору» к кислороду; при этом выделяющаяся энергия используется для синтеза АТР из ADP. Данный процесс называют окислительным фосфорилированием.

Переносчики электронов электронотранспортной цепи митохондрий по своей химической структуре отличаются от NAD и FAD. Некоторые из них относятся к классу соедине​ний, называемых цитохромами. Цитохромы - это белковые молекулы, содержащие гем, т. е. железопорфириновое кольцо. Цитохромы различаются по строению бел​ковой цепи и энергетическому уровню электронов. Цито​хромы переносят только электроны, без протонов.


Содержащие негеминовое железо белки представляют собой другие компоненты электронотранспортной цепи. Железо в этих белках соединено не с порфириновым коль​цом, а с сульфидами и с атомами серы аминокислоты цистеина, входящей в состав белковой цепи. Подобно цитохромам, белки, содержащие железо и серу, переносят электроны, но не протоны.


Третьим важным компонентом электронотранспортной цепи являются хиноны. Хиноны - это наиболее распространенные компоненты цепи.


В противоположность цитохромам или белкам, содержа​щим железо и серу, хиноны переносят эквивалент атома водорода. За счет чередования транспорта электронов между компонентами цепи, переносящими или не перенося​щими протоны с электронами, обеспечивается перенос про​тона через мембрану. Например, когда молекула хинона захватывает электрон от цитохрома, она присоединяет и протон из окружающей среды. Если хинон отдает электрон следующему переносчику - цитохрому, то протон возвращается в среду. Если переносчики электронов встроены в мембрану таким образом, что протоны на одной стороне захватываются, а на другой высвобождаются, то при этом устанавливается протонный градиент. Большинство хинонов
не соединено с белками, поэтому полагают, что они спо​собны проходить через мембрану.


В исходной точке электронотранспортной цепи элект​роны удерживаются на NAD2 и FADH2. В цикле Кребса образуются две молекулы FADH2 и шесть молекул NADH2. Окисление пирувата до ацетил-СоА дает две молекулы NADH2. Вспомним, что еще две молекулы NADH2 образова​лись в результате гликолиза; в присутствии кислорода они транспортируются в митохондрии, где переносят электроны на флавинмононуклеотид (FMN) - акцептор электронов в электронотранспортной цепи.


Когда электроны перемещаются по электронотранспорт​ной цепи с высокого энергетического уровня на более низ​кий, то выделяющаяся при этом энергия используется для синтеза АТР из ADP. В конце цепи электроны захватываются кислородом и объединяются с протонами (ионами водорода) с образованием молекулы воды. Каждый раз, когда одна пара электронов проходит от NADH2 до кислорода, образуются три молекулы АТР. Когда пара электронов поступает от FADH2, в котором они находятся на более низком энергетическом уровне, чем в NADH2, образу​ются две молекулы АТР.
Контрольные вопросы:
1. В чем заключается роль дыхания?

2. Какие субстраты используются в дыхании?

3. Какие различают пути дыхания? Их значение.

4. Как взаимосвязаны эти пути?

5. Где идет окисление субстратов дыхания?

6. Какую роль играют в дыхании митохондрии?
4.2 Гликолитический путь окисления
         Гипотеза хемиосмотического сопряжения была впервые выдвинута в 1960 г. английским биохимиком Петером Митчеллом (лауреатом Нобелевской премии по химии 1978 г.). В основе гипотезы лежит предположение, что окислительное фосфорилирование осуществляется благодаря протонному градиенту (различной концентрации Н+ с двух сторон вну​тренней мембраны митохондрий), который появляется при транспорте электронов. Согласно этой остроумной концеп​ции, протоны откачиваются из митохондриального матрикса во внешнее митохондриальное пространство, тогда как электроны от NADH2 идут по электронотранспортной цепи, встроенной в митохондриальную мембрану. Каждая пара электронов пересекает мембрану три раза, когда передается от одного переносчика электронов к другому и в конце кон​цов к кислороду. В результате появляется электрохимиче​ский градиент Н+, который направляет протон обратно в матрикс через диффузионный канал в шарообразной струк​туре, выступающей в матрикс.

В настоящее время установлено, что канал, через кото​рый протоны возвращаются в матрикс, содержит большой ферментный комплекс, называемой АТР-синтетпазой. Он состоит из двух основных компонентов, или факторов, - F0 и F1. Компонент F0 встроен во внутреннюю митохондриальную мембрану, пронизывая ее насквозь; F1 - это большая глобулярная структура, состоящая из девяти полипептидных субъединиц, соединенных с F0 со стороны матрикса. На электронных микрофотографиях фактор F1 выглядит как шарообразное выпячивание. Компонент F1 не может в изолированной форме синтезиро​вать АТР из ADP и фосфата, но способен гидролизовать АТР до ADP, т. е. функционировать как АТРаза. Однако обычная его функция вместе с фактором F0 в интактной мем​бране - обратная, т. е. синтез АТР. Протоны преодолевают электрохимический градиент, существующий между наруж​ной стороной мембраны и матриксом, когда проходят через F0 и F1. Свободная энергия, которая при этом выделяется, используется для синтеза АТР из ADP и фосфата.Иллюстрирует механизм хемиосмотического сопряжения при окислительном фосфорилировании.
          Электроны продолжают движение по электронотранспорт​ной цепи, если имеется ADP, доступный для синтеза АТР. Таким образом, окислительное фосфорилирование регули​руется по закону «спроса и предложения». Когда в клетке снижаются энергетические потребности, утилизируется меньше молекул АТР, соответственно меньше молекул ADP высвобождается и уменьшается поток электронов.
      Общий энергетический выход. Сейчас необходимо рассмотреть, как много энергии, исходно содержащейся в молекуле глюкозы, запасается в форме АТР. В присутствии кислорода гликолиз дает две моле​кулы АТР и две молекулы NADH2 (из которых может обра​зоваться дополнительно шесть молекул АТР). Общий итог, однако, не восемь молекул АТР, как можно вычислить, а шесть. Две молекулы - это «плата» за транспорт электро​нов в составе двух молекул NADH2 через митохондриальные мембраны.
Превращение пирувата в ацетил-СоА дает две молекулы NADH2 (внутри митохондрии) на одну молекулу глюкозы, и, таким образом, образуется шесть молекул АТР.

Цикл Кребса на каждую молекулу глюкозы дает две молекулы АТР, шесть NADH2 и две FADH2: в сумме 24 молекулы АТР.

При окислении одной молекулы глюкозы синтезируется 36 молекул АТР. Все они, кроме двух, образуются в митохондриальных реакциях, все, кроме четырех, - при окислении NADH2 и FADH2.
Общая разница в свободной энергии между исходными соединениями (глюкоза и кислород) и конечными продуктами (СО2 и Н2О) составляет 686 ккал. Примерно 39%, или 263 ккал (7,3x36), запасается в форме высокоэнергетичес​ких связей в 36 молекулах АТР.
         Глиоксилатный цикл. Многие семена запасают жиры в качестве источника энер​гии, которая используется на ранних этапах прорастания. Когда жиры расщепляются до двухуглеродных единиц в виде ацетил-СоА, то ацетил-СоА становится источником энергии. В глиоксилатном цикле, который можно считать модификацией цикла Кребса, изоцитрат расщепляется на сукцинат и глиоксилат. Молекула сукцината затем окисля​ется в цикле Кребса, а молекула глиоксилата конденсируется с другой молекулой ацетил -СоА с образованием малата. Молекула малата тоже может вступить в цикл Кребса или окислиться до оксалоацетата, замыкая глиоксилатный цикл. Глиоксилатный цикл обнаружен у растений, дрожжей и некоторых бактерий, но отсутствует в клетках животных. В растениях глиоксилатный цикл осуществляется в микротель​цах, называемых глиоксисомами. В глиоксисомах происхо​дит и расщепление жирных кислот. Глиоксилатный цикл можно рассматривать как анаплеротический путь (анаплеротические пути служат источниками соединении для других путей). В данном случае глиоксилатный цикл является источником четырехуглеродных кислот, вступающих в цикл Кребса.
       Пентозофосфатный путь. Растительные ткани имеют возможность помимо гликолиза окислить глюкозу по пентозофосфатному пути. Для него характерно следующее: (1) отсутствие синтеза АТР; (2) образование пятиуглеродного сахара - рибозы, который необходим для синтеза нуклеотидов ДНК или кофакторов. Ферменты, пентозофосфатного пути в качестве кофактора используют не NAD, a NADP. NADP имеет еще одну фос​фатную группу, связанную с рибозой. Образуемый NADPH2 используется в биосинтезах и окисляется в митохондриях с образованием АТР.
NADP аналогичен NAD, но имеет дополнительную фос​фатную группу. Его биологическая роль, однако, совер​шенно другая. NADH2 передает электроны другим перенос​чикам, которые передают их далее поэтапно на более низкий электронный уровень. В результате образуется АТР. NADPH2 сам служит источником энергии для тех биосинте​тических процессов клетки, где необходимы значительные энергетические затраты.

Пентозофосфатный путь «обходит» те этапы гликолитического пути, где имеет место регуляция. Больные расти​тельные ткани часто окисляют глюкозу по пентозофосфат​ному пути, предпочитая его гликолитическому.
        В эукариотических клетках (как у большинства бактерий) пируват образуется в аэробных условиях и полностью оки​сляется до углекислоты и воды. Однако в отсутствие кисло​рода пируват не является конечным продуктом гликолиза, поскольку NADH2, образуемый при окислении           глицеральдегид-3-фосфата, должен окислиться до NAD. Без этого глико​лиз остановится, поскольку клетка лишится NAD как акцеп​тора электронов. В ходе бескислородного, или анаэробного, процесса у многих бактерий, грибов, простейших и в животных клетках образуется молочная кислота, поэтому он и называется молочнокислым брожением. Например, молоч​ная кислота образуется в мышечных клетках при энергичной работе, в частности когда легкоатлет бежит на короткие дис​танции. В мышцах при образовании лактата (молочной кислоты) из глюкозы наступает «кислородная задолжен​ность». Лактат снижает величину рН в мышцах и уменьшает тем самым способность мышечных фибрилл к сокращению, вызывая ощущение мышечной усталости. Лактат перено​сится в кровь, поступает в печень, где превращается в пиру​ват, а затем в глюкозу и в гликоген.
В дрожжах и во многих растительных клетках в анаэроб​ных условиях пируват расщепляется до этанола и СО2. В этой ситуации NADH2 реокисляется путем переноса элект​ронов (и протонов) на пируват. Этому процессу предшествует удаление СО2 (декарбоксилирование), и в результате образуются этанол и двуокись углерода вместо лактата. Поскольку основной продукт гликолиза в этих усло​виях - спирт, то данный процесс называют спиртовым бро​жением.

На кожице ягод винограда в виде «налета» присутствуют дрожжи. Когда обогащенный глюкозой сок винограда или других фруктов собирают и запасают в герметически закупо​ренных бочках, эти дрожжевые клетки превращают фрукто​вый сок в вино, сбраживая глюкозу до этанола. Однако дрожжи, как все живые существа, имеют определенный порог устойчивости к алкоголю, и когда достигается крити​ческая концентрация (около 12%), дрожжи перестают рабо​тать.

Термодинамически молочнокислое и спиртовое брожения сходны. В обоих случаях NADH2 реокисляется, и энергетический выход составляет только две молекулы АТР. 
В результате спиртового брожения выделяется примерно 7% общей энергии, запасенной в молекуле глюкозы, т. е. 52 ккал; около 93% остается в виде двух молекул спирта. Из 52 ккал только 14,6 запасается в виде двух молекул АТР. Таким образом, по энергетическому выходу анаэробное брожение относительно неэффективно.
Контрольные вопросы:
1. Что такое дыхательная цепь, ее функции?

2. Как образуется АТФ?

3. Какова энергетическая эффективность анаэробной и аэробной фаз дыхания?

4. Как изменяется интенсивность дыхания в онтогенезе растения?

5. Как влияют на дыхание различные условия окружающей среды
5. Минеральное питание растений
5.1 Поглотительная, проводящая и синтетическая роль корневой системы 

 Минеральное питание растений – это процессы поглощения и усвоения необходимых для жизнедеятельности химических элементов в форме ионов минеральных солей. Это совокупность процессов поглощения минеральных ионов из окружающей среды, их связывания (преобразование, ассимиляция), передвижения по клеткам и тканям к местам возможного потребления, включения минеральных элементов в метаболизм. Принято делить необходимые элементы органогены (С, Н, О, N) и зольные элементы. С, Н, О растения получают из воздуха и воды, остальные из почвы. В зависимости от содержания минеральные элементы делят на макроэлементы (N, S, P, K, Ca, Mq, Si)  микроэлементы (Fe, Cu, Mo, Zn, B, Mn, Ce, Ni, Co, Na).


Сера поглощается растением в виде высшего окисла, главная функциональная форма серы в растении – восстановленная до сульфгидрильной или дисульфидной. Функциональная роль серы связана с тем, что она включается как лиганд в большое число энзимов и металл протеинов. 


Фолорин поглощается растением в виде высшего окисла-иона ортофосфорной кислоты. Очень важна способность фосфора образовывать макроэргические связи. Фосфор входит в состав нуклеиновых кислот, фосфолипидов. 


Калий поглощается из среды в виде иона К+, в такой же форме переносится по всем частям растения. Калий находится в основном в ионной форме, имеет высокую подвижность и хорошо реутилизируется. С участием калия осуществляются процессы поступления, транспорта и испарения воды растением. Калий участвует в устьичных движениях. С участием калия осуществляются реакции фосфорилирования. 


Магний может находится в растении а свободном диффузионном состоянии или быть связанными с белками, нуклеиновыми кислотами, фосфолипидами. Магний входит в состав хлорофилла, также требуется для  объединения рибосом и выполняет структурную роль в стабилизации нуклеиновых кислот. 


Анализируя роль кальция в растении, следует выделить главные особенности: 
1) низкая концентрация элемента в элемента цитоплазме у всех эукариот, но большое количество на внешней поверхности плазмолеммы; 
2) низкая физиологическая подвижность; 
3) важное значение в процессах клеточной сигнализации как вторичный посредник; 
4) ко фактор ферментов.

Нормальная жизнедеятельность растительного организма возможна лишь при условии, что, кроме макроэлементов, они будут обеспечены микроэлементами. Высокая и разносторонняя биологическая активность микроэлементов обусловлена тем, что они связаны с ферментными системами клетки. Некоторые из микроэлементов непосредственно участвуют в построении молекул, другие необходимы при энзиматических превращениях в качестве кофактора. Они могут оказывать активирующее влияние на субстрат – ферментные комплексы. 


Процесс поглощения минеральных элементов из почвы или водного раствора это четыре взаимосязанных этапа, включающих: 
1) движение ионов или солей в почве по направлению к поверхности корневой системы растения; 
2) транспорт их от поверхности корня в цитоплазму и вакуоль клеток корня; 
3) передвижение в радиальном направлении по тканям корня до сосудов ксилемы; 
4) транспорт по проводящей системе в надземные органы. 


Различают транспорт пассивных (по градиенту электрохимического потенциала) и активных (против градиента). Существует четыре вида мембранного транспорта ионов: пассивная диффузия, облегченная диффузия, первично-активный транспорт (сопряженный). Специфические черты транспорта ионов в растительной клетке: 
1) избирательность; 
2) энергозависимость; 
3) подавление ингибиторами метаболизма; 
4) транспорт против градиента; 
5) зависимость от температуры.


Избирательность процесса поглощения основана на существовании участков переноса в мембранах клеток - белковых ионных каналов, специфических для определенных ионов. Транспорт иона через участки переноса в соответствии с градиентом его электрохимического потенциала называют обеспеченной диффузией. 


Поглощение элементов против градиента электрохимического потенциала осуществляется путем активного транспорта, то есть за счет энергии экзэргонических процессов клеточного метаболизма. 


Активное движение воды в корнях можно наблюдать невооруженным глазом. При перерезании стебля на поверхности среза появляются капельки сока (пасоки). Это явление получило название плача растений. Сила обусловливающая направленное движение водного раствора в живых клетках и выделение его в сосуды, называется корневым давлением. Кроме плача растений, отмечается выделение воды листьями (через особые клетки на кончиках листьев - гидатоды) – гуттация.


Современное интенсивное растениеводство не возможно без использования удобрений. Теоретической основой применения удобрений являются исследования физиологии минерального питания растений. Для рационального и эффективного использования удобрений должна применяться система удобрений это программа применения удобрений в севообороте с учетом растений – предшественников, плодородия почвы, климатических условий, биологических особенностей растений и сортов, состава и свойств удобрений. 

Контрольные вопросы:
1. Какие минеральные элементы необходимы растениям?

2. Расскажите   о   физиологической   роли   каждого   макроэлемента.   
3. Каким превращениям подвергается азот в растениях?
5.2 Донорно-акцепторные взаимоотношения и транспорт ассимилятов 
         Растения умеют подстраиваться к меняющимся условиям окружающей среды, поддерживая свой внут​ренний баланс. Все процессы в них скоординированы.
       Например, при избытке в почве азота растения наращивают общую биомассу, "не торопясь" зацветать и давать плоды. В условиях засухи (дефицита воды), наоборот, растения быстрее вступают в стадию цвете​ния, "спешат" пораньше сформировать плоды, хотя они и получаются гораздо мельче, чем могли бы быть в нормальных условиях. Как же добиться хорошего урожая?
       Уже известный вам Либих вывел замечательное правило - правило минимума. Среди экологов оно получило название "бочка Либиха". Представим себе ожидаемый урожай как воду в бочке. Каждая дощечка бочки - некий фактор, влияющий на растение: минеральное питание, температура воздуха, снабже​ние водой и другие внешние условия. Фактор, который находится в минимуме, говорит Либих, и будет опреде​лять урожайность. Иначе говоря, уровень воды в бочке не может быть выше самой короткой дощечки.
       Действие любого фактора, зависит от его "количе​ства". Например, низкое содержание меди в почве угнетает рост растений. Существует и верхний предел:
      Только в таком виде он может попасть в надземную часть растения. Но для переработки минерального азота требуется приток ассимилятов; поэтому корень выступает в роли акцептора ассимилятов.
       Акцепторы - это зоны, "притягивающие" питатель​ные вещества.
      Таковыми в растениях являются, например, мери​стемы - участки роста и дифференцировки (специа​лизации) клеток, обычно расположенные в верхушке стебля и в кончике корня. В меристемах идут интен​сивные клеточные деления. Здесь формируются зачат​ки новых органов. Поэтому очень важно снабжать меристемы ассимилятами, минеральными солями и водой.
      Запасающие органы при формировании являются акцепторами, а донорами становятся, когда из них раз​виваются новые растения (т. е. когда тратятся ассимиляты и минеральные вещества). Клубни, луковицы, семена сначала запасают ассимиляты, а в дальней​шем отдают эти ассимиляты развивающимся из них растениям, становясь вторичными донорами.
      Акцепторы способны активно "притягивать" необ​ходимые им вещества. Так, в развивающиеся клубни картофеля, составляющие всего около 5% от общей массы растения, поступает до 40-60% ассимилятов.
       Примером донорно-акцепторных отношений может служить и взаимодействие растений друг с другом. Так, существует особая группа растений, паразитирующих на других растительных организмах. Большинство из них не содержит хлорофилла и, соответственно, не способно к фотосинтезу. Один из таких паразитов - повилика, прикрепляющаяся присосками к растению-хозяину. Повилика «высасывает» ассимиляты, выступая в роли акцептора (а хозяин - в роли донора).
Растение-паразит, угнетая хозяина, становится причиной его преждевременного старения. Это - общая закономерность: акцептор всегда способствует старению донора.                       
      Любой акцептор посылает донору сигналы с «запросом» на те или имеют продукты. Сигнальные молекулы с током воды по сосудистым пучкам транспортируются к донору. Донор, получив сигналы, начи​нает интенсивнее работать. Чем выше потребности акцептора, тем быстрее донор изнашивается, нараба​тывая необходимые акцептору продукты.
      Таким образом, понятие донорно-акцепторных отношений включает в себя не только транспорт различных веществ, но и передачу информационных сигналов.
        Донорно-акцепторные связи крайне разнообразны. Рассмотрим их на конкретных примерах.
Лук. Вспомним, как устроен лук. Зеленые фотосинтезирующие листья продолжаются внутри луковицы в виде сочных белых мясистых чешуи. В верхней части листа ассимиляты синтезируются, а в нижней - откладываются.
        После того как луковица сформируется, а надземная  часть  листа  отомрет,  все. Запасные  вещества, остаются в мясистых чешуях. Весной чешуи отдают эти вещества новым развивающимся листьям, становясь вторичными донорами ассимилятов. Получается, что лист лука - сам себе донор и сам себе акцептор.
        Примула весенняя. Примула, как и большинство других растений, цветущих ранней весной, имеет прикорневую розетку листьев. Из этой розетки "выстреливает" цветонос, заканчивающийся скученным соцветием. Соцветие для нормального развития нуждается в притоке питатель​ных веществ. Оно становится акцептором, получая вещества из листьев по цветоносу.
       Черемуха. На примере черемухи можно увидеть, что существует определенная последовательность отдачи ассимилятов развивающемуся соцветию. Те листья, которые удалены от соцветия, сформировались раньше. Естественно, они. будут основными поставщи​ками продуктов фотосинтеза - но лишь до тех пор, пока более молодые листья не достигнут нужного воз​раста и не включатся в общую систему донорно-акцепторных связей.
        Яблоня. Иногда возникает конкуренция между акцептора​ми. Рассмотрим такой случай: на молодом растении яблони весной просыпаются и начинают развиваться почки. Казалось бы, боковые побеги и почки в пазухах листьев расположены на пути поступления минеральных веществ из корней и при этом ближе к зрелым листьям (источнику ассимилятов). Однако лучшую возможность развиваться почему-то имеет верхушка побега.
       Оказывается, верхушечная почка способна посылать донорам особый сигнал, чтобы они отдавали, ей предпочтение. Этот сигнал также влияет на рост клеток в зонах растяжения верхушечного побега и отвечает за формирование проводящих пучков, направленных именно к верхушечной почке. Если уда​лить верхушечную почку, то боковые почки тронутся в рост.
Подобное явление наблюдается и в корнях, осо​бенно - у растений со стержневой корневой системой, имеющих главный и боковые корни. Обрезав или ото​рвав кончик корня, можно добиться разрастания боко​вых и придаточных корней. Опытные огородники используют этот прием для улучшения минерального питания надземной части растения.
       Корень использует свой информационный сиг​нал, отличный от сигнала побега.
       Топинамбур. Передача ассимилятов акцептору может быть разделена в пространстве и во времени. Наглядным примером служит топинамбур, именуемый огородника​ми "земляной грушей" или "кубинской картошкой" Из посаженного по весне клубня топинамбура летом вырастает мощное растение с высоким стеблем и желтыми цветами. Если в этот период подкопать корешки топинамбура, никаких питательных клубней найти не удастся. А по осени, когда надземная часть засохнет, один раз копнув лопатой, вы наберете пол​ведра клубней.                    
       Оказывается, все ассимиляты летом накапливаются в толстом стебле растения и лишь ближе к осени, по мере отмирания его надземной части, начинают перетекать в подземную, вызывая бурный рост клубней. Иными словами, стебель топи​намбура является сначала акцептором, а потом доно​ром ассимилятов.
        Картофель. Интересна смена донора и акцептора в течение суток у картофеля. Обычно днем донором воды у него бывает старый клубень. Добытая из почвы вода запа​сается в клубне и по мере необходимости расходуется надземной частью. Ночью же, когда выпадает роса, донорами воды становятся листья. Вода через поверхность листьев поступает в растение и перераспределяется. Молодые, растущие клубни обычно являются акцепторами воды. Но при засухе - (особенно если она приходится на момент цветения) клубни с легкостью отдают воду, потому что развивающееся соцветие - очень сильный акцептор. Опытные огородники знают: если во время цветения картофеля нет дождя, его надо поливать - иначе останешься без урожая.                          
        Вынужденный донор. Иногда донор не в состоянии обеспечить акцептор необходимыми веществами. Тогда донором может стать другой орган, которому эти функции обычно не свойственны. Так, если растениям не хватает азота, самые зрелые листья начинают отдавать свой азот остальным частям растения. Функция, с которой корень не справляется, переходит к листьям. Эти листья быстро желтеют и опадают, почти весь азот из них перекачивается в другие органы. Такая смена донора азота вынуждает растение быстрее стареть.
      Донорно-акцепторные отношения и старение растений. Говоря о повилике, мы отметили, что интенсивная работа акцептора старит донор. Но могут быть и дру​гие причины старения растений, например, нарушение нормального соотношения между корнями и листьями. Во время созревания плодов уменьшается поток ассимилятов в корни, это приводит к отставанию развития корневой системы из-за недостаточного питания, что, в свою очередь, уменьшает поток воды и минеральных солей в надземную часть растения. Происходит общее снижение жизнедеятельности, запускается колесо раз​рушительных процессов. Если растение однолетнее, оно вскоре погибнет, а если многолетнее - приостано​вит рост и будет готовиться к переходу в состояние покоя.
      В природе встречаются многолетние растения, цветущие лишь один раз в жизни (агава, бамбук). По​сле цветения они умирают), процессы гибели включа​ются уже в момент формирования соцветий). По всей видимости, закладывающееся соцветие требует слиш​ком мощного потока ассимилятов и минеральных со​лей, и растение, выкормив его, сильно "изнашивается".

Контрольные вопросы:
1. Как    осуществляется    биологическая    азотфиксация?   
2. Какой    фермент осуществляет связывание молекулярного азота?

3. Почему растения нуждаются в микроэлементах?
6. Рост и развитие растений
6.1 Фазы роста и их особенности
      Рост – это необратимое увеличение размеров и массы тела, связанное с новообразованием элементов структуры организма. Рост растений складываются из роста клеток, тканей и органов. Рост клеток происходит в три фазы: деление, растяжение и дифференцировка. Дифференцировка клетки – это процесс превращения клетки из меристематической, способной к делению, в дифференцированную, т. е. узкоспециализированную. При этом изменяется ее строение и функция. Морфогенез – процесс формообразования, - связан с закладкой, ростом и развитием специализированных тканей (гистогенез), органов (органогенез) растения. Развитие -  качественные изменения структуры и функций растения и его отдельных частей – органов, тканей и клеток, возникающие в процессе онтогенеза.

    Жизненный цикл растения (онтогенез) – это период от образования зиготы до смерти организма. Форму и поведение организма определяют – генетическая программа, заложения в зиготе, и внешние условие, в которых организм обитает.

 
Этапы онтогенеза растений – эмбриональный, ювенильный, цветение, образование плодов и семян, старение и смерть.

 
Существуют закономерности роста, характерные для всех живых организмов: 
1)большая S – образная кривая роста. Кривая состоит из следующих фаза: а)фаза скрытого роста (лаг - фаза), подготовка к росту; 
б)экспоненциальная фаза роста (фаза ускорения) - скорость роста возрастает по любому показанию; 
в)линейная фаза – в логарифмическом выражении имеет прямую зависимость от времени в течение этой фазы, очень короткая; 
г)фаза замедления роста;  
д)стационарная фаза, в этот период размеры ткани, органы или растения стабилизируются, видимый рост - минимальный; 
е)фаза старения и смерти организма.
2)Ритмичность – регулярно повторяющаяся смена периодов активного и замедленного роста.

3)Полярность – ориентация процессов и структур в пространстве.

4)Дифференциация – возникновение структурных и функциональных отличий у родных клеток и тканей в процессе развития.

5)Раздражимость – реакция на изменения внешних факторов, проявляющаяся в изменении жизнедеятельности, в частности, характерные роста и развития.

6)Корреляция – согласованное взаимодействие органов.

          Способность растения координировать рост отдельных органов и тканей осуществляется с помощью специфической регуляторной системы – комплекса фитогормонов.

         Гормоны - вещества, присутствующие в организме в малых количествах. Они синтезируются в одной части растения и затем транспортируются в другую его часть, где и оказывают специфический эффект.

         Различают следующие классы гормонов растительного организма, регулирующие рост: ауксины, гиббереллины, цитокинины, абсцизовая кислота и этилен.

       Природный  ауксин – индолил – 3 – уксусная кислота (ИУК) – синтезируется в меристемах, растущих зародышах, семяпочках, в растущих листьях и семядолях. Ауксин влияет на все виды клеточной активности (деление, растяжение и дифференцировку клеток), усиливает корнеобразование, камбиальную активность, разрастание завязи, рост каллусов в культуре клеток. С действием ауксина связано явление апикального доминирования.

       Гиббереллины – группа важных ростовых гормонов. Синтезируются в интенсивно растущих органах – верхушечных стеблевых почках, формирующихся семенах и корнях. Действие гиббереллина – стимуляция удлинения стебля, цветения у длиннодневных растений. Кроме того, этот гормон играет важную роль в прерывании покоя клубней, луковиц и семян, вызывая их прорастания.

      Цитокинины – группа природных и синтетических соединений, которые являются производными аденина. В растении цитокинины синтезируются в растущих кончиках корней, транспортируются в составе пасоки в надземную часть и принимают участие в регуляции роста надземных частей, структурного  и функционального состояния клеток листа. Цитокинины оказывают стимулирующее действие на деление клеток. С цитокининами связано такое явление как задержки старения ткани.

     Этилен и абсцизовая кислота (АБК) - гормоны, оказывающие преимущественно ингибиторные действие на ростовые процессы, участвуют в регуляции старения и покоя растений.

    Растения способны использовать свет не только как источник энергии, но и как эффективный фактор, с помощью которого осуществляется регуляция процессов роста и развития. Зависимые от света ростовые процессы называют фотомофогенезом.

      Фотопериодизм -  реакция растений на соотношение длины дня и ночи, выражающаяся в изменении процессов роста и развития и связанная с приспособлением онтогенеза к сезонным изменениям внешних условий.

      В зависимости от температуры меняется скорость метаболических процессов. Температурный коэффициент (Q10) характеризует это изменение при увеличении температуры на 100.

      Метаболические реакции, в основе которых лежат химические превращения, имеют Q10 около двух. Световые реакции фотосинтеза имеют температурный коэффициент, близкий к единице, а темновые - к двум.

Контрольные вопросы:
1. Дайте определение роста, дифференцировки, морфогенеза, развития.

2. Какие закономерности роста характерны для всех организмов?

3. Какие закономерности роста присущи только растениям?

4. Какие факторы влияют на рост и развитие растений?

5. В чем состоит регуляция роста и развития светом?
6.2 Влияние факторов внешней среды на рост и развитие растений
        Для того чтобы адекватно отвечать на изменение условий и сигналы, поступающие из окружающей среды (свойство раз​дражимости), каждая клетка постоянно тестирует (проверяет) свое местоположение. Дж. Боннер (1965) для объяснения меха​низмов управления дифференцировкой предложил принцип морфогенетических тестов. Апикальная клетка делится в поперечном направлении на две дочерние.  Каждая из них «определяет», является ли она верхушечной. Для апикальной клетки результатом будет про​должение деления, а вторая, субапикальная, тестирует величи​ну группы окружающих ее клеток. Если группа мала, вклю​чается подпрограмма деления, функционирующая до достиже​ния   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,   вклю​чается   программа   их   дифференцировки   в   клетки   эпидермальные. Остальные клетки, оказавшиеся не на поверхности, проводят тест на положение в глубине группы, в результате че​го у расположенных  в самой глубине индуцируется подпро​грамма дифференцировки в клетки ксилемы, а у находящихся менее глубоко – подпрограмма образования флоэмы.
      Влияние факторов внешней среды на рост растений менее глубоко - подпрограмма образования флоэмы. Клетки, занимающие промежуточное положение, становятся кам​биальными, 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 устано​влен «эффект массы». Единичная изолированная клетка редко переходит к делению. Чем гуще высеяны клетки (например, на поверхность питательного агара), тем большее их число на​чинает делиться. 
       А показано, что если яйцеклет​ки фукуса помещены близко друг от друга, то ризоиды обра​зуются в сторону центра группы («групповой эффект»). Это явление можно объяснить тем, что каждая яйцеклетка синтези​рует и выделяет в окружающую среду ИУК, и концентрация этого фитогормона в центре группы оказывается более высо​кой, чем снаружи. Как уже говорилось, ауксин индуцирует у яйцеклеток фукуса образование ризоидов. Таким образом, тест на величину труппы клеток может быть опосредован кон​центрацией фитогормонов или других физиологически ак​тивных веществ, выделяемых клетками.
       На рост растений оказывают влияние многие факторы внешней среды. Прежде всего это физические факторы: свет (его интенсивность, качество, продолжительность и периодич​ность), температура (величина и периодичность), сила тяжести, газовый состав, магнитное поле, влажность, питательные веще​ства (минеральные и органические) и механические воздействия.
       Свет. Рост растений может происходить на свету и в темно​те. Зеленые органы высших растений в темноте приобретают ряд морфологических особенностей, отличающих их от расте​ний, выращиваемых на свету. 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 ме​ханические 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 кратковременно (5-10 мин) освещения растений один раз в сутки,  влияет на образование хлорофилла. Предотвращение этиоляции регулируется фитохромом (красный - дальний красный свет) или системой фитохром - флавопротеин (реакцш дальний красный - синий свет). Наиболее сильный морфологический эффект оказывает сине-фиолетовая часть.

        Этиоляция - важная приспособительная реакция проростков растений, находящихся в почве: за счет быстрого вымывания мезокотиля, гипокотиля или эпикотиля побег вынос на поверхность, к свету. При освещении этиолированных растений торможение роста растяжением наступает через несколько минут, остальные эффекты света (развертывание первого  закладка следующих листьев, рост волосков и т. д.) являются лишь через несколько часов.
       Температура. Как и другие процессы, рост растений от температуры. В пределах от 0 до 35 °С влияние темпера на рост подчиняется правилу Вант-Гоффа, но свыше 35 - скорость роста снижается. В зависимости от приспособления к действию температур различают растения тепло (с минимальными точками для роста выше 10°С и оптимальными при 30 - 40 °С и холодостойкие с минимальными точками. 0 до 5 °С и оптимальными при 25 - 31°С. Максимальные температуры для роста большинства растений находятся в пределах 35 - 45 °С. Оптимальной называют температуру, при рой рост осуществляется наиболее быстро. Но вы скорость роста не всегда благоприятна для формирования растения. При «выгонке» растений умеренного пояса при вы температурах стебель становится слабым, а листья тонкими.  В поле такие растения погибают.
        Газовый состав. Для роста растений необходимо присутствие кислорода. Однако кратковременное снижение напора ну его содержания значительно не сказывается на рост растений. Даже в условиях длительного недостатка кислорода в зоне корней при затоплении рост продолжается, хотя и более низкой скоростью. Это связано, как уже с включением адаптационных механизмов, позволяют пользоваться О2 нитратов, воздухоносных тканей и т. д.
      Избыток СО2 в атмосферном воздухе приводит к увеличению растяжимости клеточных стенок и кратковременно течение нескольких часов) усилению роста тканей (эффект кислого роста»). Выяснено, что влияние СО2 на рост основа способности снижать рН клеточных стенок и таким об индуцировать рост клеток. Эффект СО2 не зависит от присутствия кислорода. Именно с эффектом «кислого роста»  с затенением может быть связано чрезмерное удлинение них междоузлий злаков в загущенных посевах и вследствие этого полегание растений.
       Водный режим. Процесс роста клеток растений растяжением осуществляется путем вакуолизации при поступлении в воды. Поэтому недостаточное снабжение клеток водой оживает рост. 
      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 бы​стрее, что приводит к укорочению стебля и корня, к уменьше​нию размеров листьев, к их мелкоклеточности и т. д. Недоста​ток воды до начала и в период стеблевания злаков (осущест​вляемого за счет роста растяжением) особенно резко снижает урожай.
       Минеральное питание. На росте растений благоприятно сказывается высокое содержание в почве минеральных элемен​тов, особенно азота. Однако способствующие быстрому росту высокие концентрации азота задерживают процессы дифференцировки, в частности закладку цветков. Высокий минеральный фон приводит к разрастанию вегетативных органов и необхо​дим 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.
Контрольные вопросы:
1. Расскажите о важнейших физиологических функциях каждого фитогормона

2. Как осуществляется рост клетки?

3. Что определяет процессы дифференциации?

4. Как осуществляется морфогенез?  Расскажите о способах движения растений.

6.3 Жизненный цикл высших растений
           Познание причин и закономерностей дифференциации клеток и тканей, этапов развития растительного организма, причин его старения позволит найти рациональные способы управления его жизненным циклом и создать стройную теорию индивиду​ального развития. Признаки и свойства растительных организ​мов зависят от исторических условий формирования вида, фи​логенеза, его наследственности и изменчивости и от конкрет​ных условий, в которых развивается индивидуум.
       Всем разнообразным представителям живой природы - от простейших до высших растений, животных и человека - свой​ственна общая закономерность: существовать и развиваться в определенных условиях среды. Ч. Дарвин показал, что условия среды - температура, свет, питание и др. - факторы эволюции организмов, а ее движущими силами являются наследствен​ность, изменчивость и естественный отбор.
        Современная биология, изучающая процессы жизни на мо​лекулярном уровне, раскрыла основы наследственности, кото​рые связаны с химическими изменениями молекул ДНК. На основании исследований принципов генетического кода созда​на молекулярная генетика, которая раскрывает широкие пер​спективы для селекции растений и животных.
       Под процессами развития растений понимают изменения в новообразовании элементов структуры организма, обусловлен​ные прохождением им жизненного цикла (Д. А.Сабинин). Жизненный цикл растительного организма состоит из этапов. Основной критерий перехода от одного этапа к другому - воз​никновение зачаточных структур.
       Этапы индивидуального развития растений (онтогенеза) и связанные с ними характерные структуры:
      эмбриональный - образование зиготы;
      ювенильный - прорастание зародыша и образование ве​гетативных       органов;
      зрелость - появление зачатков цветков, формирование репродуктивных органов;
      размножение (плодоношение) - однократное или мно​гократное образование плодов;
      старение - преобладание процесса распада и малоактив​ных структур.
       На каждом этапе новообразованию элементов структуры организма предшествуют соответствующие физиологические и биохимические процессы преобразования.
       Таким образом, последовательно совершающиеся физиоло​гические, биохимические и морфологические изменения в расте​нии представляют один общий процесс его роста и развития. Прохождение всех этапов онтогенеза сопровождается взаимо​действием между клетками, тканями, органами. В этом взаи​модействии заложено общебиологическое свойство - целост​ность растущего растительного организма.
       Важным для науки и практики является познание законо​мерностей индивидуального развития растительного организма в определенных условиях внешней среды - онтогенеза. Под индивидуальным развитием понимают прохождение растительным организмом нормального жизненного цикла - от оплодотворения яйцеклетки, последующих вегетативных и ге​неративных процессов до естественной гибели. Онтогенез пред​ставляет собой последовательную смену указанных выше эта​пов на протяжении жизни растения.
        По характеру своего развития растения делятся на одно​летние, двулетние и многолетние, обладающие различными типами онтогенеза. Растения, цветущие и плодоно​сящие один раз в жизни, называются монокарпическими. К ним относятся однолетние растения, а также некоторые мно​голетники, например бамбук, который растет в течение 20 - 30 лет, потом зацветает и после плодоношения засыхает. У не​которых пальм с верхушечными соцветиями, например Corypha umraculifera, после многих лет вегетативного роста образует​ся мощный ствол с розеткой листьев, на нем появляются цвет​ки, а после созревания семян растение гибнет. К монокарпическим растениям относится мексиканская агава (Agava ameriсапа) с листьями длиной до 1 м. На родине она зацветает в возрасте 8-10, а в Европе - в возрасте 50 лет. Агава выбра​сывает огромное соцветие высотой до 20 м, которое имеет око​ло 1,5 млн цветков. После цветения надземная часть ее засы​хает и появляется корневая поросль. В пустынях Средней Азии растет многолетнее растение ферула, которое цветет раз в жизни и после этого гибнет. Много монокарпических растений встречается среди двулетников (морковь, свекла, капуста), ко​торые зацветают после перезимовки, и среди озимых форм.
         Растения, которые цветут и плодоносят много раз, называ​ются поликарпическими. К ним относятся многолетние плодовые, разнообразные комнатные растения - герань, при​мула, бегония и др. Характерная особенность поликарпических растений заключается в том, что после плодоношения они не погибают. Следует отметить, что различие между моно- и поликарпическими растениями в определенной мере условно.  Если изменять условия культивирования, то многие монокарпические растения становятся поликарпическими. Пшеница и рожь - однолетние растения, но среди них имеются и много​летние формы. У белены, крапивы встречаются как многолет​ние, так и однолетние формы. Клещевина и хлопчатник на сво​ей родине в тропиках произрастают как многолетние расте​ния, а в умеренных широтах культивируются как однолетние. Если перенести в горы некоторые однолетние растения, то они развиваются как многолетние. Например, однолетнее растение мятлик луговой в горах становится многолетним. Количества однолетников в пределах Европы уменьшается при продвиже​нии  на север.  Очень  мало однолетников  во флоре Арктики.
       Эволюционные превращения покрытосемянных растений привели к образованию травянистых видов с коротким жизнен​ным циклом (во многих случаях меньше одного года). В совре​менной флоре имеются многочисленные растительные организ​мы, которые находятся на разных этапах эволюционного раз​вития. Этот путь начинается от деревьев через кустарники, многолетние травы и заканчивается появлением однолетников, которые приспосабливаются к засушливым местам произра​стания и составляют конечное звено эволюционной цепи среди покрытосемянных.
       Травянистые растения являются производными редуциро​ванными формами, возникшими в результате изменения клима​тических условий - похолодания, а следовательно, и сокраще​ния вегетационного периода. Об этом свидетельствуют много​численные факты в области палеонтологии и эволюционной морфологии. Жизненный цикл растения формировался в тече​ние длительного эволюционного развития в различных услови​ях среды. Однолетний способ жизни травянистых форм нужно рассматривать как приспособление растений в процессе дли​тельной эволюции к таким условиям, в которых вегетационный период прерывается более или менее длительным дефицитом влаги. Однолетние формы филогенетически близки к много​летникам и имеют ряд общих черт. Способность многолетних растений переходить к генеративному развитию и обильное цветение и плодоношение в первый год вегетации, сжатость жизненного  цикла такого  многолетника  подтверждают это.
       С давних времен физиологов интересовали вопросы разви​тия растений. Немецкий ученый Г. Клебс в 1905 г. опублико​вал книгу «Произвольное изменение растительных форм», в ко​торой выступил против учения о жизненной силе. К. А. Тими​рязев рассматривал ее как новый удар по витализму. Вместе с тем он подвергал критике идейные позиции Г. Клебса, кото​рые характеризовались непоследовательностью. В опытах с грибом Saprolegnia и водорослями Voucheria Г. Клебс на​блюдал непрерывный их рост без образования спор в условиях яркого света и постоянного обновления питательных веществ. Водоросли Voucheria образовывали зооспоры после перенесе​ния их в чистую воду в темноту. При выращивании на влаж​ной почве зооспор у них не было. После того как водоросли помещали в слабый питательный раствор, наблюдалось обра​зование зооспор. На основании этих опытов Г. Клебс утверж​дал, что онтогенез можно изменять во всех направлениях. Та​ким образом, он пришел к выводу о неустойчивости онтогенеза и об отсутствии каких-либо закономерностей в прохождении жизненного цикла у низших растений, с чем нельзя согла​ситься.
       Однако ученый  правильно утверждал,  что на  ход измене​ния индивидуального развития влияют внешние и внутренние условия. Он считал, что изменение условий питания, которые действуют на всю грибницу, является толчком, раздражением, которое определяет переход к половому размножению. Однако Г. Клебс не учитывал роли наследственных свойств раститель​ного организма, благодаря которым каждый вид и даже сорт растения по-разному реагируют на одни и те же условия внеш​ней среды. Работы ученого имели в свое время прогрессивное значение. Он делал попытки объяснить рост и развитие соотно​шением содержания Сахаров и азотистых   веществ   в растении: накопление Сахаров способствовало развитию, а азотистых ве​ществ - усилению вегетативного роста. Но опытами такое ут​верждение  доказано  не  было.   К  этому  времени  относится   и другая  теория,  которую  предложил  Ю.  Сакс.  Сторонники  ее (Ф. Вент и др.) объясняли рост и развитие как процессы, за​висимые от веществ-органообразователей - колинов:  ризоколинов   (корнеобразователи), каулоколинов   (стеблеобразователи), филлоколинов  (листообразователи)   и т. д. Эту гипотезу остро критиковал К. А. Тимирязев, который доказал    несостоятель​ность представлений об органообразующих веществах.  Позже появилась гормональная  теория  роста  и  развития     (Н. Г. Хо​лодный, М. X. Чайлахян). Согласно этой теории, рост и пере​ход к цветению объяснялись образованием у растений флоригена (в листьях) или ауксинов (в стеблях).
Д. А. Сабинин, В. Г. Конарев рост и морфогенез растений связывают с содержанием нуклеиновых кислот в клетках. Д. А. Сабинин выдвинул гипотезу, согласно которой ритмич​ность физиологических процессов объяснялась неравномер​ностью синтеза нуклеопротеидов, отставанием его от синтеза других веществ в клетке, что трансформируется затем в макро​ритмы роста.
И. В. Мичурин обнаружил у плодово-ягодных растений био​логические различия в процессе индивидуального развития, установил зависимость развития от внешней среды и на этом основании  разработал способы  управления онтогенезом растений. Он доказывал, что развитие организма неразрывно связа​но с  развитием  его  наследственности  в  процессе эволюции.
Особенности индивидуального развития растений И. В. Ми​чурин рассматривал в неразрывном единстве филогенеза с он​тогенезом. Изучение жизни растений с позиций единства фило​генеза и онтогенеза помогло ему выявить особенности в процес​се индивидуального развития плодовых деревьев, которые уче​ный назвал стадиями превращения дикого вида в культурный. В своих работах он приводит многочисленные примеры прояв​ления биогенетического закона в жизни плодовых растений. Так, в работе «Получение благородных культурных сортов из сеянцев» (1908) он отмечал, что сеянцы в молодом возрасте по внешнему виду напоминают дикие формы. Это можно рас​сматривать как одно из проявлений биогенетического закона, согласно которому любой организм в зародышевом и детском возрасте проходит все те изменения, через которые прошел era род.
       И. В. Мичурин также установил, что взрослые плодовые де​ревья имеют чрезвычайно большое влияние на прививаемые к ним молодые сеянцы, особенно гибридные. Этот метод привив​ки получил название метода ментора (воспитателя). Суть его заключается в том, что черенок или ветвь молодого организма заставляют с помощью прививки питаться пластическими веще​ствами, вырабатываемыми организмом, имеющим устойчивую наследственность. Под влиянием питания формирование свойств организма изменяется. Метод ментора используют в селекционной работе, особенно в садоводстве. При прививке черенка сорта Антоновка полуторафунтовая в крону взрослого дерева сибирской яблони плоды Антоновки становились мел​кими, цилиндрической формы и терпкими на вкус, т. е. утра​чивали многие сортовые признаки. Выведенный гибрид череш​ни и вишни, названный Краса севера, давал белые плоды. При​витый на сеянцы садовой вишни, он дал ярко-розовые плоды. Эти примеры свидетельствуют о том, что метод ментора стано​вится действенным в руках экспериментатора-селекционера при создании новых сортов и форм растений.
Контрольные вопросы:
1. Из каких этапов состоит онтогенез?
2. Что такое генетическая программа?
7. Устойчивость растений
7.1 Устойчивость как приспособление растений к условиям существования 
       Способность к защите от повреждающих и неблагоприятных абиотических и биотических факторов среды – неотъемлемое свойство любого, в том числе и растительного организма. Адаптация это совокупность морфологических, физиологических и химических приспособительных реакций, обеспечивающих возможность выживания определенного вида растений при действии неблагоприятных условий среды. Это генетически детерминированный процесс формирования систем устойчивости обеспечивающих завершение онтогенетического цикла организма. Стратегия адаптации направлена на поддержание структурной целостности макромолекул и сохранение регуляторных систем, а также на обеспечение организма энергией (прежде всего АТФ), восстановителями и предшественниками нуклеиновых кислот и белков. Изучение устойчивости растений к условиям экологического стресса приобретает важные практическое значение для земледелия, особенно в зонах с неблагоприятным климатом. Реакция растений на повреждающий фактор воспринимается генетическим аппаратом, при этом быстро изменяется экспрессия генома и отмечается перестройка синтеза белков (синтез различных стресс – белков, например, белков теплового шока). Происходит изменение организации мембран, перестройки метаболизма, синтез и накопление различных протекторных (защитных) соединений, например пролина, сахарозы, полиаминов и др. при длительном действии повреждающего фактора происходят адаптивные изменения, направленные на репарацию повреждений, что связано с энергетическими затратами, а затем и его структурными морфологическими перестройками.

    Помимо общей устойчивости, необходимо иметь представления об адаптации и устойчивости растений к специфическим факторам: 
засуха и засухоустойчивость, низкие отрицательные температуры и морозоустойчивость, низкие положительные температуры и холодоустойчивость, высокие температуры и жаростойкость, засоление и солеустойчивость, инфекционные болезни и различные формы иммунитета.

Жароустойчивость – способность растений выносить перегрев.

Засухоустойчивость – способность растений переносить значительное обезвоживание клеток, тканей и органов, а также перегрев.

Холодоустойчивость – способность растений длительное время переносить низкие положительные температуры.

Морозоустойчивость – способность растений переносить температуру ниже 00С.

 
У растений часто наблюдаются болезни, которые вызываются вирусами (мозаичные болезни), бактериями (загнивание, опухоли), грибами (головня, ржавчина - у злаков), цветковыми паразитами (заразиха повилика, омела).кроме того, растения поражаются и непаразитарными болезнями, например, гоммозом, хлорозом, в результате воздействие различными факторами (температура, влажность, условия питания). При гомозе внутренняя ткань (Коровая паренхима) растворяется и превращается в камедь, вытекающую наружу.

 
Устойчивость растений к болезням называется иммунитетом. Различают иммунитет абсолютный – полную устойчивость к данной болезни и относительный – частичную поражаемость растений в зависимости от  условий окружающей среды. Различают три вида устойчивости растений к инфекционным болезням.

Первый – анатомо-морфологическая устойчивость как следствие большой плотности структуры тканей, мелкоклеточности, утолщенности оболочек незначительных размеров межклетников.

 
Второй – физиологическая устойчивость, которая обуславливается характером устричных движений, кислотностью и величиной осмотического давления клеточного сока.

Третий – химическая устойчивость, связанная с накоплением в клетках тканей различных веществ – гликозидов, алкалоидов, фенольных соединений.

Учитывая большое влияние факторов внешней среды на изменение устойчивости растений к болезням, нужно направлять действие этих факторов на ее повышение. Особая роль принадлежит минеральному питанию. Известны действие фосфора, калия и микроэлементов на повышение устойчивости растений к патогенным микроорганизмам и ослабление ее под влиянием азота. Подбором определенных соотношений элементов питания в различные фазы развития растений можно изменить обмен веществ, состояние коллоидов цитоплазмы, а следовательно и степень устойчивости их к болезням.

Для борьбы с болезнями растений применяют специальные химические препараты фунгициды.  

Контрольные вопросы:
1. Физиология стресса

2. Засухоустойчивость и устойчивость растений к перегреву.

3. Устойчивость растений к низким температурам.

4. Устойчивость растений к засолению.

7.2 Устойчивость растений к отрицательным температурам

Холодоустойчивость растений. Растения различных мест обитания имеют неодинаковые границы повреждающих низких температур. Растения Крайнего Севера без особого вреда зимой переносят охлаждение до – 600С. Центральноевропейские виды, цветущие зимой маргаритка или звездчатки, могут перенести замерзание, а при повышении температуры продолжают свою жизнедеятельность. В то же время большинство теплолюбивых растений южного происхождения плохо переносят низкие положительные температуры (от 100С и ниже). Растения, какао погибают при 80С, хлопчатник гибнет в течение суток при  температуре от 1 до 30С, прорастание зерновок и рост проростка кукурузы тормозится температурами почвы ниже 100С.
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 00С.

При помещении теплолюбивых растений в условия низкой положительной температуры отмечается постепенная потеря тургора клетками надземной части (например, листья огурца теряют тургор при 30С на 3 день, растение завязает и гибнет). Следовательно, при низких температурах может нарушатся 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 действие 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, при низкой 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 12ч) условиях низких положительных (1-50С) и более высоких температур (10-200С). Таким же способом можно затем закалять рассаду. Холодостойкость повышается также при замачивании семян в 0,25%-ных растворах микроэлементов или нитрата аммония (в течение 20ч для хлопчатника).

Морозоустойчивость растений. Морозоустойчивые растения способны предотвращать или уменьшать действие низких температур. Такие растения обладают приспособлениями, уменьшающими обезвоживание клетки. 

Для предотвращения образования внутриклеточного льда при заморозках первостепенное  значение имеет возможность быстрого 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 ненасыщенных жирных кислот. Это обусловливает снижение температуры фазового перехода липидов жидкокристаллического состояния в гель до величины, лежащей ниже точки замерзание у морозостойких растений, а у неустойчивых растений она выше 00С. Фазовые переходы мембран из жидко кристаллического в твердое (гель) состояние на 1/3 снижают проницаемость липидных мембран. Поэтому понижение температуры фазового перехода липидов у морозоустойчивых растений сохраняет высокую  проницаемость мембран при замораживании.

Перенесению морозов способствует также усиление процессов синтеза веществ, защищающих ткани (криопротекторов). К ним относятся прежде всего полимеры, способные связывать значительные количества воды, гидрофильные белки, моно и 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 морозоустойчивых растений при действии низких температур усиливается гидролиз крахмала и в цитоплазме накапливается 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 гемицеллюлоз (ксиланы, арабиноксиланы), выделяемые клеточную стенку. Они обволакивают кристаллы льда и тормозят их рост. В итоге образуется более мелкие кристаллы, меньше повреждающие клетку.

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 помощью закалки. Закаливание подготавливает весь комплекс защитных средств растение, о котором говорилось выше.

Закалка ускоряет приостановке ростовых процессов у растение и осуществляется при постепенном снижении температуры, а для ряда объектов и при  укороченном  фотопериоде.

Теория закаливания к низким температурам по И.И.Туманову – растения для приобретения свойства морозостойкости должны пройти три этапа подготовки переход в состояние покое, затем первую и вторую фазы закаливания. Вступление в состояние покоя без последующих этапов лишь немного повышает морозоустойчивость. Переход в состоянии покоя сопровождается смещением баланса фитогормонов в сторону уменьшения содержания ауксина и гиббереллинов и увеличение абсцизовой кислоты. Обработка растений в этом период ингибиторами роста (хлор холин хлоридом или три йод бензойной кислотой) повышает устойчивость растений к низким температурам, а обработка ИУК или ГА- понижает её. 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 0,5-20С за 6-9 дней; древесные – за 30 дней) при пониженных положительных температурах (до 00С) останавливается рост (если растения не находятся в состоянии покоя), в клетках накапливаются соединение, выполняющие защитную функцию (сахара, растворимые белки и др.), в мембранах возрастает содержание ненасыщенных жирных кислот, снижается точка замерзания цитоплазмы, отмечается некоторые уменьшения внутриклеточной воды, что тормозит образования внутриклеточного льда.

В период прохождения второй фазы закаливания (постепенное понижение температуры до – 10, - 200С и ниже со скоростью 2-30С в сутки) в межклетниках образуется лед и начинает 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 содержания общего и белкового азота. Сходный эффект оказывают кобальт, медь, ванадий и др.

Морозы со средним годовым минимумом температуры воздуха ниже – 200С обычны на 42% территории земли. Поэтому очевидно значение понимания механизмов морозоустойчивости растений для сельскохозяйственного производства этих районов. 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 (0,5-10С/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 заполняются водой, которая затем поглощается клетками, если они не погибли от мороза.

Основными причинами гибели клеток при низких отрицательных температурах является: 1) их обезвоживание, 2)механические сжатие льдом, повреждающее клеточные структуры.

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 плазмолемму.

Наиболее распространенные признаки повреждения от замерзания потеря клетками тургора, инфильтрация межклетников водой и вымывание ионов из клеток. С помощью меченой тритием воды было показано, что при этом проницаемость 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).
Контрольные вопросы:

1. Почему в первой фазе закаливания нужны свет и низкая положительная температура?

2. Почему для зимующих растений вредны зимнее-весенние оттепели?

3. Что такое закаливание зимующих растений?

4. Какие фазы закаливания различают у озимых культур
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