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Предметфизиологиирастений

1. Значениефизиологиирастений. Методыисследованияфизиологиирастений,
связьсдругиминауками.

2. Теоретическиеосновыфизиологиирастений: строениеклетки, анатомияотдель-
ныхоргановрастений, общиепонятияобобменевеществкакважнейшемфизиологиче-
скомпроцессе; ассимиляцияидиссимиляция, другиефизиологическиепроцессы.

1. Значениефизиологиирастений.

Физиологиярастений– этонаукаофизиологическихибиохимическихпроцессах
ифункцияхрастительногоорганизмапроисходящихнавсемпротяженииегоонтогенеза
привсехвозможныхусловияхвнешнейсреды.

Основныезадачифизиологиирастений– познаниемеханизмовжизненныхпроцес-
соврастений, изучениевзаимосвязиэтихпроцессовворганизме, изменениеихходаина-
правленностивонтогенезеиподвлияниемокружающихусловий, изучениезакономерно-
стейприспособления(адаптации) растенийкнеблагоприятнымвнешнимвоздействиям.

Конечнаяцельфизиологиирастенийзаключаетсявпоискевозможностейуправле-
нияходомростаиразвитиярастений, внаучномобоснованииприемоввозделываниярас-
тений, разработкемероприятийпоповышениюпродуктивностииустойчивостирастений.

Внастоящеевремяосновнымизадачамифизиологиирастенийявляются:
- дальнейшееизучениевнутреннейорганизациифизиологическихпроцессов;
- выявлениесвязигенетическихиэкологическихфактороввявленияхжизни;
- развитиебиотехнологиисцельюполученияценныхбиологическихпродуктови

лекарств, энергетическогосырья;
- рациональноеиспользованиеотходовсельскогоилесногохозяйства.
Физиологиярастенийотноситсякбиологическим, теоретическимнаукам, является

отрасльюэкспериментальнойботаники, котораявXIX векевыделиласьвсамостоятель-
нуюнауку. Вразноевремянабазефизиологиирастенийсформировалисьвирусология,
агрохимия, химиягербицидовистимуляторовроста, микробиология, биохимия. Физиоло-
гиярастенийтесносвязанасэтиминаукам, атакжеиспользуетсовременныеметодыбио-
физики, химии, физики, математики, кибернетики. Трудноустановитьграницымеждуот-
дельнымибиологическиминауками, однако, преждевсегофизиологиярастенийобеспе-
чиваетнеобходимуюинтеграциювсехбиологическихзнанийнауровнецелогорастенияи
биоценоза.

Физиологиярастенийкакнаукафундаментальнаястремитсяпроникнутьвсущ-
ностьприродногоявления, процесса, раскрытьегомеханизм, какнаукаэксперименталь-
наяиспользуетопыты, экспериментывкачествесредствпознанияфизиологическихпро-
цессов. Дляизученияфизико-химической, биохимическойибиологическойсущности
функцийипроцессоввфизиологиирастенийприменяютлабораторно-аналитический,
вегетационныйиполевойметодыисследований, методымеченыхатомов, световойи
электронныймикроскопии, электрофореза, хроматографическогоанализа, ультрафиоле-
товойилюминесцентноймикроскопии, спектрометрии, иммунологии, кристаллографиии
другие. Физиологическиеисследованияпроводятвфитотронахилабораторияхискусст-
венногоклимата, гдерастениявыращиваютвконтролируемыхусловиях(температура,
режимосвещения, составвоздухаит.д.)

2. Теоретическиеосновыфизиологиирастений.
Физиологическиеибиохимическиепроцессыпроисходятнаразныхуровняхорга-

низацииорганизма: молекулярном, субклеточном, клеточном, тканевом, органном, орга-
низменном, популятивном, ценотическомибиогеохимическом. Намолекулярномуровне
изучаютфункциинуклеиновыхкислот, белковидругихвеществ; наклеточномисубкле-
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точном– функцииклетокиееорганелл; наорганном– функциилиста, стебля, корняи
др.; наорганизменном– функциицелогоинтактногорастения; напопулятивном- функ-
циивидаисортарастений; наценотическом– функциифито- иагрофитоценозов, набио-
геохимическом– системырастение– почваиглобальныепроцессывбиосфереЗемли.

Врастениивсепроцессыналюбомуровнеорганизациивзаимосвязаны. Изменение
какого-либопроцессасказываетсянавсейжизнедеятельностиорганизма. Такженадоучи-
тывать, что, растительныйорганизмразвиваетсявтечениевсейсвоейжизниинеотделим
отвнешнейсреды, котораявзначительноймеревлияетнаобменвеществврастении.

Происходящиеврастениифизиологическиепроцессырегулируютсяфункциональ-
нымисистемами. Этотакиепроцессы, какпочвенное, воздушноеигетеротрофноепита-
ние, синтез, транспортираспадвеществ, ростиразвитие, движениярастений, реакциина
неблагоприятныефакторывнешнейсреды.

Кфункциональнымсистемамотносятся:
1. Системаавтотрофногопитания
2. Системапочвенного(минерального) питания
3. Сосудистаяпроводящаясистема(сосудыксилемы, ситовидныетрубкифлоэмы)
4. Опорнаясистемарастения(совокупностьклеточныхстенокимеханическихтка-

ней)
5. Двигательнаясистема(замыкающиеклеткиустьиц, ростовыедвижения)
6. Органыразмножениярастений
7. Дыхательнаяивыделительнаясистемы(гидатоды, устьица, корневаясистема)
8. Системывнутреннейрегуляции:
- гормональнаярегуляция
- системапередачиэлектрическихимпульсов
- системамембранноготранспорта
- генетическаясистема.
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Физиологияибиохимиярастительнойклетки

1.Клеткакакцелостнаяживаясистема. Основныефункциональныеирегуляторные
системырастений.

2.Строениеифункцииклеточныхмембран. Механизмыпроникновенияионовв
клеткучерезмембрану.

3. Клеточнаястенка. Строениеифункции.
4. Ядро. Строениеифункции.
5. Митохондрииипластидырастительнойклетки. Строениеироль.
6. Эндоплазматическаясеть, аппаратГольджи, вакуоль. Строениеифункции.
7. Сферосомы, пероксисомы, лизосомы, ихрольвклетке.
8. Немембранныеорганоидыклетки. Рибосомы. Строениеифункции.
9. ДНКиРНК- строениеифункции. Макроэргическиесоединения.
10. Липидырастенийиихроль.
11. Углеводы (моносахаридыиолигосахариды), строениеифункции. Основные

полисахаридырастенийихроль.
12. Белкирастений. Ихфункцииистроение. Биосинтезбелкавклетке.
13. Строениеифункцииферментов. Основныеклассыферментов. Механизмыра-

ботыферментов.

1. Клеткакакцелостнаяживаясистема. Основныефункциональныеирегуля-
торныесистемырастений.

Клеткаявляетсяфункциональнойиструктурнойединицейживогоорганизма. Со-
вершенствоеевнутреннейструктурыобеспечиваетвыполнениепрактическивсехфунк-
цийорганизма. Живаяклеткасостоитизтехжехимическихэлементов, чтоинеживая
природа. Процессы, происходящиевклетке, подчиняютсяобщимзаконамфизикиихи-
мии.

Живыеклеткипредставляютсобойоткрытыесистемы, которыеобмениваютсяс
окружающейсредойэнергией, веществомиинформацией.

Фотосинтезирующиеклеткирастенийпотребляютсолнечнуюэнергиюипревра-
щаютеевхимическуюформу. Формойзапасанияэнергиивклеткеслужатмолекулы
АТФ, обеспечивающиеважнейшиепроцессыжизнедеятельностиибиосинтезорганиче-
скихсоединений(белков, липидов, углеводов, нуклеиновыхкислотит.д.). Частьэнергии
АТФзатрачиваетсянамеханическуюработу, другаячастьидетнаактивныйтранспорт
веществпротивфизико-химическихградиентов.

Образованныеприфотосинтезеорганическиевеществаучаствуютвпроцесседы-
хания. Окислительныйраспаддыхательныхсубстратовприводиткосвобождениюзаклю-
ченнойвнихэнергии– частьеевновьаккумулируетсявмолекулахАТФивновьисполь-
зуетсяпоуказаннымнаправлениям. Болееполовиныэнергииокисленияпревращаетсяв
теплотуивэтойформевыделяетсявокружающуюсреду. Такимобразом, осуществляется
обменэнергиеймеждуклеткойисредой.

Обменвеществвключаетпроцесспоглощенияизокружающейсредыдиоксида
углерода, воды, минеральныхвеществ, участвующихвклеткевмногочисленныхбиохи-
мическихреакциях. Врезультатеэтихпроцессовклеткастроитиподдерживаетсвои
структуры, апродуктыраспадаиотходыжизнедеятельностивыходятвокружающуюсре-
ду, гдеониподвергаютсяпревращениям.

Обменинформациейначинаетсясвосприятияклеткойсигналовотвнешнихраз-
дражителей. Возникающеевклеткевозбуждениеприводиткизменениюфункциональной
активностиклеткиисигналыопроисходящихпеременахклеткапосылаетвокружающую
среду.
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Такимобразом, способностьжить, т.е. находитьсядлительноевремявупорядочен-
ном, энергетическинасыщенномсостоянии, обуславливаетсяпостояннымобменомклетки
исредывеществом, энергиейиинформацией. Основныепроявленияжизни– обменве-
ществ, ростиразмножение- обеспечиваютсясистемойструктурноифункциональносвя-
занныхэлементовклетки.

2. Строениеифункцииклеточныхмембран. Механизмыпроникновенияио-
новвклеткучерезмембрану.

Мембраны– этопограничныеструктуры, являющиесяосновойорганизацииклет-
ки. Онипокрываютпротопластвцелом(плазмалемма), окружаютвакуоль(тонопласт),
ограничиваютбольшинствоорганелл. Мембраныобеспечиваютвклеткепринципкопар-
тментации– клеткаделитсяназоны, каждаяизкоторыхиграетсвоюрольвжизниклет-
ки. Большаячастьклеточныхмембрангенетическисвязанадругсдругом, тоестьвозни-
каетдруготдругаилислужитпродолжениемдругдруга.

Основнымихимическимикомпонентамимембранявляютсябелкиилипиды. Кроме
этогомембранысодержатводу(до30 % массымембраны), полисахариды, минеральные
вещества(кальций). Мембраны состоятиздвойногослояамфипатическихлипидов,
имеющихполярныеголовы(гидрофильные) инеполярныехвосты(гидрофобные). Втол-
щемембраныимеютсялипидныемицеллы, позволяющиемембранеизменятьконфигура-
цию. Наповерхностимембранырасполагаютсяпериферическиебелки. Такжекрупные
глобулыбелкамогутпронизыватьмембрану, осуществляяактивныйтранспортвеществ.

Функциимембран:
1. Обеспечиваютединстворазделенияисвязиклеточныхкомпонентов.
2. Поддержаниегомеостаза– постоянствавнутриклеточнойсредыклетки.
3. Обеспечениеобменавеществ, энергиииинформациимеждуклеткамииокру-

жающейсредой.
4. Мембранысвязанысважнейшимибиохимическимипроцессами, такимикак

синтез, гидролиз, окислениевеществидр., атакжебиоэнергетическиепроцессы.
5. Выполняютрецепторнуюфункцию, воспринимаявнешниераздраженияипере-

даваясигналыонихорганизму.
Механизмыпоступлениявеществчерезмембрану.
Всеизвестныемеханизмы, обеспечивающиепередвижениеатомов, ионовилимо-

лекулмеждуклеткойисредойможноразделитьнадвекатегории. Кпервойотносятся
процессы, происходящиепозаконамфизикиихимии, общимкакдляживой, такидля
неживойприроды. Этопассивныйтранспорт– движениевеществпофизико-химическим
градиентамбеззатратыклеткойметаболическойэнергии. Кэтомутипуотносятсядиффу-
зия, осмос, электрофорез.

3. Клеточнаястенка. Строениеифункции.
Клеточнаястенка– этоособоеобразованиенаповерхностипротопласта, вклю-

чающуюдваосновныхкомпонента– однородныйрыхлыйматриксипрочнуюарматурув
нем. Основуклеточнойстенкисоставляютполисахариды(целлюлоза25 % отсухоймас-
сы, пектиновыевещества– 30 %, гемицеллюлозы– 40 %), атакжебелкиидругиевещест-
ва– 5 %.

Целлюлозаявляетсяосновнымвеществомарматуры, формируя«нити» – микро-
фибриллыифибриллы. Матрикссостоитизпектиновыхвеществигемицеллюлоз. Белки
клеточнойстенкиявляютсяферментами, участвующиевеесинтезе, ивыполняютфунк-
циизащитыклеткиотпатогенов.

Некоторыеклеткиформируютболееплотнуюипрочнуювторичнуюстенку, вко-
торойдоляцеллюлозыможетдоходитьдо60 %.Кромеэтоговсоставмогутвходитьтакие
вещества, каклигнин, суберин, минеральныесоли. Химическийсоставиструктуракле-
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точнойстенкиопределяютеесвойства– прочность, эластичность, высокуюгидрофиль-
ность.

Кфункциямклеточнойстенкиотносятся:
1. Опорная– поддержаниеформыклеткииразмера.
2. Препятствуетразрывуклеткиотвнутриклеточногодавления.
3. Буфернаяпоотношениюкводе. Вполисахариднойоболочкеможетсосредото-

чиватьсядо30 % еесодержаниявклетке; приводномдефицитеонаможетиспользоваться
протопластом.

4. Защитная– препятствуетпроникновениювпротопластповреждающихчастици
патогенныхмикроорганизмов.

5. Транспортная– осуществляетсядиффузионноепередвижениегидрофильных
веществпонасыщенномуводойматриксу.

Кромеклеточныхстеноквдиффузионномдвиженииводыирастворенныхвней
веществучаствуютмежклетники. Клеточныестенкиимежклетникиобразуюттакназы-
ваемоесвободноепространство– апопласт, составляющее10-15 % объемарастительной
ткани. Частьэтогопространстваспособнаадсорбироватьразличныеионызасчетэлектро-
статическихвзаимодействийихскомпонентамиклеточныхстенок. Этотобъемназывает-
сядоннановскимсвободнымпространством.

Протопластывсехклетокрастениясвязанывединуюцелостнуюсистему– сим-
пласт. Такимобразом, происходятвзаимодействиеотдельныхклетокичастейрастения.
Межклеточныесвязиосуществляютсячерезпорывклеточнойстенкеспомощьюспеци-
фичныхцитоплазматическихобразований– плазмодесм. Плазмодесмапредставляетсобой
каналдиаметром40-50 нм, выстланныйплазмалеммой, которая, переходяизклеткив
клетку, образуетнепрерывнуювнешнююмембрану. Плазмодесмыосуществляюттранс-
порторганическихиминеральныхвеществ, фитогормоновипередачуэлектрическихсиг-
налов.

6. Адсорбцияионов– этопервыйэтаппоглощенияэлементовпитательныхве-
ществ, облегчающийихдальнейшеедвижениевклетку.

4. Ядро. Строениеифункции.
Ядрорастительнойклетки(10-30 мкмвдиаметре) окруженодвойноймембраной. В

ядернойоболочкеимеютсяпорыразмером10-20 нм, связывающиеядросцитоплазмой. В
ядерномсоке(нуклеоплазме) присутствуетхроматин– вещество, состоящееизбелков,
ДНК, РНК. Приделенииклеткиизнегоформируютсяхромосомы, числоиформакоторых
специфичныдлякаждоговида. Внуклеоплазмеприсутствуютвнутриядерныетельцавы-
сокойплотности– ядрышки. Ониформируютсявтелофазеклеточногоделенияопреде-
леннымиучасткамихромосом. ВядрышкепроисходятсинтезрибосомальнойРНКиобра-
зованиерибосом.

Кфункциямядраотносятсяхранениеипередачанаследственнойинформации, а
такжерегуляциявсейжизнедеятельностиклетки. Этодостигаетсяпутемпоследователь-
нойэкспрессииирегрессиигеноввпроцессереализациигенетическойпрограммы.

5. Митохондрииипластидырастительнойклетки. Строениеироль.
Важнейшимивфункциональномотношенииорганелламявляютсямитохондриии

хлоропласты, имеющиеобщиеособенности. Снаружионипокрытыдвойноймембраной.
Хлоропластыимитохондриивозникаютвследствиеделенияимеющихсявклеткеорга-
неллилиихпредшественников. Внихсодержитсянаследственныйматериал, отличныйот
ядерного, - кольцеваямолекулаДНК, РНКирибосомы. Такимобразом, тамсинтезируют-
сяспецифичныедляхлоропластовимитохондрийбелки, хотячастьбелковкодируется
такжеядромклетки. Вследствиеэтогомитохондрииипластидыназываютполуавтоном-
нымиорганеллами.
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Митохондрии– органеллы, осуществляющиевнутриклеточноедыханиеинакоп-
лениеэнергии. Ониокруженыдвойноймембраной– наружнойивнутренней. Внутренняя
мембранаобразуетвыросты– кристы, увеличивающиевнутреннююповерхностьмито-
хондрий. Внутреннеепространствомитохондрийзаполненоматриксом, состоящимиз
белкаидругихвеществ. Вматрикселокализованыферменты, участвующиевпроцессах
дыханиярастений.

Основнаяфункцияхлоропластов – фотосинтез. Ониимеютдвойнуюбелково-
липиднуюмембрану. Внутреннеесодержимоехлоропластов– строма, которуюпронизы-
ваютмембраны– ламеллы. Ламеллы, соединенныедругсдругом, образуютпузырьки–
тилакоиды. Всвоюочередь, тилакоиды, плотноприлегаядругкдругуобразуютграны. В
тилакоидахнаходятсяпигменты– хлорофиллыикаротиноиды, атакжеферменты, участ-
вующиевфотосинтезе.

Хлоропластыявляютсяоднойизформпластид– клеточныхорганелл, свойствен-
ныхрастениям. Кромехлоропластовкпластидамотносятсялейкопластыихромопласты.
Всеониимеютобщеепроисхождение: образуютсяизбесцветныхинициальныхчастиц–
пропластид. Лейкопластыобразуютсявтемноте, имеютслаборазвитыевнутренниемем-
браныивыполняютфункциюнакоплениякрахмалаидругихзапасныхвеществ. Насвету
впропластидахпроисходитмощноеразвитиевнутреннихмембран, вкоторыевключается
зеленыйпигментхлорофилл, - таквозникаютхлоропласты. Хромопласты, какправило,
образуютсяизхлоропластов, вследствиеразрушениявниххлорофиллаиотличаютсясо-
держаниемкаротиноидов.

6. Эндоплазматическаясеть, аппаратГольджи, вакуоль. Строениеифункции.
Ядернаяоболочкавопределенныхместахдаетначаломембранамэндоплазмати-

ческойсети(ЭПС). Этоограниченныемембранамиканалы(диаметроколо5 нм) прони-
зывающиевсюцитоплазму, иногдарасширяясьвнебольшиевакуоли. ЭПСбываетглад-
кимишероховатым. НавнешнейсторонешероховатойЭПСсосредоточенырибосомы.
ФункциямиЭПСявляютсятранспортвеществисигналоввклеткеимеждуклетками(они
связанысплазмодесмами), синтезвеществбелковойилипиднойприроды.

СмембранамиЭПСисядернойоболочкойсвязанаппаратГольджи. Аппарат
Гольджисостоитиздиктиосом(цистерн) ивезикул(пузырьков). Вдиктиосомахпроисхо-
дитсинтезвеществ– полисахаридов, атакжебелковилипидов. Отеляющиесяотдиктио-
сомсекреторныепузырькитранспортируютсякплазмалемме, сливаютсясней, авещест-
вауглеводнойприродыиспользуютсядлястроительстваклеточнойстенки. ТоестьАГ
участвуеткакворганизацииплазмалеммы, такивобразованииклеточнойстенки.

Самойбольшойчастьюсистемы, связаннойсмембранамиядраиЭПС, является
центральнаявакуоль. ОбразуетсявакуользасчетслияниярасширенныхучастковЭПС.
Образовавшийсяобъемокруженмембраной- тонопластом, регулирующимпоступлениеи
выделениевеществ. Центральнаявакуользанимаетоколо60-70 % обьемаклеткиисодер-
житпочти75 % всейклеточнойводы.

Вклеточномсокевакуолисодержатсяразличныевещества: сахара, органические
кислоты, аминокислоты, белки, ферменты, пигменты, другиеорганическиевещества, ка-
тионыианионыминеральныхсолейикислот.

Функциямивакуолиявляются:
1. Осуществляетосмотическиеявления– концентрацияклеточногосокасоздает

необходимыйградиентдляпоступленияводывклетку, чтоподдерживаетклеткувтур-
гесцентномсостоянии.

2. Экскретивнаяроль, т.е. накоплениепродуктоввторичногообменавеществ, от
которыхосвобождаетсяцитоплазма: фенолов, алкалоидов, гликозидов.

3. Накоплениенеобходимыхклеткепитательныхвеществ, такихкакрастворимые
сахара(глюкозаифруктоза), органическиекислоты(яблочная, лимонная, щавелевая, вин-
ная).
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7. Сферосомы, пероксисомы, лизосомы, ихрольвклетке.
Корганоидам, связаннымсЭПС, относятся: лизосомы, пероксисомы, сферосомы.
Лизосомы– пузырьки0,2-0,4 мкм, окруженныемембраной. Внутрисодержатгид-

ролитическиеферменты(нуклеазы, фосфатазы, протеазы) ивыполняютроль«перевари-
вания» выполнившихсвоюролькомпонентовклеткиилизапасныхпитательныхвеществ.
Участвуюттакжевавтолизеклетки.

Пероксисомы – небольшиевакуоли (0,3-1,5 мкм) содержат окислительно-
восстановительныеферменты. Ониучаствуютвфотодыхании– процессе, вкоторомчасть
синтезированныхприфотосинтезевеществпринеобходимостиокисляется.

Сферосомы– пузырьки(100-150 нмвдиаметре), содержащиебольшоеколичество
липидовиферменты, связанныессинтезомираспадомжиров.

8. Немембранныеорганоидыклетки. Рибосомы. Строениеифункции.
Кнемембранныморганелламклеткиотносятрибосомыимикротрубочки.
Рибосомывыполняютоднуизважнейшихфункций: внихпроисходитзаключи-

тельныйэтапбиосинтезабелков– трансляция. Ониобразуютсявядре, азатемчерезпоры
ядернойоболочкивыходятвцитоплазму. Рибосомысостоятизбелкаирибосомальной
РНК. Этооченьмаленькиечастицы(20-30 нм), образованныедвумясубъединицами. Ри-
босомымогутсвободнонаходитсявцитоплазмеилиассоциироватьсянамембранахЭПС.
Несколькорибосомучаствующихвсинтезебелкаиобъединенныходноймолекулойин-
формационнойРНКназываютсяполисомой.

Микротрубочкипредставляютсобойтонкиедлинныеполыецилиндрысвнутрен-
нимдиаметромоколо15 нм. Сборкаиразборкамикротрубочекпроисходятвцитоплазме
постоянно. Приделенииклеткимикротрубочкиформируютнитьверетенаделения.

Микрофиламенты– фибриллярныеобразованияцитоплазмы. Ониимеютвоснове
сократительныйбелоктипаактинаиобеспечиваютдвижениецитоплазмыиееорганелл
внутриклетки.

9. ДНКиРНК- строениеифункции. Макроэргическиесоединения.
Нуклеиновыекислоты(НК) – этовеществакоторыевсвоейструктуресодержат

информациюовсехбелкахвклетке.
Онипредставляютсобойгетерополимеры, мономерамикоторыхявляютсянуклео-

тиды.
Каждыйнуклеотидсостоитизазотистогооснования, связанногоснимпятиугле-

родногосахараиостаткаортофосфорнойкислоты. ВНКприсутствуютазотистыеоснова-
ниядвухтипов– производныепурина(пуриновые) ипроизводныепиримидина(пирими-
диновые). Кпуриновымоснованиямотносятсяаденин(А), гуанин(Г), кпиримидиновым
– цитозин(Ц), урацил(У) итимин(Т).

Такимобразом, схемануклеотидаследующая:
азотистоеоснование(А, Г, Ц, Т, У) – сахар(рибозаилидезоксирибоза) – фосфор-

наякислота(Р).
ПриобразованииНКнуклеотидысоединяютсядругсдругомспомощьюфосфор-

но-эфирнойсвязи, возникающеймеждуостаткамифосфорнойкислотыупятогоатомари-
бозыилидезоксирибозыигидроксиломтретьегоатомасахараследующегонуклеотида.

НКподразделяютсянарибонуклеиновые(РНК) идезоксирибонуклеиновые(ДНК).
ВсоставРНКвходятнуклеотидысА, Г, Ц, У, сахар– рибоза. ДНКсодержитА, Г, Ц, Т,
сахар– дезоксирибозу.

НКимеютсложнуюспецифическуюструктуру, восновекоторойлежитпринцип
комплементарности. Согласноэтому, азотистыеоснованиявзаимодействуютдругсдру-
гомпосредствомобразованияводородныхсвязейстрогопопарно– АсТилиУ, аГсЦ.
Междукомплементарнымиоснованиямивозникаютдвеилитриводородныесвязи.



9

В1953 г. американскимиученымиД.УотсономиангличаниномФ. Крикомбыла
впервыеописанатрехмернаяструктураДНКядра. Онапредставляетсобойдвойнуюпра-
возакрученнуюспираль, структуракоторойстабилизируетсяводороднымисвязямимежду
комплементарныминуклеотидами.

ВядреклеткимолекулыДНКсвязанысбелкамигистонамиисоставляютхрома-
тин, изкотороговпериодмитозаформируютсяхромосомы. МолекулярнаямассаДНКв
ядреоченьвелика(108-109 иболее), чтообъясняетсяогромнымобъемоминформации, ко-
торыйвнейзаписан.

РольмолекулыДНКсостоитвхранении, передачеиреализациинаследственной
информации. Наследственнаяинформацияопределяетсяпоследовательностьюнуклеоти-
доввмолекуле. ОтдельныйучастокДНК, содержащийопределеннуюнуклеотиднуюпо-
следовательность, отвечаетзасинтезодногобелкаиназываетсягеном. Каждыетринук-
леотидавэтойпоследовательности(триплет) определяютоднуаминокислотувданном
белке. КодДНКуниверсаленпрактическидлявсехорганизмовиявляетсявырожденным:
однаитажеаминокислотаможетопределятьсянесколькимитриплетами. Совокупность
всехгеноввДНКсоставляетгенотипорганизма.

МолекулаДНКспособнаксамоудвоениюилирепликации, происходящимвинтер-
фазеклеточногоделения. Этосвойстволежитвосновепередачиинформацииотроди-
тельскихорганизмовкдочерним.

Различают3 видаРНК, которыеразличаютсяпосвойствам, строению, функциями
локализациивклетке. ВбольшинствеклетоксодержаниеРНКв5-10 разпревышаетсо-
держаниеДНК. ВидыРНК:

- матричнаяилиинформационнаяРНК. Молекулярнаямасса300 тыс. – 1 млн. Об-
разуетсявядреклеткеипереноситинформациюотДНКнасинтезируемыйбелок.

- транспортнаяРНК. Молекулярнаямасса23-30 тыс. Онанесвязанасклеточными
структурамиинаходитсявклеткахврастворенномсостоянии. Онатранспортируетами-
нокислотыкместусинтезабелка. Длякаждойаминокислотысуществуетсвоясобственная
тРНК.

- рибосомальнаяРНК. НанееприходитсяосновнаячастьРНКклетки. Онасодер-
житсяврибосомах, имеетнаибольшуюмолекулярнуюмассуихарактеризуетсяметаболи-
ческойустойчивостью.

Биосинтезбелка.
РеализациянаследственнойинформацииДНКосуществляетсяпосредствомпро-

цессатранскрипциимРНКвядреклетки, чтослужитначальнымэтапомвбиосинтезекле-
точныхструктур. ПритранскрипцииферментРНК-полимеразараскручиваетдвойную
спиральДНК; наоднойизнитейпроисходиткомплементарныйсинтезмРНКприучастии
энергииАТФ. ПричемсинтезидеттольконаопределенномучасткеДНК, ответственном
засинтезконкретногобелка.

ОбразованнаямРНКокружаетсябелками, выходитизядрачерезпорывегообо-
лочкеидостигаетрибосомы, гдепроисходитсобственносинтезбелка. Такимобразом,
молекуламРНКявляетсяпосредникоммеждуядромицитоплазмой.

Биосинтезбелка– сложныйпроцесс, требующийзначительныхзатратэнергиии
состоящийизнесколькихэтапов:

- активацияаминокислотвцитоплазме
- взаимодействиеактивированнойаминокислотыстранспортнойРНК(тРНК).
ОдинизучастковвсехтРНКимеетособуюпоследовательностьнуклеотидовЦЦА,

ккоторомуиприсоединяетсяаминоацил-АМФ. Другойучасток– антикодон, специфич-
ныйдляразныхтРНК, комплементаренкакому-нибудькодонунамРНК.

КаждаятРНКможетпереноситьтолькоопределеннуюаминокислоту. Этотком-
плексперемещаетсявцитоплазмеидостигаетрибосомы.
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Трансляция– главныйэтапбелковогосинтеза. Вегоосновележит«узнавание» ан-
тикодономтРНКкомплементарногокодонамРНК, обеспечивающееспецифическуюпо-
следовательностьаминокислотвсинтезируемомбелке.

Такимобразом, нарибосомесоздаетсяпервичнаяструктурабелка, азатемвцито-
плазмаформируетсяболеесложнаяконформациямолекулыибелококазываетсяспособ-
нымвыполнятьсвоиспецифическиефункции.

10. Белкирастений. Ихфункцииистроение. Биосинтезбелкавклетке.
Белкипредставляютсобойгетерополимеры, состоящиеизнебольших, сходныхпо

свойстваммолекуламинокислот, связанныхдругсдругомковалентнымисвязями. Всо-
ставбелковмогутвходитьдо20 различныхаминокислот, которыеназываютсяпротеино-
генными.

Аминокислоты
Молекулакаждойаминокислотыимеетдвечасти: неспецифическую, общуюдля

всех: – СН– СООН
|
NH2

испецифическийдлякаждойрадикал(R):

R – СН– СООН
|
NH2

ПриопределенномзначениирНстепенькислотнойиосновнойдиссоциацииурав-
ниваетсяиаминокислотастановитсяэлектронейтральной. ЭтозначениерНназывается
изоэлектрическойточкой(ИЭТ).

Специфическийрадикаламинокислотпридаетимсамыеразнообразныесвойства,
откоторыхзависятструктурныеифункциональныевозможностибелков. Поприродера-
дикалааминокислотыможноразделитьнанесколькогрупп.

1. Алифатические(глицин, аланин, валин, лейцин, изолейцин). Специфическийра-
дикалэтихаминокислотимеетуглеводороднуюприродуипридаетимгидрофобныесвой-
ства.

2. Оксиаминокислоты(серин, треонин). СодержатОНгруппу, придающуюимгид-
рофобныесвойства.

3. Серосодержащие(цистеин, метионин). Имеютсульфгидрильнуюгруппуитакие
аминокислотыобразуютдисульфидныемостики, стабилизирующиетретичнуюструктуру
белка.

4. Моноаминодикарбоновыекислоты(аспарагиновая, глутаминовая). Содержатв
структуревторуюкарбоксильнуюгруппу, котораяпридаетимвысокуюхимическуюак-
тивность, гидрофильностьидополнительныйотрицательныйзаряд.

5. Диаминомонокарбоновые(лизин, аргинин). Содержатдополнительнуюамино-
группу.

6. Ароматические(фенилаланин, тирозин). Ароматическаягруппировкаопределяет
гидрофобностьэтихсоединений.

7. Гетероциклические(триптофан, гистидин). Этиаминокислотыимеютвсебе
большойзапасазота.

8. Иминокислоты(пролин, оксипролин). Приобразованиициклическойструктуры
излинейнойисчезаетгруппаNH2 ивозникаетиминнаяNH.

Аминокислотыможноразделитьнадвегруппы– заменимыеинезаменимые. Неза-
менимыенеспособнысинтезироватьсяворганизмеживотныхичеловека. Книмотносят:
валин, лейцин, изолейцин, треонин, метионон, лизин, аргинин, фенилаланин, триптофан,
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гистидин. Наличиедостаточногоколичестваэтихаминокислотвпищевойикормовой
промышленностизначительноповышаеткачествобелка. Повыситьсодержаниенезаме-
нимыхаминокислотврастительнойпродукции– этозадачаселекции.

Структурабелка
Отдельныеаминокислотысоединяютсядругсдругомвмолекулебелкаспомощью

пептиднойсвязи– СО– NН–

СН3 – СН– СООН + H2N – СН– СН2ОН →
| |
NH2 СООН
аланин серин

→ СН3 – СН– СО– NН– СН– СН2ОН + Н2О
| |
NH2 СООН
дипептидаланилсерин

Таксоздаетсяпервичнаяструктурабелка, котораяопределяетсястрогоопределен-
нойаминокислотнойпоследовательностьюполипептиднойцепи.

Вторичнаяструктурабелкастабилизируетсяслабымиводороднымисвязями: ка-
ждаякарбонильнаягруппаСОпептиднойсвязивзаимодействуетсгруппойNH, входящей
вчетвертуюотСОпептиднуюсвязь.

Третичнаяструктура– болеевысокийуровеньорганизациибелков. Онахаракте-
ризуетпространственнуюконфигурациюмолекулы.

Наиболеесложныеиспецифическиефункциивклеткевыполняютсябелками,
имеющимичетвертичнуюструктуру. Несколькоглобул, субъединицилиолигомеров,
агрегируютсязасчетслабыхсвязей– водородных, ионных, гидрофобных.

Функциибелковвклетке.
Свойствабелковпозволяютимучаствоватьвовсехпроцессахклетки. Основными

ихфункциямиявляются:
1. Структурная. Участвуютвпостроениивсехклеточныхструктур– цитоплазмы,

мембран.
2. Ферментативная. Всебиологическиекатализаторыхимическихреакцийв

клеткеявляютсябелками.
3. Транспортная. Некоторыебелки, находящиесявклеточныхмембранах, участ-

вуютвтранспортевеществ, неспособныхрастворятьсявмембранномматриксе– молекул
иионов. Этобелки-переносчики, транспортирующиевещества, ибелки, организующиев
мембранеспециальныеканалы.

4. Запасная. Белки– соединения, обладающиебольшимзапасомэнергии. При
окислении1 гбелкаосвобождается23 кДжэнергии. Ониявляютсязапаснымпитательным
веществомсемянмногихсельскохозяйственныхкультур(зернобобовые).

5. Иммунная(защитная). Специфическиебелкиспособнызащищатьклеткирас-
тенийотинфекций. Такиебелкиимеютвсвоемсоставеаминокислоты, плохопереноси-
мыепатогенами. Такжеэтобелки-ферменты, ингибирующиеферментыпаразитовили
разрушающиеоболочкибактерий. Набортакихбелковвклеткенепостоянениизменяется
втечениежизнирастения.

6. Двигательная. Сократительныебелки(актин) осуществляютдвижениецито-
плазмы.
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11. Углеводы (моносахаридыиолигосахариды), строениеифункции. Основ-
ныеполисахаридырастенийихроль.

Углеводыявляютсяоднимиизважнейшихприродныхсоединений, наиболеерас-
пространенныхврастении. Вбиосфереуглеводовбольше, чемвсехдругихорганических
соединенийвместевзятых.

Этоглавныйпродуктфотосинтезаиосновнойсубстратдыхания.
Молекулыуглеводовустроеныпроще, чеммолекулыбелковилинуклеиновыхки-

слот. Химическийсоставсуммарноможетбытьвыраженкак(СН2О)n.Посвоейприроде
этопроизводныемногоатомныхспиртов, одновременносодержащиегидроксильные– ОН
иальдегидные– СОНиликетонные– С=Огруппы. Взависимостиотчисламономеровв
строенииуглеводовихподразделяютнамоно-, ди-, олиго- иполисахариды. Моносахари-
ды– этопростыеуглеводы, содержащиеоттрехдосемиуглеродныхатомов. Есливсо-
ставеимеетсяальдегиднаягруппа, ониназываютсяальдозы, есликетонная– кетозы.

Моносахариды(триозыигексозы) играютбольшуюрольвважнейшихметаболи-
ческихпревращениях(фотосинтезидыхание). Пентозы– рибозаидезоксирибоза– явля-
ютсякомпонентамиАТФ, нуклеиновыхкислот, ферментов. Такжемоносахаридыслужат
запаснымивеществами(глюкоза, фруктоза).

Дисахаридысостоятиздвухмолекулмоносахаридов, олиго- изтрех, четырех, по-
лисахариды– избольшогоколичестваостатковмоносахаридов.

Важнейшимдисахаридомявляетсясахароза, состоящаяизостатковα-D-глюкозыи
β- D-фруктозы. Онаслужитпитательнымвеществомвкорнеплодах, сочныхплодах. Саха-
розавыполняеттранспортнуюроль, таккакименновэтойформесинтезированныевли-
стьяхуглеводы, передвигаютсявразличныечастирастений.

Полисахаридывыполняютврастениивосновномдвефункции:
- структурную(целлюлоза, целлобиоза), являяськомпонентомклеточныхстенок;
- запасную(крахмал, инулин), ввидекрахмальныхзеренииспользуютсякакпита-

тельныевещества.

12. Липидырастенийиихроль.
Общеесвойствовсехлипидов– высокаягидрофобность, котораяобусловленана-

личиемвихмолекулахбольшогоколичестванеполярныхуглеводородныхрадикалов.
Липидыразделяютнаследующиегруппы.
Собственножиры.
Ониявляютсясложнымиэфирамитрехатомногоспиртаглицеринаивысшихкар-

боновыхкислот.
Высокомолекулярныекарбоновыекислотыпредставляютсобойдлинныеуглево-

дородныецепочкиснасыщеннымиилиненасыщеннымисвязями. Срединенасыщенных
кислотнаиболеечастовстречаются: олеиновая, линолеваяилиноленоваякислоты, среди
насыщенных– стеариноваяипальмитиновая.

Жирыотличаютсяоченьвысокойкалорийностью: приокислении1 гжиравысво-
бождается38 кДжэнергии. Поэтомуихосновнаяфункция– запасная. Большевсегоих
содержитсявсеменахрастений. Кромеэнергииприокислениивысвобождаетсяметаболи-
ческаявода, котораяможетслужитьрезервомвусловияхводногодефицита.

Воска.
Наиболеегидрофобныевеществаизвсехлипидов. Этосложныеэфирыодноатом-

ныхвысокомолекулярныхспиртов(цетилового) ивысшихжирныхкислот. Ониобразуют-
сявцитоплазмеинакапливаютсявклеточнойстенкеклетокэпидермы.

Воскаявляютсясоставнымкомпонентомкутикулы– слоя, покрывающегоповерх-
ностьрастения. Восковойналетпредохраняетрастениеотвысыханияиизлишнеговымо-
каниявпериоддождей, атакжеотпроникновенияврастениепатогенныхмикроорганиз-
мовивредныхнасекомых.

Стероиды.
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Этогидрофобныевещества, высокомолекулярныеспирты, играющиеопределен-
нуюрольвструктуреклеточныхмембран, являютсявитаминамигруппыD (эргостерол).
Выделеныизтакихрастительныхобъектов, какзародышипшеницыикукурузы, зеленые
листья.

Липофильныепигменты.
Книмотносятсярастворимыеворганическихрастворителяхпигменты– хлоро-

филлыикаротиноиды, участвующиевпроцессефотосинтезе.
Амфипатическиелипиды.
Веществаэтойгруппыобладаютдвойственнымисвойствами: какгидрофобностью,

такигидрофильностью. Гидрофильностьобуславливаетсятем, чтосоднойизспиртовых
группглицеринавзаимодействуетсоединениесгидрофильнымисвойствами. Наиболее
частоврастениивстречаютсяфосфолипиды(содержатфосфорнуюкислоту, взаимодейст-
вующуюскаким-либогидрофильнымсоединением), гликолипиды(содержатостатокга-
лактозы), сульфолипиды(галактозавзаимодействуетссернойкислотой).

Рольамфипатическихлипидовзаключаетсявтом, чтоониявляютсяосновойвсех
биологическихмембран.

13. Строениеифункцииферментов. Основныеклассыферментов. Механизмы
работыферментов.

Ферменты– специфическиебелковыекатализаторы, ускоряющиетечениеопреде-
ленныххимическихреакцийииграющиеважнейшуюрольвобменевеществ. Ихдейст-
вие, какивсехдругихкатализаторов, связанососнижениемэнергииактивации, необхо-
димойдляпрохожденияхимическойреакции.

Приферментативномкатализереагирующеевещество, такназываемыйсубстрат,
соединяетсясферментом, врезультатечегомолекулысубстратастановятсяболееактив-
ными. Соединяясьссубстратом, ферментнаправляетбиохимическуюреакциюобходны-
мипутямичерезобразованиепромежуточныхпродуктов, приэтомвместооднойосуще-
ствляются, какминимум, двереакции.

Например, сложноевеществоАВ, такназываемыйсубстрат, распадаетсянадвабо-
леепростыхсоединения. Приобычнойхимическойреакцииэторасщеплениеидетпосхе-
меАВ→А+В. ДляразрывахимическихсвязейвеществаАВнеобходимозатратитькакое-
токоличествоэнергии. ЕслижеэтареакцияпротекаетвприсутствииферментаЕ, товна-
чалепроисходитобразованиекомплексафермент– субстрат: АВ+Е→АВЕ, приэтомве-
ществоАВпереходитвактивированноесостояние. ЗатемкомплексАBE распадаетсяпо
схемеАВЕ→А+В+Еилиболеесложно: АВЕ→ ВЕ+АиВЕ→В+Е, иобразуютсядвапро-
дуктареакции.

Сущностьдействияферментазаключаетсявтом, чтоонспособен, индуцируяоп-
ределенныеизменениявсубстратепутемполяризации, смещенияэлектронов, деформа-
циисвязей, повышатьегоактивность.

Всеферментыподразделяютсянадвабольшихкласса: однокомпонентныеидвух-
компонентные. Кпервомуклассуотносятсяферменты, состоящиетолькоизбелка, ако
второму– состоящиеизбелкаисвязаннойснимнебелковойчасти, такназываемойак-
тивнойгруппыиликофермента(простетическаягруппа). Активныегруппымогутбыть
отделеныотбелковойчастимолекулы.

Всоставактивныхгруппдвухкомпонентныхферментоввходятсоединенияраз-
личных классов – витамины, нуклеотиды, порфирины. У ряда окислительно-
восстановительныхферментоврольактивнойгруппывыполняютдинуклеотиды, содер-
жащиепроизводныевитаминовРРиВ2. ПроизводноевитаминаВ6 входитвсоставактив-
ныхгруппрядаферментов, катализирующихпревращениеаминокислот. Всоставнекото-
рыхферментоввходятгруппировки, содержащиеатомыметаллов.
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Молекулы двухкомпонентногоферментастановятсякаталитическиактивными
лишьпослесоединенияактивнойгруппыссоответствующимбелком, которыйоказывает
решающеевлияниенаспецифичностьдействияданногофермента.

Уоднокомпонентныхферментоврольактивныхгруппвыполняютопределенные
химическиегруппировки, входящиевбелок. Ониназываютсяактивныеиликаталитиче-
скиецентры. Активныйцентр– эточастьмолекулыферментногобелка, спомощьюкото-
ройферментсоединяетсяссубстратомиоткоторыхзависяткаталитическиесвойства
фермента.

Ферментыотличаютсяотнеорганическихкатализатороввысокойспецифичностью,
т. е. действиекаждогоизнихстрогоограниченооднимилигруппойблизкихвеществ.

Главныйспецифическийпризнак, наоснованиикоторогоотличаютодинфермент
отдругого, – этохимическаяреакция, катализируемаяим. Всоответствииссистематиче-
скойклассификациейвсеферментыподразделяютнашестьглавныхклассов.

1. Оксидоредуктазыкатализируютокислительно-восстановительныереакции.
2. Трансферазыкатализируютреакциипереносагрупп.
3. Гидролазы– гидролитическиеферменты.
4. Лиазыкатализируютотщеплениеотсубстратовотдельныхгруппсобразованием

двойныхсвязейилиприсоединениегруппкдвойнымсвязям.
5. Изомеразы– ферменты, катализирующиереакцииизомеризации.
6. Лигазы(синтетазы) – ферменты, катализирующиереакциисинтезасучастием

АТФилианалогичныхтрифосфатов.

Литература:

1. ТретьяковН.Н. ссоавт. Физиологияибиохимиясельскохозяйственныхрасте-
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2. ЛебедевС.И. Физиологиярастений. М.: Агропромиздат, 1988. – 544 с.
3. ЯкушкинаН. И. Физиологиярастений. М.: Просвещение, 1980.— 2З0 с.
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Водныйобменрастений.

1. Рольводывклеткеиврастении. Содержаниеиформыводывклетках(свобод-
наяисвязанная) ивцеломрастении.

2. Ролькорнейвпоглощенииводы. Понятиеокорневомдавлении. Плачрастений,
гуттация. Влияниевнешнихусловийнакорневоедавление.

3. Растительнаяклеткакакосмотическаясистема(понятиеобосмосе, сосущейси-
ле, осмотическомитургорномдавлении). Состояниерастительнойклеткивизотониче-
ском, гипертоническомиизотоническомрастворах.

4. Особенностипоступленияводывпрорастающиесемена(рольматричногопо-
тенциалаигидратацииколлоидов)

5. Транспирация, еерольвжизнирастения. Строениеустьиц. Типыустьичных
движений. Механизмработыустьиц(напримерефотоактивныхдвижений).

6. Показатели, характеризующиетранспирацию(интенсивностьтранспирации, от-
носительнаятранспирация, продуктивностьтранспирации, транспирационныйкоэффици-
ент), ихсредниезначения. Влияниевнешнихусловийнатранспирацию.

1. Рольводывклеткеиврастении. Содержаниеиформыводывклетках
(свободнаяисвязанная) ивцеломрастении.

Вжизнирастений, какивсехдругихорганизмов, водепринадлежитисключитель-
наяроль.

Водаявляетсяосновнымкомпонентомживого, составляявсреднем80 - 90 % мас-
сырастения. Содержаниеводызависитоттипаивозрастаорганов, ихфункционального
состояния. Особеннобогатыводойсочныеплоды(80 - 95 % сыроймассы), молодыекор-
ни(70 - 90 %) имолодыелистья(80 - 90 %). Наиболеебедныводойзрелыесемена. Ввоз-
душно-сухомсостояниионисодержат5 - 15 % воды. Активноепроявлениежизнедеятель-
ностибезводывообщеневозможно. Токоличествоводы, нижекоторогорастениеужене
всостоянииподдерживатьосновныефизиологическиефункции, повреждаетсяипогибает,
называетсягомеостатическойводой. Содержаниегомеостатическойводынеодинаковоу
растенийразныхэкологическихгрупп: угигрофитов– 65 - 70 % сыроймассы, мезофитов
– 45 - 60, ксерофитов– 25 - 27 %.

Необходимоотметить, чтовбиохимическихпревращениях(фотосинтезе, дыхании,
гидролитическихидругихпроцессах) принимаетучастиенеболее1 % содержащейсяв
растенииводы.

Дляфункционированияживыхорганизмовважносостояние, вкоторомнаходится
содержащаясявнихвода, ееконцентрация, энергетическийуровень, подвижность, реак-
ционнаяспособностьит. д. Состояниеводыхарактеризуетсяееструктурой, соотношени-
емсвободной(снеизмененнымифизико-химическимисвойствами) исвязанной(сизме-
неннымифизико-химическимисвойствамивследствиевзаимодействиясневоднымиком-
понентами) воды.

Водаврастениисуществуетвследующихформах:
- конституционная(химическисвязанной),
- гидратационнаяилирезервная(заполняющейводосборныеполостиввакуолях)
- интерстициальная(выполняеттранспортныефункциивапопластеипроводящих

путях).
Рольводыврастительноморганизмезаключаетсявследующем.
1. Вода– структурообразовательпротоплазмы.
Макромолекулыбелков, нуклеиновыхкислот, мембранымогутсохранятьсвою

структуруифункциональнуюактивностьтолькоприналичииводородныхсвязейсвод-
нымматриксом. Приповышениитемпературыводородныесвязирвутсяистабилизирую-
щеедействиеводынаструктурупротоплазмыснижается. Поэтомужизньможетсущест-
воватьвотносительноузкихпределахтемператур.



16

2. Вода– растворительразнообразныхвеществ. Водахорошорастворяетполяр-
ные, илигидрофильныевещества– растворимыесоли, белки, сахара.

3. Водаучаствуетвбиохимическихпревращениях. Принимаетучастиевфото-
синтезе, дыхании, гидролитическихпроцессах(пригидролизеАТФвыделяетсяэнергия,
пригидролизесолейводаявляетсяисточникомпротоновиэлектронов).

4. Способствует стабилизациитемпературы растений. Вследствиесвоей
большойтеплоемкости– 4200 Дж/(кг·К) – водаобеспечиваетпримерноепостоянствотем-
пературывнутриклетки. Водаможетпереноситьбольшоеколичествотеплоты, отдаваяее
там, гдетемпературатканейниже, изабираятам, гдетемператураболеевысокая. Также
прииспаренииводыпроисходитзначительноеохлаждениеиз-затого, чтомногоэнергии
тратитсянаразрывводородныхсвязейприпереходеизодногоагрегатногосостояния
(жидкость) вдругое(газ).

5. Поддерживаетклеткиивцеломрастениевсостояниитургора. Водавжид-
комсостояниипрактическинесжимаема, ипоэтомуслужитгидростатическимскелетом
клетки. Засчетосмосаводасоздаетизбыточноедавлениевнутривакуолейрастительных
клеток, этотургорноедавлениеобеспечиваетупругостьклеточнойстенкииподдержание
формыорганов(например, листьев) иопределеннуюориентациюихвпространстве.

6. Обеспечиваеттранспортвеществисвязьоргановрастения. Пронизываявсе
телорастения, водасоздаетвнемнепрерывнуюсредуиосуществляеткоординациюдея-
тельностиоргановвцелостномрастении.

2. Ролькорнейвпоглощенииводы. Понятиеокорневомдавлении. Плачрас-
тений, гуттация. Влияниевнешнихусловийнакорневоедавление.

Корневаясистемаявляетсяглавнымаппаратомпоглощенияводы. Расходводырас-
тениемдолженполностью компенсироватьсяеепоступлениемизвозможнобольшего
объемапочвы. Засчетдиффузиивлагавпочвепередвигаетсякрайнемедленно, неболее
чемна1 смвсутки. Поэтомупоглотительнаядеятельностькорнянепосредственносвя-
занасегоростовойфункцией. Впочвеневодадвижетсяккорню, акореньдолженуст-
ремлятьсязаводой. Поэтомукорневаясистемаимееточеньбольшиеразмерыиобладает
исключительнойспособностьюкветвлению. Общаяповерхностькорнейобычнопревы-
шаетповерхностьнадземныхоргановв140 - 150 раз.

Далеконевсякорневаясистемавсасываетводу. Этойспособностьюобладают
лишьмолодыекорневыеокончания. Водапоглощаетсяклеткамикорневыхволосков, а
такжезонырастяжения.

Корневаясистеманетолькопоглощаетподавляющееколичествопотребляемой
растениемводы, ноиподаетводувнадземныеорганы. Развиваемоеприэтомдавление
называетсякорневым. Онолегкообнаруживаетсяповытеканиюпасоки, или«плачу»,
срезанныхрастений, наблюдаетсяутыквы, винограда, березы, клена.

Химическийсоставпасокизначительноотличаетсяотраствора, поглощаемого
корнямиизпочвы, чтосвязаноссинтетическойираспределительнойфункциейкорня. В
пасокевбольшомколичествесодержатсяминеральныевещества(калий, фосфаты, нитра-
ты), сахара(1,5-3,5%), органическиекислоты, амиды, свободныеаминокислоты, гормоны,
витамины.

Другимпроявлениемнагнетающейдеятельностикорняявляетсягуттация, т. е.
выделениекапельно-жидкойвлагилистьямивусловияхзатрудненногоиспарения. На-
пример, вранниеутренниечасыпринасыщенностивоздухаводянымипарамихорошо
гуттируютземляника, роза, картофель, злаковыекультуры, издревесных– ольха, ива, вяз.
Капелькигуттационнойжидкостинеспутаешьсросой, потомучтоонинаходятсявопре-
деленныхместахвыходагидатод. Причемгидатодыустроенытак, чтопослефильтрации
черезмелкоклеточнуюпаренхиму– эпитему– здесьостаетсябольшаячастьрастворен-
ныхвеществсокагуттации, которыепотомиспользуютсядлянуждрастений. Обычносо-
держаниевеществвсокегуттациив8 - 10 разменьше, чемвпасоке.
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Корневоедавлениезависитотэнергиидыханияиопределяетхарактервлияния
факторовнапоглотительнуюдеятельностькорня.

Газовыйсоставкорнеобитаемойсреды. Основноймеханизмэнергообеспечения
деятельностикорня– аэробноедыхание, длянормальногопротеканиякоторогоконцен-
трацияО2 должнабытьнениже5 %, аконцентрацияСО2 непревышать10 %. Избыток
СО2 гораздоопаснеедлянагнетающейдеятельностикорня, чемвременныйдефицитки-
слорода. Сильноеуплотнениепочвыилиеезатоплениевызываетнарушениеаэрации, что
приводиткподавлениюдыханияипоглощенияводы. Случаиувяданиярастенийприиз-
быткевлагиможнонаблюдатьвпониженныхместахсразупослесильногодождя, когда
ослабленноепоглощениеводыкорнемнекомпенсируетеерасходнатранспирацию.

Температура. Зависимостьпоглощенияводыкорнемоттемпературывыражается
одновершиннойкривойсоследующимикардинальнымиточками: min 0 - 5 °С, opt 25 - 30,
max 40 - 45 °С.

Замедлениепоглощенияводыприснижениитемпературыобъясняетсяторможени-
емдыхания.

Нахолодныхболотистыхпочвахнаблюдаетсяявление, получившееназваниефи-
зиологическойзасухи: несмотрянабольшоеколичествоводы, растенияиспытываютеене-
достатокиз-заподавленияпоглотительнойдеятельностикорнейприпониженныхтемпе-
ратурах.

3. Растительнаяклеткакакосмотическаясистема(понятиеобосмосе, сосущей
силе, осмотическомитургорномдавлении). Состояниерастительнойклеткивизо-
тоническом, гипертоническомиизотоническомрастворах.

Растительнуюклеткуможнорассматриватькакосмотическуюсистему. Всекле-
точныемембраны, втомчислеплазмалеммаитонопласт, являютсяполупроницаемыми
мембранами. Взрелыхрастительныхклеткахглавным «осмотическимпространством»
являетсявакуоль. Именноклеточныйсок, содержащийрастворенныевводеразличные
соли, сахара, органическиекислоты, аминокислотыидругиесоединения, представляет
собойосмотическийактивклетки. Суммарнаяконцентрациярастворенныхвеществвкле-
точномсокеварьируетот0,2 до0,8 М. Осмотическоедавлениеклеточногосокаизмеряет-
сясотнямиидостигаеттысячкПа.

Благодаряосмотическомупритокуводывклеткутамвозникаетгидростатиче-
скоедавление, называемоетургорным(Т). Этодавлениеприжимаетцитоплазмуккле-
точнойстенкеирастягиваетее. Клеточнаястенкаимеетограниченнуюэластичностьи
оказываетравноепротиводавление. Эластическоерастяжениетканиблагодарятургор-
номудавлениюееклетокпридаеттвердостьнеодревесневшимчастямрастений. Завя-
дающиепобегистановятсядряблыми, таккакприпотереводытургорноедавлениепа-
дает. Тургорноедавлениепротиводействуетпритокуводывклетку.

Давление, скоторымводаосмотическипоступаетвклетку, представляетсобой
разностьмеждуосмотическимдавлениемРитургорнымдавлениемТ, называетсясо-
сущейсилойS, (S = Р– Т).

Водапоступаетвклеткуизвнешнегораствора, еслиегопотенциальноеосмоти-
ческоедавлениеменьшесосущейсилыклеткии, наоборот, водавыходитизклеткив
растворсболеевысокимпотенциальнымосмотическимдавлением. Раствор, имеющий
большееосмотическоедавление, называетсягипертоническим, меньшее– гипотониче-
ским. Растворысодинаковымдавлениемназываютсяизотоническими, междуниминет
направленноговодообмена.

Притермодинамическойтрактовкесосущаясилазаменяетсяводнымпотенциа-
ломw. Онвыражаетспособностьводывданнойсистемесовершитьработупосравнению
стойработой, которуюпритехжеусловияхсовершилабычистаявода.

МожнотакжезаменитьРиТнапотенциалы, аименнонаосмотическийпотен-
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циал(отрицательный) ипотенциалдавленияр(какправило, положительный).
Величинуосмотическогопотенциаламожноопределитьплазмолитическиммето-

дом. Плазмолиз– этопроцесс, отделенияпротопластаотклеточнойстенки, вследствии
потериводыклеткойприпомещенииеевгипертоническийраствор. Вотдельныхместах
цитоплазмаможетвтечениеболееилименеепродолжительноговременисохранятьсвязь
склеточнойстенкой, образуятакназываемыенитиГехта. Наблюдаютсяразличныефор-
мыплазмолиза: уголковый(начальный), выпуклый(принебольшойвязкостицитоплазмы)
ивогнутый(привысокойвязкостицитоплазмы).

Припереносеплазмолизированныхтканейвгипотоническийраствориличистую
водуводапоступаетвклеткуипроисходитдеплазмолиз. Количествоводывклеткеуве-
личивается, объемвакуоливозрастаетионаприжимаетцитоплазмукклеточнойстенке.
Плазмолитическийметодоснованнаподбореизотоническогораствора, тоестьимеющего
осмотическийпотенциалравныйосмотическомупотенциалуклетки. Раствор, прикото-
ромначалсяплазмолиз, имеетосмотическийпотенциалпримерноравныйосмотическому
потенциалуклетки. Знаяконцентрациюнаружногорастворавмолях, можновычислить
осмотическийпотенциалклетки.

Иногдаприсильномзавяданиипротопластнеотстаетотклеточнойстенки, какпри
плазмолизе, асжимаетсяитянетеезасобой. Приэтомклеточнаястенкапрогибается. Это
явлениеназываютциторризом. Развиваетсянатяжениеилиотрицательноедавление
стенкиипотенциалтургорногодавленияприобретаетотрицательноезначение. Вэтом
случаевеличинаводногопотенциалаопределяетсяуженеразностью, асуммойосмотиче-
скогопотенциалаипотенциаладавления: -w = -+ p.

4. Особенностипоступленияводывпрорастающиесемена(рольматричного
потенциалаигидратацииколлоидов).

Поступлениеводывклеткуобусловленонетолькоосмотическимдавлением, нои
силойнабухания. Набуханиемназываютматричноесвязываниеводы, сопровождаемое
увеличениемобъема. Впротоплазмепреобладаетнабухание(гидратация) коллоидов–
белков, нуклеиновыхкислот, углеводов. Вклеточнойстенке– капиллярныйэффект– на-
коплениеводымеждумикрофибрилламиивмежмицеллярныхпространствахигидрата-
цияполисахаридов, средикоторыхпоспособностикнабуханиювыделяютсяпектиновые
веществаигемицеллюлозы.

Унекоторыхчастейрастенийпоглощениеводыпроисходитисключительнопутем
набухания, например, усемян. Водадиффундируетвнабухающеетело. Благодаряболь-
шомусродствунабухающеготелакводепринабуханииможетвозникатьдавлениенабу-
ханиявнесколькосотенатмосфер. Силунабуханияобозначаюттерминомматричный
потенциал.

5. Транспирация, еерольвжизнирастения. Строениеустьиц. Типыустьич-
ныхдвижений. Механизмработыустьиц(напримерефотоактивныхдвижений).

Урастений, кроменижнегодвигателяводноготока(корневоедавление), естьеще
верхнийконцевойдвигатель– испарениеводылистьями. Восновеиспарениялежитфи-
зическийпроцесс– переходводыизжидкогосостояниявпарообразноеврезультатесо-
прикосновенияоргановрастениясненасыщеннойводойатмосферой. Термин«транспи-
рация» введендлятого, чтобыподчеркнутьотличиеэтогофизиологическогопроцессаот
чистофизическогоиспарения.

Физиологическоезначениетранспирациисостоитв:
- терморегуляциирастения– защищаетотперегревасолнечнымилучами(темпера-

турасвежеголистана7 °Снижезавядающегослаботранспирирующеголиста),
- обеспечениидеятельностиверхнегоконцевогодвигателяводноготока, припо-

мощикоторогоосуществляетсяпоступлениеипередвижениеразличныхвеществоткор-
нейкдругиморганамрастения,
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- регулированиинасыщенностиклетокводой(препятствуетполномунасыщению),
благодарячемусоздаютсяоптимальныеусловиядляпроцессовжизнедеятельности,

- одновременносиспарениемосуществляетсягазообмен.
Транспирацияосуществляется листьями, имеющими сложноеанатомическое

строение: эпидерма, палисаднаяигубчатаяпаренхима, жилки. Эпидермаимеетспециаль-
ныеобразованияустьица.

Собственноиспарениеводыкакфизическоеявлениепроисходитвмежклетниках
листасповерхностиклетокмезофилла. Образующийсяпарчерезустьицавыделяетсяв
атмосферу. Этоустьичнаятранспирация.

Обычноустьицазанимают1 - 3 % всейповерхностилиста. Убольшинствадву-
дольныхрастенийустьицазамыкаютсяклеткамиполулуннойилибобовиднойформы.
Устьицамогутзакрыватьсяиоткрываться. Внутренняястенка(примыкающаякщели) за-
мыкающихклетокутолщенапосравнениюснаружнойстенкой. Принасыщениизамы-
кающихклетокводойиувеличенииихобъеманаружнаячастьоболочкирастягивается
сильнеевнутренней, кривизнаклетокувеличиваетсяиустьичнаящельоткрывается.

Взависимостиотфактора, различаютустьичныедвижения:
- фотоактивные(устьицаоткрываютсянасветуизакрываютсявтемноте)
- гидроактивные(обеспеченностьводойсамихзамыкающихклеток)
- гидропассивные(изменениеоводненностиклетокэпидермисаинезатрагивающее

метаболизмзамыкающихклеток). Например, глубокийводныйдефицитможетвызвать
подвяданиелиста, эпидермальныеклеткиприэтом, уменьшаясьвразмерах, растягива-
ютзамыкающиеклетки, иустьицаоткрываются. Или, наоборот, сразупоследождя
эпидермальныеклеткинастолькоразбухаютотводы, чтосдавливаютзамыкающие
клетки, иустьицазакрываются.

Внастоящеевремяфотоактивныеустьичныедвижениясвязываютсработойкалие-
вогонасосаипротоннойпомпы, вызывающихперераспределениеионовмеждузамыкаю-
щимиисопутствующимиклетками.

Механизмэтогоявления:
Насветупроисходитфотосинтез, врезультатекоторогоуменьшаетсясодержаниев

клеткахСО2 , накопившегосязаночь. ПриэтомповышаетсярНклеточногосокадо7,2,
чтовызываетраспадкрахмаладосахаровинакапливаетсяАТФ. АТФактивизируетрабо-
туионныхнасосов, вызывающихвыходН+ипоступлениеионовК+ взамыкающиеклетки.

ТранспортионовК+ уравновешиваетсяпоступлениеманионами: ионаCl- ианио-
намияблочнойкислоты, образующейсяпригидролизекрахмала.

ИоныК+, С1-, малатаявляются осмотическиактивнымивеществами, усиливаю-
щимипоступлениеводыввакуолизамыкающихклеток, повышениетургораиоткрывание
устьиц.

6. Показатели, характеризующиетранспирацию (интенсивностьтранспира-
ции, относительнаятранспирация, продуктивностьтранспирации, транспирацион-
ныйкоэффициент), ихсредниезначения. Влияниевнешнихусловийнатранспира-
цию.

Однойизважныххарактеристикпроцессаявляетсяинтенсивностьтранспира-
ции– количествоводы, испаряемоерастениемсединицылистовойповерхностиведини-
цувремени. Внекоторыхслучаяхудобнеепроводитьрасчетненаединицуплощади, ана
единицумассылистьев. Длябольшинствасельскохозяйственныхрастенийинтенсивность
транспирациисоставляетднем15 - 250, аночью1 - 20 г/(м2 ч).

Относительнаятранспирация– сравнительноеопределениевеличинытранспи-
рации, подкоторойпонимаютотношениеинтенсивноститранспирациикиспарениюста-
койжеповеличинесвободнойповерхности(эвапорации). Еевеличинасоставляет0,5 -
0,8 иможетприближатьсякединице. Тоестьтранспирациялистасоответствуетиспаре-
ниюсполовиныоткрытойводнойповерхности, равнойплощадилиста.
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Эффективностьиспользованияводырастениемвыражаетсярядомпоказателей. Ко-
личествосозданногосухоговеществана1 лтранспирированнойводыхарактеризуетпро-
дуктивностьтранспирации. Взависимостиотусловийвыращиванияивидовыхосо-
бенностейрастенийонасоставляет2 - 8, чаще3 - 5 г/л. Величиной, обратнойпродуктив-
ноститранспирации, являетсятранспирационныйкоэффициент, которыйпоказывает,
скольководырастениезатрачиваетнапостроениеединицымассысухоговещества.
Транспирационныекоэффициентыварьируютот100 до500 иногдадо1000. Уеливсред-
немонравен230, сосны– 300, березы– 320, дуба– 350. Относительнонизкимиегозначе-
ниямиотличаютсярастениятропическогопроисхождения(просо, сорго).

Литература:
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2. ЛебедевС.И. Физиологиярастений. М.: Агропромиздат, 1988. – 544 с.
3. ЯкушкинаН. И. Физиологиярастений. М.: Просвещение, 1980.— 2З0 с.
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Фотосинтезрастений

1. Общаяхарактеристикапроцессафотосинтезаиегозначение.
2. Листкакорганфотосинтеза. Анатомическоестроениелиставсвязисфотосинте-

зом.
3. Строениехлоропластов.
4. Хлорофиллиегофизико-химическиесвойства.
5. Каротиноидыиихфизико-химическиесвойства.
6. С-3 типфотосинтезаегозначениеиэтапы. Характеристикасветовойфазыфото-

синтеза.
7. Биохимический(темновойэтап) – циклКальвина.
8. АнатомическиеособенностиС-4 растений.Особенностифотосинтезаурастений

тропическогопроисхождения. ЦиклХэтчаиСлэка(С-4 фотосинтез).
9. Фотодыхание, егохарактеристикаизначение.
10. Влияниевнешнихфакторовнаинтенсивностьфотосинтеза(свет, температура,

газовыйсоставсреды, минеральноепитание, влажность).
11. Влияниевнутреннихфакторовнафотосинтез(количествопигментов, возраст

листа, оттокассимилятовидр.).
12. Показатели, характеризующиефотосинтез(интенсивность, ЧПФ, КПД).

1. Общаяхарактеристикапроцессафотосинтезаиегозначение.
Фотосинтез– этоокислительно-восстановительныйпроцесс, врезультатекоторо-

гоэнергиясолнечногосветапреобразуетсявэнергиюхимическихсвязей, водаокисляется
докислорода, ауглекислыйгазвосстанавливаетсядоуглеводов. Синтезированныеорга-
ническиесоединенияслужатосновнымисточникомэнергиидлябиосферы.

Зеленыерастенияявляютсяпервоисточникомсуществованияиразвитияжизнина
землеиопределяютэкологическоеблагополучиебиосферывплотьдовозможностисуще-
ствованиячеловеческойцивилизации. Фотосинтез– этофакторсбалансированности
биосферныхпроцессовнаЗемле, включаяпостоянствосодержаниякислородаидиоксида
углеродаватмосфере, состояниеозоновогоэкрана, содержаниегумусавпочвеит. д.

Процессфотосинтезавыражаютсуммарнымуравнением:

свет
СО2 + Н2О ———→ {СН2О} + О2

хлорофилл

Здесьвыраженасутьявления, состоящаявтом, чтонасветувзеленомрастениииз
предельноокисленныхвеществ– диоксидауглеродаиводыобразуютсяорганическиеве-
ществаивысвобождаетсямолекулярныйкислород. Фотосинтез– этопроцесстранс-
формациипоглощеннойэнергиисветавхимическуюэнергиюорганическихсоединений.
ПричемвпроцессефотосинтезавосстанавливаютсянетолькоСО2, ноинитратыили
сульфаты, аэнергияможетбытьнаправленанаразличныепроцессы, втомчислена
транспортвеществ.

Такимобразомзначениефотосинтезазаключаетсявследующем:
1. Образованиеорганическоговещества.
2. Преобразованиесолнечнойэнергиивэнергиюхимическихсвязей.
3. Сохранениеопределенногоуровнякислородаватмосфере.
4. Предотвращениеповышенияконцентрацииуглекислогогазаватмосфере.
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2. Листкакорганфотосинтеза. Анатомическоестроениелиставсвязисфото-
синтезом.

Впроцессеэволюциирастенийсформировалсяспециализированныйорганфото-
синтеза– лист. Приспособлениеегокфотосинтезушловдвухнаправлениях: возможно
болееполноепоглощениеизапасаниелучистойэнергиииэффективныйгазообменсат-
мосферой.

Всреднемлистьяпоглощают80 - 85 % энергиифотосинтетическиактивнойрадиа-
ции(ФАР), которойявляетсявидимаячастьспектраэлектромагнитногоизлучениясдли-
нойволны400 - 700 нм. Нафотосинтезиспользуется1,5 - 2 % поглощеннойфотосинтети-
ческиактивнойрадиации, остальнаяпоглощеннаяэнергиярасходуетсявосновномнаис-
парениеводы– транспирацию(95 - 98 %), возможентакжеитеплообменсатмосферой.

Листимеетограниченныйростихарактерноедляданноговидаисортастроение.
Какорган, осуществляющийассимиляциюииспарение, онотличаетсяплоскойструкту-
ройинебольшойтолщиной, измеряемойдолямимиллиметра. Благодаряэтомупрималых
затратахстроительногоматериаласоздаетсязначительнаяобщаяпоглощающаяповерх-
ностьлистьев. Так, сухаямасса1 м2 листовыхпластиноксоставляет30 - 40 г. Тонкаялис-
товаяпластинкалучшепросвечивается, чтоспособствуетполноценнойработевсехклеток
листа.

Листоваяповерхностьдостигаетзначительныхразмеровипревосходитплощадь
почвы, которуюзанимаетрастение. Благодарябольшойповерхностииопределенному
размещениюлистьеввпространстверастениеможетиспользоватькакпрямой, такирас-
сеянныйсвет, падающийподразличнымиуглами. Большоезначениедляэффективного
улавливаниясветаимеетархитектоникарастений, подкоторойпонимаютпространст-
венноерасположениеорганов. Однакоможновыделитьобщиеанатомическиеособенно-
сти, обеспечивающиевозможностьэффективногофотосинтеза:

1. Наличиепокровнойткани– эпидермиса, защищающеголистотизлишнейпотери
воды. Клеткинижнегоиверхнегоэпидермисалишеныхлоропластов, имеюткрупныева-
куоли, которые, подобнолинзам, фокусируютсветнарасположеннуюглубжехлорофил-
лоноснуюткань. Нижнийэпидермис, режеиверхний, имеютбольшоеколичествоустьиц.
Щелиоткрытыхустьицзанимаютпримерно1 % площадилистовойпластинки, диффузия
СО2 внутрьлистаидетчерезнихсравнительнобыстро. Отдельноеустьицепозволяетза1
споступитьвлист2500 млрдмолекулСО2.

2. Наличиеспециализированнойфотосинтетическойткани– хлоренхимы. Основ-
наяхлорофиллоноснаяткань– палисаднаяпаренхима– расположенаобычнонаосвещае-
мойчастилиста. Вкаждойклеткепалисаднойпаренхимынаходится30 - 40 хлоропластов.
Губчатаятканьхарактеризуетсяменьшимсодержаниемхлоропластов(примерно20 на
клетку) исильноразвитойсистемоймежклетников. Объеммежклетниковсоставляет15 -
20 % общегообъемалистаиобразуетвнутреннююгазовуюсреду, котораяприпомощи
устьичныхщелейсообщаетсясатмосферой. Засчетмежклетниковзначительновозраста-
етвнутренняярабочаяповерхность, черезкоторуюкаждойклеткойпаренхимыпоглоща-
етсяСО2. Онав8 - 12 разбольше, чемнаружнаяповерхностьлиста.

3. Наличиесильноразвитойгустойсистемыжилок– проводящихпутей, чтообес-
печиваетбыстрыйоттокассимилятовиснабжениефотосинтезирующихклетокводойи
необходимымиминеральнымивеществами.

Взависимостиотвнешнихусловий, прикоторыхпроисходятформированиеи
функционированиелистьев, анатомическоестроениеихможетсущественноразличаться.
Листья, формирующиесявусловияхнедостаточнойвлагообеспеченности, имеютксеро-
морфнуюструктуру. Взависимостиотосвещенияменяетсясоотношениемеждупалисад-
нойигубчатойпаренхимойвмезофилле. Имеютсяидругиеприспособлениядляфунк-
ционированиялиставопределенныхусловиях.
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3. Строениехлоропластов.
Функциональнофотосинтезприуроченкспециализированныморганеллам– хло-

ропластам.
Хлоропластывысшихрастенийимеютформудвояковыпуклойлинзы(диска), ко-

тораянаиболееудобнадляпоглощениясолнечныхлучей. Ихразмеры, количество, распо-
ложениевклеткетакжеполностьюотвечаютназначению: какможноэффективнеепогло-
щатьсолнечнуюэнергию, какможнополнееусваиватьуглерод.

Малыйразмерхлоропластовибольшоеколичествоихводнойклеткеобусловли-
ваютгромаднуюобщуюсуммарнуюрабочуюповерхность.

Хлоропластыспособныкактивнымдвижениям– изменениюориентациителаи
перемещениювпространстве. Ихпередвижениявызываютсяфизическимиихимически-
мифакторами(яркийсвет, концентрацияСО2 вклетке).

Хлоропластокруженоболочкой, состоящейиздвухлипопротеидныхмембран.
Внутреннююсредупредставляетотносительнооднороднаясубстанция– матрикс, или
строма, которуюпронизываютмембраны– ламеллы. Ламеллы, соединенныедругсдру-
гом, образуютпузырьки– тилакоиды. Плотноприлегаядругкдругу, тилакоидыобразуют
граны, которыеразличаютдажеподсветовыммикроскопом. Всвоюочередь, гранывод-
номилинесколькихместахобъединеныдругсдругомспомощьюмежгранныхтяжей–
тилакоидовстромы. Пигментыхлоропласта, участвующиевулавливаниисветовойэнер-
гии, атакжеферменты, необходимыедлясветовойфазыфотосинтеза, вмонтированыв
мембранытилакоидов.

Химическийсоставхлоропластов:
- вода(75 %).
- белки(50 - 55 % сухоймассы) – структурныебелкимембран, белки-ферменты,

транспортныебелки, сократительныебелки.
- липиды(от30 до40 % сухоймассы): амфипатическиелипоиды(структурные

компонентымембран); фотосинтетическиепигменты(хлорофиллаихлорофиллb и
двеформыжелтыхпигментов: каротиныиксантофиллы(каротиноиды)); жирораство-
римыевитамины– (эргостерол(провитаминD), витаминыЕ, К).

- нуклеиновыекислоты(1 % сухоймассыхлоропластов(РНК– 0,75 %, ДНК–
0,01- 0,02 %)).

- углеводы– неявляютсяконституционнымивеществамихлоропласта– воснов-
номжеэтопродуктыфотосинтеза(содержаниеот5 до50 %).

- минеральныевещества. Самихлоропластысоставляют25 - 30 % массылиста, но
внихсосредоточенодо80 % железа, 70 – 72 – магнияицинка, около50 – меди, 60 %
кальция, содержащихсявтканяхлиста. Минеральныеэлементывыступаютвролипросте-
тическихгруппикофакторовдеятельностиферментов. Магнийвходитвсоставхлоро-
филла. Важнаяролькальциясостоитвстабилизациимембранныхструктурхлоропластов.

4. Хлорофиллиегофизико-химическиесвойства.
Хлоропластывысшихрастенийсодержатхлорофиллаихлорофиллв. Онибыли

идентифицированырусскимученымМ. С. Цветом(1906) спомощьюразработанногоим
методахроматографии. Хлорофилл– сложныйэфирдикарбоновойкислотыхлорофилли-
на, укоторойоднакарбоксильнаягруппаэтерифицированаостаткомметиловогоспирта
(СН3ОН), адругая– остаткомодноатомногонепредельногоспиртафитола(С20Н39ОН)

Структурнаяформулахлорофиллааследующая. Четырепиррольныхкольца(I -
IV) соединенымеждусобойметановымимостиками(α, β, γ, ε), образуяпорфириновоеяд-
ро. Атомыазотапиррольныхколецчетырьмякоординационнымисвязямивзаимодейст-
вуютсатомомMg. Вструктурепорфириновогоядраестьтакжециклопентановоекольцо,
содержащеехимическиактивнуюкарбонильнуюгруппу. Порфириновоекольцопредстав-
ляетсобойсистемуиздевятипарчередующихсядвойныхиодинарных, т. е. конъюгиро-
ванных, связейс18 делокализованнымиπ-электронами. Хлорофиллb отличаетсяотхло-
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рофиллаатем, чтоутретьегоуглеродавторогопиррольногокольцавместометильнойна-
ходитсяальдегиднаягруппа. Структурахлорофилла, лишеннаяфитола, называетсяхло-
рофиллидом. Призамещенииатомамагнияпротонамиводородаобразуетсяфеофитин.

Магний-порфириновоекольцомолекулыявляетсягидрофильнойфотоактивнойча-
стьюмолекулыхлорофилла. Длинныйалифатическийостатокфитола, образующийуголс
порфириновымкольцом, – еегидрофобныйполюс, необходимыйдлявзаимодействиямо-
лекулыхлорофилласгидрофобнымиучасткамимембранныхбелковилипидов.

Структурнаяформулахлорофилла: а– хлорофилла, в– особенностихлорофил-
лав.

Хлорофиллспособенизбирательнопоглощатьсвет. Резковыраженныемаксимумы
поглощенияхлорофилловнаходятсявсине-фиолетовой(430 – 450 нм) икрасной(640 –
660 нм) частяхспектра. Хлорофиллыоченьслабопоглощаюторанжевыеижелтыелучии
совсемнепоглощаютзеленыеиинфракрасные. Поэтомурастворхлорофиллааимеетси-
не-зеленыйцвет, хлорофиллаb – желто-зеленый.

Поглощениевсине-фиолетовойчастиспектраобусловленосистемойконъюгиро-
ванных9 пародинарныхидвойныхсвязейпорфириновогоядрамолекулыхлорофиллас
18 делокализованнымиπ-электронами.
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Поглощениевкраснойобластиспектра(энергиякванта3 10-19 Дж) связаносгид-
рированиемдвойнойсвязиуС7 - С8 вIV пиррольномкольце(привосстановлениипрото-
хлорофиллидадохлорофиллида), присутствиеммагниявпорфириновомядреиналичием
циклопентановогокольца(V). Этижеособенностиструктурыспособствуютснижению
поглощениявжелтойизеленойчастяхспектра.

Одноизважнейшихсвойствхлорофиллов– ихярковыраженнаяспособностьк
флуоресценции, котораяоченьинтенсивнавраствореиугнетенавхлорофилле, содержа-
щимсявтканяхлистьев. Флуоресценция– этосвойствовеществподвлияниемпадающего
нанихсвета, излучатьсвет. Растворхлорофиллаобладаетяркойвишнево-краснойфлуо-
ресценциейиеемаксимумсоставляет650 - 668 нм.

Хлорофиллвживомлистефлуоресцируетслабо. Этосвязаностем, чтоэнергияпо-
глощенныхквантоввосновномпреобразуетсявхимическую, причемпостепенифлуо-
ресценциилистаможносудитьобэффективностифотосинтеза. Чеминтенсивнеефлуо-
ресценция, темнижеКПДиспользованияпоглощеннойэнергии.

Способностьхлорофиллакинтенсивнойфлуоресценцииуказываетнаегозначи-
тельнуюфотохимическуюактивность.

Такимобразом, молекулахлорофиллаблагодаряструктурнымизменениямифизи-
ко-химическимособенностямспособнавыполнятьтриважнейшиефункции:

- избирательнопоглощатьэнергиюсвета;
- трансформироватьеевэнергиюэлектронноговозбуждения(илизапасатьеевви-

деэнергииэлектронноговозбуждения);
- фотохимическипреобразоватьэнергиювозбужденногосостояниявхимическую

энергию.

5. Каротиноидыиихфизико-химическиесвойства.
Каротиноиды(каротиныиксантофиллы) – жирорастворимыепигментыжелто-

го, оранжевогоикрасногоцветов. Онивходятвсоставхлоропластовихромопластовне-
зеленыхчастейрастений(цветков, плодов, корнеплодов). Взеленыхлистьяхихокраска
маскируетсяхлорофиллом. Сегоболеераннимразрушениемосеньюилипринеблагопри-
ятныхусловияхсвязанопожелтениелистьев.

Каротиноидыявляютсятетратерпеноидами(8 остатковизопрена, С40). Каротинои-
дымогутбытьациклическими(алифатическими), моно- ибициклическими. Каротины
представляютсобойуглеводородысформулойС40Н56. Вхлоропластахвысшихрастений
содержатсяα- иβ-каротины.

Ксантофиллыявляютсякислородсодержащимипроизводнымикаротина. Спектры
поглощениякаротиноидовхарактеризуютсядвумяполосамивфиолетово-синейисиней
частяхспектраот400 до500 нмиопределяютсясистемойконъюгированныхсвязей. При
увеличениичислатакихсвязеймаксимумыпоглощениясмещаютсявдлинноволновую
областьспектра. Подобнохлорофиллам, каротиноидынековалентносвязанысбелкамии
липоидамимембранитилакоидов.

Каротиноидыявляютсяобязательнымикомпонентамипигментныхсистем. Они
выполняютрольдополнительныхпигментов, которыепередаютэнергиюпоглощенных
квантовхлорофиллуадлясовершенияфотохимическойработы. Особенновозрастаетих
значениекаксветоулавливающихсистемвсине-фиолетовойисинейчастяхспектравза-
тененныхместах, т. е. когдапреобладаетрассеяннаярадиация.

6. С-3 типфотосинтезаегозначениеиэтапы. Характеристикасветовойфазы
фотосинтеза.

Фотосинтезявляетсяокислительно–восстановительнымпроцессом, вкоторомвода
служитвосстановителемисамаокисляется, ауглекислыйгаз– окислителемисамвосста-
навливается. Впроцессефотосинтезехлорофиллиграетрольфотосенсибилизатора, то



26

естьвеществапоглощающегосвет, спомощьюэнергиикоторогоосуществляютсяхими-
ческиепревращениядругихвеществ.

Фотосинтезсостоитизпроцессовдвухразныхтипов– световыхреакций, которые
непосредственносвязанысиспользованиемэнергиисвета, итемновых, которыемогутид-
тивотсутствиесвета.

Световаяфаза.
Сущностьсветовойфазыфотосинтезасостоитвследующем:
- поглощениилучистойэнергиихлорофиллом, переносеенаАДФ, котораяпре-

вращаетсявАТФ(фотосинтетическоефосфорилирование);
- фотолизводы(реакцияХилла): Н2О→ 2Н+ + О2-, переносводороданаНАДФ, ко-

торыйвосстанавливаетсядоНАДФН2, иосвобождениекислорода.
Тоестьнаэтомэтапеэнергиясолнцатрансформируетсявассимиляционнуюсилу

(АТФиНАДФН), необходимуюдлявосстановленияуглеродавтемновыхреакциях. Све-
товаяфазафотосинтезапроисходитвгранаххлоропласта.

Циклическоеинециклическоефосфорилирование.
Фотосинтетическоефосфорилирование, т. е. образованиеАТФвхлоропластахв

ходереакций, активируемыхсветом, можетосуществлятьсяциклическиминецикличе-
скимпутями.

Циклическоефотофосфорилированиеявляетсяболеепростымиэволюционнобо-
леедревним. ПрициклическомфотофосфорилированиифункционируеттолькоФСI иее
единственнымпродуктомявляетсяАТФ.

Увысшихрастенийвпроцессеэволюциипоявилсяболеесложныйпуть, который
осуществляетсяприучастиидвухфотосистемиобеспечиваетвосстановлениеНАДФза
счетфотоокисленияводы. ПричемвосстановлениеНАДФосуществляетФСI, афото-
окислениеводы– ФСII. Этидвесистемыфункционируютодновременноивзаимосвязано.
Р. ХилломиФ. Бендаллом(1960) разработанасхемапоследовательностиреакций, которая
получиланазваниесхемынециклическоготранспортаэлектронов, илиZ-схемы. Прине-
циклическомпутипроисходитлинейныйилиоткрытый, т. е. незамкнутыйпоциклу,
транспортэлектронов. Доноромэлектроновявляетсявода, конечнымакцептором –
НАДФ. Происходитодновременнодвухэлектронныйтранспорт. Передачаэлектронов
осуществляетсяприучастиидвухфотосистем, поэтомудляпереносакаждогоэлектрона
расходуютсядваквантасвета. НаучасткемеждуФСII иФСI транспортэлектронаидет
поубывающемуградиентуокислительно-восстановительногопотенциаласвысвобожде-
ниемэнергииизапасаниемеевАТФ.

7. Биохимический(темновойэтап) – циклКальвина.
ПродуктысветовойфазыфотосинтезаАТФиНАДФНиспользуютсявтемновой

фазедлявосстановленияСО2 доуровняуглеводов.
ЭтотспособассимиляцииСО2, присущийвсемрастениям, былрасшифрованаме-

риканскимиисследователямивоглавесМэльвиномКальвиным. Схемапоследовательно-
стиреакцийполучиланазваниециклаКальвина. Характернойособенностьюфотосинте-
тическоговосстановленияСО2 являютсяцикличностьиразветвленностьэтогопроцесса.
Цикличностьобеспечиваетвысокуюпроизводительность, саморегуляциюинепрерыв-
ностьобразованияуглеводов. Разветвленность– образованиеразнообразныхпродуктов,
дублированиепутейрегенерацииакцептораСО2. Циклсостоитизтрехэтапов: карбокси-
лирования, восстановленияирегенерацииакцептораСО2.

Карбоксилирование. Первойреакцией, вводящейСО2 вциклКальвина, является
карбоксилированиерибулезо-1,5-дифосфата(1,5-РДФ) сучастиемферментарибулезоди-
фосфаткарбоксилазы (РДФ-карбоксилазы). Образующеесяприэтомнестойкоешести-
углеродное соединение быстро распадается на триозы – две молекулы 3-
фосфоглицериновойкислоты(3-ФГК). Поэтому3-ФГКможносчитатьпервичнымпро-
дуктомфотосинтеза.
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Фазавосстановления. Восстановление3-фосфоглицериновойкислоты(3-ФГК) до
3-фосфоглицериновогоальдегида(3-ФГА) происходитвдваэтапа. Сначалаприучастии
АТФ 3-ФГК присоединяет остаток фосфорной кислоты с образованием 1,3-
дифосфоглицериновойкислоты(1,3-диФГК). Этимдостигаетсяповышениереакционной
способностисоединенияивозможностьеговосстановленияспомощьюНАДФНдо3-
ФГА. Этоединственнаявосстановительнаяреакцияцикла, фосфоглицериновыйальдегид
поуровню восстановленностиуглеродасоответствуетуглеводусобщейформулой
(СН2О)3. Фазавосстановленияявляетсяцентральнымзвеномцикла. Именноздесьскре-
щиваютсясветоваяитемноваяфазыфотосинтеза.

ФазарегенерациипервичногоакцептораСО2 исинтезаконечныхпродуктовфо-
тосинтеза. ВрезультатерассмотренныхранеереакцийпрификсациитрехмолекулСО2

образуются6 молекулвосстановленных3-фосфотриоз, пятьизнихиспользуютсязатем
длярегенерациирибулезодифосфата, аодна– длясинтезаглюкозы. Такимобразом, для
синтезаодноймолекулыглюкозы(С6) должнопроизойтишестьоборотовцикла. Вкаж-
домоборотециклаиспользуютсятримолекулыАТФ (дведляактивированиядвухмоле-
кулФГКиоднаприрегенерацииакцептораСО2 1,5-РДФ) идвемолекулыНАДФНдля
восстановленияФГКдоФГА. Поэтомудлясинтезаодноймолекулыглюкозывцикле
Кальвинанеобходимо12 НАДФНи18 АТФ. Таковэнергетическийвкладсветовойфазы
втемновуюфиксациюСО2.

ВциклеКальвинапервичнымипродуктамивключенияСО2 ворганическиевеще-
стваивосстановленияявляютсятрехуглеродныесоединения(3-ФГК, 3-ФГА, ФДА). По-
этомуэтотспособфиксацииСО2носитназваниеС-3-путифотосинтеза. Большинстворас-
тений, особеннопроизрастающихвумереннойзоне, используютименноэтотпутьвосста-
новленияСО2 иназываютсяС-3-растениями.

8. АнатомическиеособенностиС-4 растений.Особенностифотосинтезаурас-
тенийтропическогопроисхождения. ЦиклХэтчаиСлэка(С-4 фотосинтез).

Существуетбольшаягруппарастений, включающаяболее500 видовпокрытосе-
менных, укоторыхпервичнымипродуктамификсацииСО2 ивосстановленияявляются
четырехуглеродныесоединения. ИхназываютС-4-растениями. Австралийскиеученыев
ХетчиСлэк1966 г. предложилизаконченнуюсхемуциклатемновыхреакцийуС-4-
растений, котораяполучиланазваниециклаХетчаиСлэка.

КС-4-растениямотноситсярядкультурныхрастенийпреимущественнотропиче-
скогоисубтропическогопроисхождения– кукуруза, просо, сорго, сахарныйтростники
многиезлостныесорняки– свинорой, сытьокруглая, ежовниккрестьянский, просокури-
ное, просокрупное, гумай(соргоалепское), щирица, щетинникидр. Какправило, этовы-
сокопродуктивныерастения, устойчивоосуществляющиефотосинтезпризначительных
повышенияхтемпературыивзасушливыхусловиях.

ДлялистьевС-4-растенийхарактерноанатомическоестроениекранц-типа(отнем.
Kranz – венок, корона), т. е. наличиеявноотличающихсядруготдругафотосинтезирую-
щихклетокдвухтипов, которыерасполагаютсяконцентрическимикругами: радиально
расположенныевокругпроводящихпучковклеткиобкладкииосновноймезофилл.

Этидватипаклетокфизиологическинеравноценныиспециализируютсянавы-
полненииразныхзвеньевфотосинтеза. С-4-циклможноразделитьнадвестадии: карбок-
силирование, происходящеевклеткахмезофилла, декарбоксилированиеисинтезуглево-
дов, идущиевклеткахобкладкипроводящихпучков. ОбщимдлявсехС-4-растенийявля-
етсято, чтокарбоксилированию подвергаетсяфосфоенолпировинограднаякислота
(ФЕП) приучастииФЕП-карбоксилазыиобразуетсящавелевоуксуснаякислота(ЩУК),
котораявосстанавливаетсядояблочнойкислотыилиаминируетсясобразованиемаспара-
гиновойкислоты.
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Щавелевоуксусная, яблочнаяиаспарагиноваякислотыявляютсячетырехуглерод-
нымисоединениями.

СО2, поступающийвлистчерезустьица, попадаетвцитоплазмуклетокмезофилла,
гдеприучастииФЕП-карбоксилазывступаетвреакциюсФЕП, образуящавелевоук-
суснуюкислоту. ЗатемужевхлоропластахЩУКвосстанавливаетсядояблочнойкислоты
засчетНАДФН, образующегосявходесветовойфазыфотосинтеза; ЩУКвприсутствии
NH4

+ можетпревращатьсятакжеваспартат.
Затемяблочнаякислотапереноситсявхлоропластыклетокобкладкисосудистого

пучка, гдеонподвергаетсяокислительномудекарбоксилированию, продуктомкоторого
являетсяпировинограднаякислота(ПВК). Последняясновадиффундируетвмезофилл,
гдеприучастииАТФ, образованнойвсветовойфазе, происходитрегенерацияФЕП, по-
слечегоциклкарбоксилированияповторяетсясучастиемновоймолекулыСО2. Образо-
вавшиесяврезультатеокислительногодекарбоксилированиямалатаСО2 иНАДФНпо-
ступаютвциклКальвина, чтоприводиткобразованиюФГКидругихпродуктов, свойст-
венныхС-3-растениям. Следовательно, именноклеткиобкладкивыполняютрольоснов-
нойассимилирующейткани, поставляющейсахаравпроводящуюсистему. Клеткимезо-
филлавыполняютвспомогательнуюфункцию– подкачкуСО2 дляциклаКальвина. Таким
образом, С-4-путьобеспечиваетболееполноеусвоениеСО2, чтоособенноважнодлятро-
пическихрастений, гдеосновнымлимитирующимфакторомфотосинтезаявляетсякон-
центрацияСО2 .

9. Фотодыхание, егохарактеристикаизначение.
Фотодыхание– этоиндуцированноесветомпоглощениекислородаивыделение

СО2, котороенаблюдаетсятольковрастительныхклетках, содержащиххлоропласты. Хи-
мизмэтогопроцессазначительноотличаетсяот«темнового» дыханиямитохондрий. Пер-
вичнымпродуктомфотодыханияявляетсягликолеваякислота, поэтомутакойпутьокис-
ленияполучилназваниегликолатного.

Фотодыханиеосуществляетсяврезультатевзаимодействиятрехорганелл– хлоро-
пластов, пероксисомимитохондрий. Восновефотодыханиялежитспособностьключе-
вогоферментациклаКальвинаРДФ-карбоксилазывусловияхвысокогопарциального
давлениякислородавыполнятьоксигеназнуюфункцию, т. е. катализироватьокислитель-
ноерасщеплениерибулозо-1,5-дифосфатана3-фосфоглицериновуюкислотуи2-фос-
фогликолевуюкислоту, содержащуюдваатомауглерода. 3-ФГКпоступаетвциклКаль-
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вина, а2-фосфогликолеваякислотаподвергаетсядефосфорилированиюсобразованием
гликолата. Гликолатизхлоропластапоступаетвпероксисому– органеллуовальнойфор-
мы, окруженнуюодинарноймембраной. Здесьгликолатподдействиемгликолатоксидазы
окисляетсядоглиоксилата. Образующаясяприэтомперекисьводородарасщепляетсяпри
участииферментакаталазы. Глиоксилатзатемпревращаетсяваминокислотуглицинвре-
зультатереакциитрансаминирования. Вкачестведонорааминогруппыфункционирует
глутаминоваякислота.

Глицинтранспортируетсявмитохондрию. Тамиздвухмолекулглицинаобразует-
сясериниосвобождаетсяСО2. Такимобразом, частьуглерода, фиксированноговцикле
Кальвина, теряетсярастением. Поэтомуприинтенсивномфотодыханиипродуктивность
фотосинтезаснижается. Серинможетиспользоватьсявбелковомсинтезеилипоступаетв
пероксисомуитампередаетаминогруппунапируват. Приэтомизпируватаобразуется
аланин, изсерина– гидроксипируват, которыйвосстанавливаетсявглицерат. Глицерат
можетсновапопастьвхлоропластыивключитьсявциклКальвина.

С-3-растенияврезультатефотодыханиятеряют30 - 35 %, аиногдадополовины
всегоуглерода, ассимилированноговпроцессефотосинтеза. УС-4-растенийСО2, выде-
ляющийсяврезультатефотодыхания, включаетсявклеткахмезофиллавоксалоацетати
малатиблагодаряэтомуреассимилируетсярастением. Расходнафотодыханиепродуктов
ассимиляцииснижаетсядо0 - 6 %, этообеспечиваетихболеевысокуюпродуктивность.

Значениефотодыхания:
- образованиеэнергетическиценныхпродуктов(НАДФН)
- синтезаминокислот(глицин, серин)
- сбросизбыточнойэнергиипривысокойосвещенностиинедостаткеСО2
- обеспечениесбалансированностисветовойитемновойфазфотосинтеза

10. Влияниевнешнихфакторовнаинтенсивностьфотосинтеза(свет, темпера-
тура, газовыйсоставсреды, минеральноепитание, влажность).

Интенсивностьиспектральныйсоставсвета.
Движущейсилойфотосинтезаявляетсяпоглощеннаялистьямиэнергиясолнечной

радиации. Непосредственновходепроцессафотосинтезаиспользуетсялишь1-3 % по-
глощеннойсолнечнойэнергии(ФАР). Установленаопределеннаязависимостьфотосинте-
заотинтенсивностииспектральногосоставасвета.

Фотосинтезвозможенприминимальнойинтенсивностисвета, напримерприсвете
вечернейзари. Приувеличениисветадо⅓ полногосолнечногосветаинтенсивностьфото-
синтезавозрастает. Вдальнейшемприболеевысокойосвещенностинаблюдаетсянезна-
чительноеповышение, априещеболеевысокихинтенсивностяхсвета(250000 эргсм2 с-1)
наступаетсветовоенасыщение. Максимальнаяинтенсивностьсвета, котораявышесвето-
вогонасыщения(500000 эргсм2 с-1) можетвызватьразрушениефотосинтетическогоаппа-
ратаврезультатевредногодействияфотоокисленияиинактивацииферментов. Прина-
сыщениисветомсоздаетсяизбыточноеколичествовозбужденныхмолекулхлорофилла,
энергиякоторыхиспользуетсяненафотосинтез, анадругиенеспецифическиефотореак-
ции, нафотоокислениеферментов.

Растенияпо-разномуадаптированыкинтенсивномуилислабомуосвещению. Све-
толюбивыерастенияотличаютсяприспособленностьюквысокойнапряженностисветово-
гофактора, котораядостигаетсязасчетзначительногоуменьшенияотносительногосо-
держаниязеленыхпигментовисоответствующемповышенииколичествакаротиноидов.
Усветолюбивыхрастенийчастонаблюдаетсяусиленноеразвитиеассимилирующейткани
палисаднойпаренхимы, состоящейизнесколькихслоевклетокменьшейвеличиныпо
сравнениюстеневыносливымирастениями, числоустьицнаединицеповерхностизначи-
тельнобольше, поэтомууглекислыйгазбыстреепоникаетвнутрьлиста. Утеневыносли-
выхрастенийэпидермисобразуетчечевицеобразныевыростыисосочки, которыеконцен-
трируютсвет. Теневыносливыесодержатбольшоеколичествохлорофилла, хлоропластыу
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нихбольшихразмеров. Теневыносливыерастениянаоткрытомместеугнетаютсяилучше
развиваютсяприуменьшенииобщегоколичествасвета.

ИФзависитоткачествасвета. Причемкачествосветавлияетненапервичныефо-
тохимическиереакции, анадальнейшеепревращениепромежуточныхпродуктовина-
правленностьпроцессафотосинтеза. Коротковолновыйсветспособствуетобразованию в
процессефотосинтезааминокислот, белков, органическихкислот, аосвещениедлинно-
волновымилучами– образованиюинакоплениюуглеводов.

КонцентрацияСО2 иО2.
СсерединыпрошлоговекапонастоящеевремяконцентрацияСО2 ватмосфере

возрослас0,029 до0,033 %, иприсохранениитемповприростак2025 г. онаможетудво-
иться. УглекислотноенасыщениефотосинтезауС4-растений, имеющихмеханизмконцен-
трированияСО2, происходитприсодержаниидвуокисиуглерода, близкомкестественно-
му. Егодальнейшееповышение, какправило, неувеличиваетИФвотличиеотС3-видов, у
которыхИФзначительновозрастает. ВрезультатеС3-виды, уступаяС4-видампоИФв
нормальныхусловиях, превосходятихпривысокойконцентрацииСО2, напримерпри0,1
%.

Углекислотныйкомпенсационныйпункт(УКП) иликонцентрацияСО2, прикото-
ройфотосинтезидыханиелистауравновешиваютдругдруга, значительнонижедляС4-
(0,0005 %), чемдляС3-видов(0,005 %). Поэтомуприсовместномвыращиваниивзамкну-
томобъемеврезультатепостепенногоснижениясодержанияСО2 С3-растенияпогибают
раньше, чемС4-растения.

СувеличениемконцентрацииО2 вышеатмосфернойИФподавляетсяврезультате
активациифотодыхания, априснижениисодержаниякислорода, наоборот, ИФвозраста-
ет. ИзмерениескоростивидимогофотосинтезапринормальномсодержанииСО2 иО2 и
при3 % О2 частоиспользуютдляоценкискоростифотодыхания.

Температура.
Температуравлияетнавсепроцессыжизнедеятельностирастения. Приповышении

температурыдо25-35 °Синтенсивностьфотосинтезаувеличивается. Четкоевлияниетем-
пературынафотосинтезможнонаблюдатьтолькопривысокойинтенсивностисвета, что
обусловленофотохимическойиферментативнойсистемами. Изменениетемпературного
режиманеоказываетзаметноговлияниянаскоростьфотохимическихреакций, тогдакак
темновыеферментативныереакциичувствительныкним. Принизкой интенсивности
светафотосинтезлимитируетсяглавнымобразомфункционированиемфотохимической
системы, апривысокой– ферментныхсистем, длякоторыхтемператураявляетсяодним
изважныхфакторов.

Нижняятемпературнаяграница, прикоторойможетосуществлятсяфотосинтез,
около– 5 °С. ОптимальнымитемпературамидляС3-растенийявляются25-30 °С, дляС4-
растений– 25-40°С.

Водныйрежим.
Несмотрянато, чтоприфотосинтезеиспользуетсялишьоколо1 % поглощенной

воды, дефицитпоследнейсильновлияетнафотосинтез.
Отстепениоводненноститканейрастенийзависятпоглощениесолнечнойэнергии,

поступлениеиассимиляцияСО2, направленностьферментативныхреакций, интенсив-
ностьтранспирацииит.д.

Условияводногорежимавзначительнойстепенивлияютнаструктурухлоропла-
стов, биосинтезисодержаниепигментоввлистьях, образованиелистовойповерхности.
Придефицитевлагивтканяхлистьев, нарушаютсясвязихлорофилласбелками, чтосни-
жаетактивностьфотосинтетическогоаппарата.

Закрытиеустьицврезультатеводногодефицитавызываетснижениетранспирации
ипоглощенияСО2 листьями.

Прямоеотрицательноедействиеводногострессанаскоростьсветовых, темновых
реакцийинаИФвцеломможетбытьопосредовановлияниемфитогормонов. Еслиабсци-
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зоваякислотавызываетзакрываниеустьиц, тоцитокинины, наоборот, обусловливаютих
открывание, атакжеактивируютфотосинтезпутемстимулированиясинтезахлорофиллаи
ферментов. Снижениепоступленияцитокининовизкорнейвлистьяприводномдефиците
снимаетстимулирующиеэффекты.

Минеральноепитание.
Элементыминеральногопитания(N, Р, К, Fe идр.) могутвлиятьнаИФпрямоили

косвенно, черезобменвеществирост. Прямоедействиенафотосинтезсвязаностем, что
минеральныевеществавходятвсоставферментовипигментовилинепосредственноуча-
ствуютвпроцессефотосинтезавкачествеактиваторов. Например, марганецслужитакти-
ваторомфотолиза, калийимеетотношениекпереносупротоновчерезмембранытилакои-
дов, железо, кобальт, медьсодержатсявразличныхферментах, фосфат– внуклеотидах.

Недостатокминеральныхвеществилинарушенноесоотношениемеждупоглощае-
мымиэлементамиможетповлиятьнасодержаниехлорофиллаиначисло, размерыи
ультраструктурухлоропластов, дажееслиданныеэлементыневходятвсоставмолекулы
хлорофилла, как, например, железо. Принедостаткежелезавозникаютхлорозы, приводя-
щиектому, чтопоглощениеСО2 снижаетсяболеечемвтрое. Аналогичныепоследствия
наблюдаютсяипринедостаткемагния. Прихлорозерастенияведутсебякактипичноте-
невыеинемогутиспользоватьинтенсивныйсвет; сильносокращаетсятакжепродолжи-
тельностьжизнилистьев, они, какправило, бываютмелкими.

Особоеместосредиэлементовпитаниязанимаетазот. До65 % белканаходитсяв
хлоропластах, втомчислеоколо50 % вРДФ-карбоксилазе. Азотвлияетнаразмерыи
ультраструктурухлоропластов, усиливаяихгранальность; повышаетсодержаниебелков-
переносчиковЭТЦфотосинтеза, увеличиваетИФиКПДФАР.

Принедостаткефосфорасильноподавляетсяскоростьсветовыхреакцийфотосин-
тезаизначительноснижаетсяассимиляцияСО2.

11. Влияниевнутреннихфакторовнафотосинтез(количествопигментов, воз-
растлиста, оттокассимилятовидр.).

Накоплениеуглеводов.
Дляэффективногофотосинтезанеобходимосвоевременноеудалениепродуктов

фотосинтеза(ассимилятов) изхлоропластов. Таккакповышеннаяконцентрациясахарозы
иликрахмаласнижаетинтенсивностьфотосинтеза.

Содержаниепигментов.
Длянормальногофункционированиязеленыхрастенийнеобходимоопределенное

содержаниехлорофиллавлистьях. Образованиехлорофиллаврастенияхсоздаетблаго-
приятныеусловиядляинтенсивногофотосинтеза. Основноепоглощениесолнечнойра-
диациипроисходитвверхнихярусахпосева, листьякоторыхсодержатнаибольшееколи-
чествохлорофилла. Содержаниехлорофиллавлистьяхзависитотэкологическойгруппы,
ккоторойотносятсярастения(светолюбивые, теневыносливыеитенелюбивые), атакже
отусловийосвещенияиминеральногопитания, возрасталистьевидругихвнешнихи
внутреннихфакторов. Содержаниехлорофиллавлистьяхрастенийсоставляетвсреднем
около0,3 % насыруюмассу(0,1 – 0,7 %).

Возрастлиста(растения). ИФ быстровозрастаетвпериодинтенсивногороста
листовойпластинки, достигаянаибольшихзначенийузавершившегоростлиста. Затем
начинаетсяпостепенноеснижениеИФ, котороеобусловленопараллельнымуменьшением
проводимостиустьицимезофилладлямолекулСО2. Однойизпричинсниженияпрово-
димостимезофиллаявляетсяуменьшениесодержанияхлорофиллаврезультатедеграда-
циихлоропластовпомерестарениялиста.

ИФцелогорастенияилиучасткапосевадостигаетмаксимумавфазецветения—
бутонизацииизатемпостепенноснижается, достигаянаименьшихзначенийпередсозре-
ваниемрепродуктивногооргана.
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ОтносительноепостоянствоИФрастениябудетподдерживатьсянапостоянном
уровнедотехпор, покастарениеиотмираниестарыхлистьевкомпенсируютсявновьоб-
разующимсялистовымаппаратом. Вследзапрекращениемросталистьевначинаетсясни-
жениеИФпосеваврезультатеуменьшенияплощадилистьевиувеличениявклададыха-
ниявсуммарныйСО2 обменпосевапомереформированиярепродуктивногооргана.

12. Показатели, характеризующиефотосинтез(интенсивность, ЧПФ).
Интенсивностьфотосинтеза(ИФ) – этоколичествоСО2, усваиваемоеединицей

листовойповерхностизаединицувремени. ИФ измеряетсяпреимущественновмг
СО2/(дм2 ч) иливмкмольСО2/(м2 с) = 1,58 мгСО2/(дм2ч).

РежедляхарактеристикиактивностифотосинтезаиспользуютколичествоО2, вы-
деляемоеединицейлистовойповерхностизаединицувремени.

НаиболеераспространеннымметодомопределенияИФкаквлабораторных, такив
полевыхусловияхявляетсягазометрический. Этосамыйпроизводительныйиточныйме-
тодучетапоглощенияСО2, основанныйнаинфракрасноманализесодержаниядиоксида
углеродавтокевоздуха. Данныйметодприменимвлюбоевремя, неприводиткуничто-
жениюрастенияипозволяетоценитьприбавкусухоймассызакороткийинтервалвреме-
ни(заминуты, часыилидни). Крометого, ондаетвозможностьизучатькаждыйлиств
отдельностиисоответственнооценитьвкладкаждогоярусавфотосинтетическуюдея-
тельностьрастения, отделяяприбыльуглеродазасчетфотосинтезаотпотерьзасчетды-
хания.

ВбольшинствеисследованийгазообменаСО2 используетсяметод, основанныйна
помещениилиста, растенияилигруппырастенийвпрозрачнуюкамеру. ИФтакихобъек-
товопределяютспомощьюинфракрасныхгазоанализаторовпоизменениюконцентрации
СО2 впотокевоздуха, протекающемчерезкамеру.

Чистаяпродуктивностьфотосинтеза(ЧПФ) – этонакоплениебиомассыедини-
цейплощадилистазаединицувремени. Измеряетсявграммахсухоймассына1 м2 засу-
тки. ЧПФхарактеризуетсреднююэффективностьфотосинтезалистьеввпосеве. Взави-
симостиотусловийварьируетвширокомдиапазонеот7 до20 г/мсут.

Литература:

1. ТретьяковН.Н. ссоавт. Физиологияибиохимиясельскохозяйственныхрасте-
ний. – М.: Колос, 1998. – 640 с.

2. ЛебедевС.И. Физиологиярастений. М.: Агропромиздат, 1988. – 544 с.
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Дыханиерастений

1. Характеристикапроцессовдыханияиброжения. Значениедыхания.
2. Интенсивностьдыхания.
3. Субстратыдыхания. Использованиеразличныхорганическихвеществдлядыха-

ния. Дыхательныйкоэффициент.
4. Ферментныесистемыдыхания
5. Строениеиособенностифункционированиямитохондрий.
6. Биохимияанаэробнойфазыдыхания(гликолиз).
7. Биохимияаэробнойфазыдыхания(циклКребса).
8. Особенностиокислительногофосфорилирования(электронно-транспортнаяцепь

дыхания).
9. Биохимияифизиологическоезначениеглиоксилатногоцикла.
10. Биохимияифизиологическоезначениепентозофосфатногоцикла.
11. Способыуправлениядыханиемприхранениизерна.
12. Способыуправлениядыханиемприхраненииплодоовощнойпродукции.
13. Влияниенапроцессдыханиятемпературы.
14. Влияниенапроцессдыханиясвета.
15. Влияниенапроцессдыханияминеральногопитания.
16. Влияниенапроцессдыханиявлажноститканейипочвы.
17. Влияниесодержаниякислородаиуглекислогогазанапроцессдыхания.
18. Дыханиебольногорастения.
19. Взаимосвязьивзаимовлияниефотосинтезаидыхания.

1. Характеристикапроцессовдыханияиброжения. Значениедыхания.

Дыхание– этоаэробный(кислородный) процесс. Врезультатедыханиясложные
органическиесоединенияокисляютсядонеорганическихвеществ(водыиуглекислого
газа), чтосопровождаетсявыделениемиаккумуляциейэнергии. Придыханиименяется
степеньокисленияусоединений, принимающихвнёмучастие. Поэтомудыхание– это
окислительно-восстановительныйпроцессврезультатекоторогоуглеводыокисляются
доуглекислогогаза, кислородвосстанавливаетсядоводы, авыделившаясяэнергияпре-
образуетсявэнергиюсвязейАТФ.

Чащевсегореакциидыхательногообменарассматриваютнапримереокисли-
тельногораспадауглеводов. Суммарноеуравнениереакцииокисленияуглеводовпри
дыханииможнопредставитьследующимобразом:

С6Н12О6+ 6О2  6СО2 + 6Н2О+~ 2874 кДж.

Цифравконцеуравнения– 2874 кДж– этоколичествоэнергии, котороевыделяет-
сяприокислении1 моляглюкозы(С6Н12О6). Ноеслиисходнымматериаломдлядыхания
служатжиры, анеуглеводы, тоэнергетическийэффектбудетзначительнобольшим. Счи-
тается, чтоприокислении1 гуглеводовилибелковвыделяетсявсреднем 17 кДж, аокис-
ление1 гжировможетдать39 кДжэнергии. Болеевысокаякалорийностьжировпосрав-
нениюсуглеводамиобусловливаетсятем, чтоихмолекулысодержатотносительноболь-
шееколичествоводородаименьшеекислорода, чеммолекулыуглеводов.

Брожение– этоанаэробный(бескислородный) процессраспадасложныхоргани-
ческихсоединенийнаболеепростыеорганическиевещества, такжесопровождаемыйвы-
делениемэнергии. Приброжениистепеньокислениясоединений, принимающихвнём
участие, неменяется. Вслучаедыханияакцепторомэлектронаслужиткислород, вслу-
чаеброжения– органическиесоединения.

Значениедыханиядлярастительногоорганизма:
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1) дыханиеисвязанныйснимокислительныйраспадуглеводов– этоважнейший
источникэнергии, необходимойдляразнообразныхбиосинтетическихреакцийворганиз-
ме, дляростаиразвития, атакжедляобменавеществ;

2) энергия, выделяющаясяприраспадеуглеводов, превращаетсявэнергиюфосфат-
ныхсвязейАТФ;

3) приокисленииуглеводоввпроцесседыханияобразуютсямногочисленныепро-
межуточныепродукты(или, какихещёназывают– метаболиты- органическиекислотыи
пентозы), которыеиграюточеньважнуюрольвовсевозможныхбиосинтетическихреак-
цияхорганизма, вовзаимосвязивсехпроцессовобменавеществ.

2. Интенсивностьдыхания.
Интенсивностьдыханияможноопределить:
1) поколичествувыделеннойуглекислоты,
2) поколичествупоглощенногокислорода,
3) поубылисухоймассы.
Всеэтитрипоказателярассчитываютсянаединицусухойилисыроймассырасте-

ниявединицувремени.
Интенсивностьдыханиядовольночастовыражаютколичествомкислорода, погло-

щенногограммомсухойилисыроймассырастенийза1 час[мгО2/(гч)].
Любоеопределениеинтенсивностидыханиянеможетбытьвоспроизведеновточ-

ностинадругомобразцетогожесамогопродукта.
Быстрорастущиечастирастений, клеткикоторыхпочтиполностьюзаполненыпро-

топластом, дышатинтенсивнее, чемклеткиживотных. Длясравнения, человеквыделяетв
течениесутокуглекислыйгазвколичестве, равном1,2% массыеготела. Интенсивность
жедыханиясемян, прорастающихпри37оС, равнаинтенсивностидыханиячеловека.

Интенсивностьдыхания– величинакрайненепостоянная. Онасвязананетолькос
видовойспецификойорганизма, носильноварьируеттакжевпределаходногоитогоже
растения, взависимостиотособенностейотдельныхегоорганов, тканейит. д.

Оченьэнергичнодышатцветки, особеннораспускающиеся(интенсивностьихды-
ханияравнаинтенсивностидыханияпрорастающихсемян). Интенсивностьдыханияу
разныхрастенийидажевразныхчастяходногоитогожерастенияможетдовольносиль-
норазличаться. Наиболееинтенсивнодышатмолодые, быстрорастущиечастирастенийс
большимколичествомэмбриональныхтканей– верхушкастебля, кончикикорешков, рас-
пускающиесяпочки, прорастающиесемена. Интенсивноедыханиемолодыхчастейрасте-
нияприводиткпотереоколо1% ихмассывсутки.

3. Субстратыдыхания. Использованиеразличныхорганическихвеществдля
дыхания. Дыхательныйкоэффициент.

Дыхательныйкоэффициент(ДК) — этообъемноеилимолярноеотношениеугле-
кислогогаза(СО2), выделившегосявпроцесседыхания, кпоглощенномузаэтотже
промежутоквременикислороду(О2). Дыхательныйкоэффициентпоказывает, засчетка-
кихпродуктовосуществляетсядыхание. Принормальномдоступекислородавеличина
дыхательногокоэффициентанапрямуюзависитотсубстратадыхания.

Есливпроцесседыханияиспользуютсяуглеводы, топроцессидетсогласноурав-
нению:

С6Н12О6+ 6О2  6СО2 + 6Н2О.

Вэтомслучаедыхательныйкоэффициентравенединице:

6СО2/6О2 =1.
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Равенстводыхательногокоэффициентаединиценаблюдаетсяприследующихус-
ловиях:

- дыхательныйсубстратпосвоейвосстановленностисоответствуетуровнювос-
становленностимолекулыуглевода;

- клеткаполностьюобеспеченакислородом;
- процессдыханияидетдообразованияконечныхпродуктоврасщепления(СО2 ,

Н2О).
ВотсутствиелюбогоизэтихусловийДКпосвоейвеличинеотклоняетсяотедини-

цы, каквсторонууменьшения, такиувеличения.
Вкачестведыхательногоматериалаврастениях, кромеуглеводов, могутиспользо-

ватьсяжиры(например, припрорастаниисемянмасличныхкультур, орехов), белкии
аминокислоты(припрорастаниисемянбобовыхкультур), органическиекислоты(впло-
дахплодовыхкультур, влистьяхипобегахсуккулентныхрастений).

Еслиразложениювпроцесседыханияподвергаютсяокисленныесоединения, на-
примерорганическиекислоты, поглощениекислородауменьшается, дыхательныйкоэф-
фициентстановитсябольшеединицы. Всозревающихяблоках, например, кромеуглево-
дов, основнымсубстратомслужитяблочнаякислота:

2 НООС-СН2-СНОН-СООН+ 6О2 = 8СО2 + 6Н2О.

ДКприиспользованиияблочнойкислотыравен1,33, такимобразом, ДКвсозре-
вающемяблокеможетлежатьвдиапазонеот1,0 до1,33.

Приокислениивпроцесседыханияболеевосстановленныхсоединений, таких,
какжирыилибелки, требуетсябольшекислородаидыхательныйкоэффициентстановит-
сяменьшеединицы.

Прииспользованиивкачестведыхательногоматериалажировпроисходитихрас-
щеплениедоглицеринаижирныхкислот. Жирныекислотымогутбытьпревращенывуг-
леводычерезглиоксилатныйцикл. Например, прииспользованиижирнойстеариновой
кислоты(С18Н36О2) суммарноеуравнениедыханиябудетиметьследующийвид:

С18Н36О2 + 26О2 = 18 СО2 + 18 Н2О.

Дыхательныйкоэффициентвэтомслучаебудетравен0,69. Примобилизациижи-
ровидыханиязаихсчетДКвсегдаприблизительноравен0,7.

Еслиуглеводы, жирыинекоторыедругиесубстратыистощены, белкитакжемогут
бытьиспользованырастениямидлядыханиячерезаминокислотыищавелево-уксусную
кислоту. ПричемДКэтогопроцессатакжебудетменьшеединицы, аименно0,7 – 0,8.

Определениедыхательныхкоэффициентовразныхтканейрастенийпоказывает,
чтовнормальныхусловияхонблизоккединице. Этодаетоснованиесчитать, чтовпер-
вуюочередьрастениеиспользуетвкачестведыхательногоматериалауглеводы. Прине-
достаткеуглеводовмогутбытьиспользованыидругиесубстраты.

4. Ферментныесистемыдыхания
Схимическойточкизрениядыхание– этомедленноеокисление. Приокислитель-

но-восстановительныхреакцияхпроисходитпереносводородаилиэлектронаотдонора
ДН2 (которыйокисляется) какцепторуА(которыйвосстанавливается):

ДН2 + АД+ АН2.

Длятогочтобысудитьонаправлениидвиженияэлектроновмеждукакими-либо
двумявеществами, вводитсяпонятиестандартногоокислительно/восстановительного
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(О/В) потенциала(Е0). О/Впотенциал– этомераэлектронногодавления. Занульпотен-
циалаусловнопринятвосстановительныйпотенциалреакции:

Н2  2 Н+ + 2 ē.

Чемменьше(т.е. болееотрицательна) величинаО/Впотенциала, тембольшеспо-
собностьданноговеществаслужитьвосстановителем(т.е. отдаватьэлектроныиокис-
ляться). Наоборот, чемположительнеевеличинаО/Впотенциаладанноговещества,
тембольшеегоспособностьвосприниматьэлектроны(восстанавливатьсяилислужить
окислителем). Восстановительныйпотенциалкислородаодинизсамыхвысокихиравен
+ 0,816.

Пиридиновыедегидрогеназы. Этоферменты, относящиесякклассуоксидоредук-
таз. КоферментомунихслужитНАДилиНАДФ. Ониспособныотниматьдваатомаво-
дородаотсубстрата. КоферментыНАДиНАДФсвязанысферментомспомощьюионов
металлаисульфгидрильныхгруппировок. Взависимостиотбелковогоносителя, ккото-
ромуприсоединенкофермент, различаютболее150 пиридиновыхдегидрогеназ. Каждая
изнихспецифичнапоотношениюкопределенномусубстрату. Необходимоучитывать,
чтоНАДиНАДФмогутвосприниматьводородлишьвтомслучае, еслисубстратимеет
болееотрицательноезначениеО/Впотенциалапосравнениюсними.

Флавиновыедегидрогеназы. Этотакжебольшаягруппаферментов, катализи-
рующаяотнятиеводородаотразличныхсубстратов. Простетическойгруппойэтихфер-
ментовслужатпроизводныевитаминаВ2 (рибофлавина) – флавинадениндинуклеотид
(ФАД) ифлавинмононуклеотид(ФМН). Простетическаягруппауфлавиновыхдегидроге-
назпрочноприкрепленакбелковомуносителю. Специфичностьивэтомслучаеопреде-
ляетсябелковойчастьюфермента.

Цитохромы. Простетическаягруппацитохромовпредставленажелезопорфирина-
ми. Железопорфириноваягруппа(гем) вцитохромахпрочносвязанасбелкомчерезатомы
серыаминокислотыцистеина.

Известнооколо20 цитохромов, которыеделятсяначетыреглавныхкласса: a, b, с,
d, отличающихсямеждусобойприродойпростетическойгруппы. Цитохромыасодержат
железоформилпорфирины, цитохромыb – железопротопорфирины, цитохромыd – желе-
зогидропорфирины. Вкаждуюгруппуцитохромоввходитпонесколькуразличающихся
междусобойферментов.

Рольцитохромовзаключаетсявпереносеэлектронаотфлавиновыхдегидрогеназк
кислородувоздуха.

Однаконепосредственноскислородомвоздухаможетреагироватьтолькоци-
тохромоксидаза, которая, кромежелеза, содержитатомымеди.

Помимоперечисленныхферментов, впереносеэлектроновподыхательнойцепи
принимаетучастиетакназываемыйкоферментQ (убихинон). Похимическойприроде–
этопроизводноебензохинона.

5. Строениеиособенностифункционированиямитохондрий.
Митохондрии – цитоплазматическиеорганеллы, которыеявляютсяцентрами

внутриклеточногоокисления(дыхания). ОнисодержатферментыциклаКребса(цикла
ди- итрикарбоновыхкислот), дыхательнойцепипереносаэлектронов, окислительного
фосфорилированияимногиедругие.

Вклеткахвысшихрастениймитохондриичащевсегоимеютформукороткойпа-
лочкисполусферическимиконцами. Диаметрорганеллысоставляет0,5 мкмидлина– 2
мкм.

Количествомитохондрийвзависимостиотразмераитипаклеткиможетисчис-
лятьсядесятками, сотнямиидажетысячами. Например, молодыецентральныеклетки
корневогочехликакукурузыимеютоколо200 митохондрий, азрелые– около2500.
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Митохондриина2/3 состоятизбелкаина1/3 излипидов, средикоторыхпо-
ловинаприходитсянафосфолипиды.

Митохондрииокруженыоболочкой, состоящейиздвухмембран. Внутренняямем-
бранаобразуетмножествоскладок, иливпячиваний, называемыхкристами(рис. 1). Кри-
стымитохондрийвысшихрастенийимеютобщуюформу: начинаютсяввидеузкой
шейкиизаканчиваютсяглобулойилипластинкой.

Заисключениемтехмест, гдерасположеныкристы, внутренняямембранаповторя-
етконтурнаружноймембраны, следуяотнеенаопределенномрасстоянии. Такимобра-
зом, междувнешнейивнутреннеймембранойостаётсямежмембранноепространство
постояннойширины, связаннойсвнутреннимпространствомкрист.

Наружнаямембранамитохондрий, посравнениюсвнутренней, имеетболеевысо-
коесодержаниелипидовисовершеннодругойнаборферментов. Некоторыеизэтихфер-
ментовсходнысферментамиэндоплазматическойсети.

.

Рис.1. Типыструктурымитохондрий(поА. Фрей-Висслингу):
А– внутренняямембранамитохондрийобразуеткристы; Б– внутренняямембра-

наобразуеттрубочки; В– оксисомынавнутреннеймембранеиеевыростах.

Двумембраннаяоболочкаокружаетмелкозернистыйматриксмитохондрий. Онха-
рактеризуетсявысоким количествомбелка, наличиемкальциевыхгранул, рибосом, а
такжефибриллярныхобластей, содержащихДНК(нуклеотиды).

МитохондриальнаяДНКпредставляетсобойнебольшуюдвухцепочечнуюкольце-
вуюмолекулусвободнойотгистоновДНКсмолекулярноймассой107. Надолюмитохон-
дриальнойДНКприходитсяоколо10% общейклеточнойДНК. Большаячастьмитохонд-
риальныхбелковкодируетсяиядернойДНК.

Митохондриальныйматрикссодержитвсеферментыциклади- итрикарбоновых
кислот(ЦТК), заисключениемсукцинат-дегидрогеназы, котораявстроенавовнутреннюю
поверхностьвнутреннеймембранывтомместе, гдеонаобразуеткристы.

Наповерхности, обращеннойкматриксу, кристыимеютпалочкообразныечастицы
- оксисомы. Оксисомыявляютсячастьюсложнойструктуры, содержащейферментАТФ-
азу. НаходящаясявкристахАТФ-азаспособнакатализироватьобразованиеАТФизAДФ
иортофосфорнойкислоты.

Важнейшимкомпонентомструктурымитохондрийявляетсядыхательнаяцепьпе-
реносаэлектронов.

Уникальностьмитохондрийсостоитещёивтом, чтоновыеорганеллыобразуются
толькопутемделенияужесуществующих.

Такимобразом, митохондрии– дыхательныецентрыклетки, которыевыполняют
следующиефункции:

1) осуществляютокислительныереакции, являющиесяисточникомэлектронов;
2) переносятэлектроныпоцепикомпонентов,синтезирующихАТФ;
3) катализируютсинтетическиереакции, идущиесиспользованиемэнергииАТФ;
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4) регулируютбиохимическиепроцессывцитоплазме.

6. Биохимияанаэробнойфазыдыхания(гликолиз).
Анаэробныйраспадуглеводов(гликолиз) предшествуетвсемтипамдыхания: проис-

ходитприпроцессахброжения, анаэробногодыханияиявляетсяпервойфазойаэробного
дыхания. Входеегореакцийоднамолекулагексозы(С6Н12О6) расщепляетсянадвемоле-
кулыпировинограднойкислоты(С3Н4О3). Энергия, котораяприэтомвыделяется, запаса-
етсяввидеАТФ. Образующиесяпромежуточныепродуктыиграютважнуюрольвоб-
меневеществ. Крометого, синтезируютсядвемолекулывосстановленногоНАДH2,
которыевдальнейшемприсвоемокислениивысвобождаютбольшоеколичествоэнергии.

Схематическиреакциюобразованияпировинограднойкислотыизгексозможно
представитьследующимобразом:

С6Н12О6 + 2 НАД+ + 2АДФ+ 2Н3РО4 →
2СН3СОСООН+ 2 НАДH2 + 2АТФ+ 2Н2О.

Приаэробномдыханиипировинограднаякислотавдальнейшемподвергаетсяпол-
номуокислениюсобразованиемуглекислотыиводы.

Такимобразом, гликолиз– окислительныйанаэробныйраспадуглеводовсобразо-
ваниемпировинограднойкислоты– перваястадиярасщепленияуглеводов.

Прираспадеглюкозыдопировинограднойкислотывозникаетбольшоечислопро-
межуточныхпродуктов. Энергиянакапливаетсявмакроэргическихсвязяхдвухмолекул
АТФ. Крометого, прианаэробномраспадеглюкозыобразуетсядвемолекулывосстанов-
ленногоНАДН2. ВдальнейшемприокислительномфосфорилированииокислениеНАДН2
приводитксинтезутрехмолекулАТФ, адвеНАДН2 даютшестьмолекулАТФ. Таким
образом, чистымэнергетическимвыигрышемпервойфазыраспадаглюкозыявляетсясин-
тезвосьмимолекулАТФ.

7. Биохимияаэробнойфазыдыхания(циклКребса).
Втораяфазадыхания– аэробная– требуетприсутствиякислорода. Ваэробнуюфа-

зудыханиявступаетпировинограднаякислота. Общееуравнениеэтогопроцессаможно
представитьтак:

С2Н3ОСООН+ 2,5О2 + 3Н2ОЗСО2 + 5Н2О

ОбщаясхемациклаКребсапредставлена11 последовательныхреакций:
1) Окислительноедекарбоксилированиепировинограднойкислоты. Врезультате

образуетсяактивнаяуксуснаякислота— ацетилкоферментА, восстановленныйНАДН2
+,

ивыделяетсяперваямолекулаСО2. Реакциякатализируетсясложноймультиферментной
системойпируватдегидрогеназой.

2) КонденсацияацетилкоферментаАсощавелевоуксуснойкислотой(ЩУК) соб-
разованиемлимоннойкислоты. ПриэтомкоферментА(SНКоА) выделяетсявпрежнем
виде. Этотпроцесскатализируетсяферментомцитратсинтетазой.

3) Превращениелимоннойкислотывцис-аконитовуюспомощьюферментаакони-
тазы.

4) Трансформацияцис-аконитовойкислотывизолимоннуюкислоту.
5) Окислениеизолимоннойкислотыдощавелевоянтарнойкислотыподдействием

НАД-зависимойизоцитратдегидрогеназы. ПриэтомобразуетсяНАДН2
+. Дляреакции

требуютсяионымагния(Mg2
+) илимарганца(Mn2

+).
6) Декарбоксилированиещавелевоянтарнойкислотыдо-кетоглутаровойкислоты

ивыделениемолекулыСО2.
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7) Окислительноедекарбоксилирование-кетоглутаровойкислоты. Врезультате
реакцииобразуютсяНАДН2

+, сукцинилкоферментАивыделяетсямолекулаСО2.
8) РасщеплениесукцинилкоферментаА наянтарную кислоту (сукцинат) и

HSKoA. Выделяющаясяприэтомэнергияврезультатесубстратногофосфорилирования
накапливаетсявмакроэргическойсвязиАТФ.

9) Окислениеянтарнойкислотыдофумаровойкислоты. Реакциякатализируется
ферментомсукцинатдегидрогеназой, простетическойгруппойкоторогоявляетсяФАД.
ПриэтомобразуетсявосстановленныйФАДН2.

10) Присоединениемолекулыводыкфумаровойкислотеферментомфумаратгид-
ратазой. Врезультатеобразуетсяяблочнаякислота.

11) Окислениеяблочнойкислотыферментоммалатдегидрогеназойдощавелево-
уксуснойкислоты(ЩУК). Происходитвыделениечетвертойпарыатомовводорода— об-
разуетсяНАДН2

+.
Такимобразом, врезультатезаключительной11-ойреакциищавелево-уксуснаяки-

слота(ЩУК) восстанавливаетсявпрежнемвидеиможетреагироватьсоследующеймо-
лекулойактивногоацетата.

Входекаждогоциклаобразуются:
-ЧетыремолекулыНАДН2

+

-ОднамолекулаФАДН2
-ОднамолекулаАТФ
-ТримолекулыСО2

-ДвемолекулыН2О

Таккакнакаждуюрасщепляющуюсямолекулуглюкозыприходитсядваоборота
циклаКребса, указанныйвыходпродуктовЦТКтакжеудваивается. Окислениекаждой
молекулыНАДН2

+ вэлектронно-транспортнойцепидыханиядаётэнергиюдлясинтеза
трёхмолекулАТФ, аокислениеФАДН2

+ – двухмолекулАТФ.
Такимобразом, энергетическийвыходциклаКребсасоставляет:
12 АТФ(4 НАДН2

+);
2 АТФ(ФАДН2

+);
1 АТФприсубстратномфосфорилировании.
Итого: образуются15 молекулАТФприрасщепленииодноймолекулыПВК, адве

дают30 АТФ.

Энергетическийбаланспроцессадыхания
Впервуюанаэробнуюфазудыханияпригликолитическомраспадемолекулыглю-

козыдодвухмолекулпировинограднойкислотынакапливаютсядвемолекулыАТФ. Од-
новременнонаэтойфазедыханияприокисленииФГАдоФГКобразуютсядвемолекулы
восстановленныхкоферментов(НАДН2). Онивступаютвдыхательнуюцепь, чтоприво-
диткобразованиюещешестимолекулАТФ. Ваэробнойфазедыханияобразуется30 мо-
лекулАТФ.

Такимобразом: 30 АТФ+ 2АТФ+ 6 АТФ= 38 АТФ.
Итого: 38 молекулАТФобразуетсявпроцессеокислительногораспадамолекулы

гексозы.
Всеговпроцессераспадаглюкозывыделяется2824 кДжэнергии. Наобразование

38 молекулАТФзатрачено38х30,6 кДж– 1162,8 кДж. Такимобразом, КПДпроцессады-
ханияприсамыхблагоприятныхусловияхсоставляетоколо40%.

8. Особенностиокислительногофосфорилирования(электронно-транспортная
цепьдыхания).
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ЭТЦдыхания– сложноеобразование, состоящееизчетырехмультибелковыхком-
плексовидвухнебольшихкомпонентов– коферментаQ (убихинона) ицитохромас. Фер-
ментыЭТЦявляютсясвязующимзвеноммеждуцикломКребсаикислородомвоздуха.

ВизученныхнамиранеереакцияхциклаКребсакислороднеучаствует. Кислород
необходимприокислениивосстановленныхпереносчиковНАДН2 иФАДН2, которыеоб-
разовалисьвпроцессеЦТК. НАДН2 иФАДН2содержатбольшоеколичествопотенциаль-
нойэнергии. Процесспостепенноговысвобожденияэтойэнергиисостоитвпередаче
электроновотНАДН2 иФАДН2 подыхательнойцепинакислород, которыйназаключи-
тельномэтапеЭТЦслужитакцепторомэлектронов.

Движущейсилойтранспортаэлектроноввдыхательнойцепиявляетсяразность
окислительно-восстановительныхпотенциаловмеждуеёотдельнымикомпонентами. Са-
мымотрицательнымО/Впотенциалом(-0,32 В) обладаетвосстановленныйсубстрат–
НАДН2. Наиболееположительным– кислород(+0,817 В). Остальныепереносчикираспо-
ложенымеждунимивпорядкевозрастанияихО/Впотенциала. Этоипозволяетэлектро-
нампостепеннопередвигатьсяотНАДН2 ккислороду. Выделениеэнергиииеёзапасание
вформеАТФпроисходитврезультатепроцессаокислительногофосфорилирования.

Внутренняямембранамитохондрийимеетважнуюособенность: перемещениеио-
нов водорода черезнеё возможно только с помощью специфических белков-
переносчиков, которыенаходятсявнутрисамоймембраны. Самостоятельнопротоныче-
резмембрануперемещатьсянемогут.

Водород, которыйсодержатНАДН2 иФАДН2, мыможемрассматриватькаксово-
купностьпротоновиэлектронов(2Н+ + 2ē). Такониипередаютсяпоцепипереносчиков.
Особенностьструктурывнутреннеймембранымитохондрийобеспечиваетразделениеза-
рядоватомаводорода. Врезультатепротоныскапливаютсянавнешней, аэлектроны– на
внутреннейповерхностимембраны.

Вследствиеэтогонавнутреннеймитохондриальноймембраневозникаетпротон-
ныйградиент. Мембранаоказываетсяполяризованной. Приэтомсвнутреннейстороны
митохондриальнаямембранаоказываетсяболеещелочной(скапливаютсяотрицательные
заряды), аснаружной– болеекислой(скапливаютсяположительныезаряды). Намем-
бранепоявляетсяэлектрическийпотенциал, которыйактивируетработуферментов–
АТФ-синтетаз(АТФ-аз). ЭтиферментыкатализируютобразованиемолекулыАТФ из
АДФинеорганическогофосфата(Рн).

Такимобразом, припереносепарыпротоновипарыэлектроновотНАДН2 кки-
слородуобразуетсявсеготримолекулыАТФ. ПерваямолекулаАТФобразуетсяприпе-
реноседвухводородовотНАДН2 кФАД. Вторая– припереносепарыэлектроновотци-
тохромаb кцитохромус, итретья– припереносеэлектроновотцитохромаакцитохрому
а3. ИменнонаэтихучасткахЭТЦвыделяетсяколичествоэнергии, достаточноедляобра-
зованиямолекулАТФипроцессокислениявЭТЦстановитсясопряженнымспроцессом
фосфорилирования.

ФизиологическийсмыслЭТЦдыханиясостоитвпостепенности(ступенчатости)
процесса. Этопозволяет:

1) избежатьнеэффективнойпотериэнергии;
2) аккумулироватьэнергиюокислениявформехимическихсвязейАТФ.

9. Биохимияифизиологическоезначениеглиоксилатногоцикла.
Врастительноморганизмесуществуетбольшоеразнообразиепутейдыхательного

обмена. Однимизнихявляетсяглиоксилатныйцикл, которыйосуществляетсявособых
микротельцах– глиоксисомах. Реакцииглиоксилатногоциклаобеспечиваютсинтезугле-
водовизжирныхкислот.

Высокомолекулярныежирныекислотыврастительныхклеткахподвергаютсяβ-
окислению. Врезультатеонирасщепляютсянанесколькомолекулактивнойуксуснойки-
слоты– ацетилкоферментаА. ОсновноеколичествоацетилкоферментаАтранспортирует-
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сявмитохондрии, гдеокисляетсявциклеКребса. Часть– направляетсявглиоксилатный
цикл, которыйпредставляетсобойвидоизменённыйциклКребса.

Этапыглиоксилатногоцикла:
1. ВпервойчастиглиоксилатныйциклнапиминаетциклКребса: ацетилкофермент

Ареагируетсощавелевоуксуснойкислотой, образуялимоннуюкислоту. Лимоннаякисло-
тапревращаетсявцис-аконитовую, затемвизолимонную.

2. Наследующемэтапенаблюдаетсяотличие: изолимоннаякислотарасщепляется
наянтарнуюиглиоксилевуюкислоты. Янтарнаякислотавыходитизцикла, аглиокси-
леваявступаетвреакциюсовтороймолекулойацетилкоферментаАсобразованиемяб-
лочнойкислоты.

3. Напоследнемэтапеяблочнаякислотаокисляетсядощавелевоуксуснойкислоты.
ПриэтомвосстанавливаетсяНАДН2ивступаетвдыхательнуюцепь.

Суммарноеуравнениеглиоксилатногоцикламожнопредставитьследующимобра-
зом:

2 СН3ОS – КоА+ НАД+ 2Н2О→
НООС-СН2– СН2-СООН+ 2НSКоА+ НАДН2 .

Такимобразом, врезультатеглиоксилатногоциклаобразуются:
- тримолекулыАТФ
- однамолекулаянтарнойкислоты.
Значениеглиоксилатногоцикла.
1. Благодаряглиоксилатномуциклузначительнорасширяетсявзаимосвязьмежду

обменомжиров, углеводов, органическихкислот, аминокислотидругихсоединенийв
растенияхипроисходитсинтезуглеводовизжирныхкислот.

2. Янтарнаякислотаслужитматериаломдляобразованияразличныхорганических
веществ. Например, онаможетпревращатьсявпировинограднуюкислоту, далеевуглево-
ды.

3. Особенноезначениеглиоксилатныйциклимеетвпроцессепревращенияжировв
сахара. Ферменты, участвующиевреакцияхэтогоцикла, всегдаприсутствуютвсеменах
растений, богатыхжирами(клещевина, подсолнечникидр.). Вэтомслучаежирныеки-
слотыслужатисточникомацетил-КоА.

Глиоксилеваякислотаможетслужитьматериаломдляобразованияпорфиринов, а,
следовательно, ихлорофилла.

10. Биохимияифизиологическоезначениепентозофосфатногоцикла.
Вклетке, нарядусгликолитическимпроцессомраспадаглюкозы, существуетдру-

гой, неменеераспространенныйпутьокисленияглюкозы– пентозофосфатный. Этоана-
эробноеокислениеглюкозы, котороесопровождаетсявыделениемуглекислогогазаСО2 и
образованиеммолекулНАДФН2. Процесслокализованвцитоплазме, ночастичнопроис-
ходитивхлоропластах.

Пентозофосфатныйциклсостоитиз12 реакций, вкоторыхучаствуюттолькофос-
форныеэфирысахаров. Схематично(безфосфорныхгруппировок) циклможнопредста-
витьввидерядареакций(поВ.С. Стайлсу):

1) 6С6Н12О6 + 6Н2О+ 6НАДФ→ 6С6Н12О7 + 6НАДФН2

2) 6С6Н12О7 + 6НАДФ→ 6С5Н10О5 + 6СО2 + 6НАДФН2

3) 4С5Н10О5 → 2С7Н14О7 + 6С3Н6О3 → 2С6Н12О6 + 2С4Н8О4
4) 2С5Н10О5 →2С3Н6О3 + 2С2Н4О2
5) 2С4Н8О4 + 2С2Н4О2 → 2С6Н12О6
6) 2С3Н6О3 →С6Н12О6 .

Условнопентозофосфатныйциклможноразделитьнадвефазы:
1. Окислениеглюкозы.
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Врезультате(1) и(2) реакцийглюкозо-6-фосфатподвергаетсяокислениюидекар-
боксилированию. ПриэтомпроисходитвосстановлениеНАДФН2 ,отщепляетсяоднамо-
лекулауглекислотыиобразуетсярибозо-5-фосфат.

2. Регенерациягексоз.
В(3) и(5) реакцияхпроисходитвосстановлениегексоз– подвемолекулывкаж-

дой, ав(6) реакцииобразуетсяещёоднамолекулагексозы. Такимобразом, однамолекула
гексозыокисляетсядо6СО2и6Н2О(водаобразуетсяврезультатеокислениякислородом
12 молекулНАДФН2), апятьмолекулгексозырегенерируютивыходятизцикла.

Такимобразом, впроцессеокисленияглюкозывпентозофосфатномцикле:
1) образуются12 молекулНАДФН2, которые:
а) впроцессеоксилительногофосфорилированиямогутдать36 АТФ;
б) служатисточникомводродадлявосстановительногосинтезааминокислот, жир-

ныхкислотидругихсоединений.
2) образуютсяпромежуточныепродукты. Онислужатпредшественникамидлясин-
тезамногихсоединений:
а) рибулозавформерибулозодифосфатаслужитакцепторомСО2 впроцессефото-

синтеза,
б) пентозыучаствуютвсинтезенуклеиновыхкислот(ДНК, РНК), атакжевключа-

ютсявполимерыклеточнойстенки(пентозаны);
в) тетроза(эритрозо-4-фосфат) – являетсяпредшественникомшикимовойкислоты

– основыдлясинтезааминокислот(тирозина, триптофанаифенилаланина), ауксинов, фе-
ноловидругихароматическихфизиологическиактивныхсоединений.

Пентозофосфатныйциклдовольноширокораспространенврастениях. Однакока-
каячастьуглеводовокисляетсячерезпентозофосфатныйцикл, акакаячасть– черезцикл
ди- итрикарбоновыхкислот, ещеневыяснено.

Основноеназначениеэтогоцикласостоитвтом, чтобыобразовыватьвклетках
восстановительвформеНАДФН2, которыйнеобразуетсяпригликолизеиливцикле
Кребса. ОбразованиеНАДФН2 особенноважнодлятехклеток, вкоторыхинтенсивно
идетбиосинтезжиров, таккакдлясинтезаосновногокомпонентажиров– жирныхкислот
изпростыхпредшественниковвкачествевосстанавливающегоагентанеобходимименно
НАДФН2.

11. Способыуправлениядыханиемприхранениизерна.
Впериодхранениясемянизернадыханиедолжнобытьминимальным. Еслиэто-

гонеудаётсядостичь, тодыханиеприводиткследующимявлениям:
1.Потерявмассесухихвеществзернаисемян.
Зерноисемена, отделенныеотрастений, необладаютспособностьювосстанавли-

ватьвещества, теряемыеимипридыхании. Следовательно, дыханиеприхранениисопро-
вождаетсяпотерейорганическихвеществ, т. е. приводиткубыливмассесухихвеществ.
Величинапотерьсухихвеществзернавпроцессехранениязависитотинтенсивностиды-
хания: чемоноинтенсивнее, тембольшепотери.

2. Увеличениеколичествагигроскопическойвлагивзернеиповышениеотноси-
тельнойвлажностивоздухавмежзерновыхпространствах.

Вода, выделяемаявпроцесседыхания, удерживаетсязерномиувеличиваетего
влажность. Еслиприэтомзерноваямассахранитсянеподвижноинеподвергаетсявенти-
лированию, топовышаетсяиотносительнаявлажностьвоздухамежзерновыхпространств.
Такимобразом, приинтенсивномдыханиивозможнозначительноеувлажнениезерновой
массы, чтоспособствуетразвитиюмикроорганизмов.

3. Изменениесостававоздухамежзерновыхпространств.
Врезультатедыханиязернавыделяетсядиоксидуглерода. Еслихранящуюсязер-

новуюмассунеперемещают, диоксидуглерода, какболеетяжелыйпосравнениюсдру-
гимисодержащимисяввоздухегазами, частичнозадерживаетсявмежзерновыхпростран-
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ствах. Такимобразом, взерновоймассемогутбытьсозданыусловия, вынуждающиеклет-
кизеренидругиеорганизмы, обладающиеспособностьюканаэробномудыханию, пере-
ходитьнаэтотвиддыхания. Анаэробноедыхание, всвоюочередь, приводиткобразова-
ниюэтиловогоспирта, угнетающегожизненныефункцииклетокзернаиприводящегок
потереегожизнеспособности.

4. Образованиетеплавзерновоймассе.
Впокоящихсязернахисеменахпочтивсетеплодыханиявыделяетсявокружаю-

щуюсреду. Этотепломожетпривестиксамосогреваниюзерновоймассы, гибелизаро-
дышей, потеревсхожестиит.д.

Чтобыизбежатьэтихнегативныхпроцессов, организуютхранениезерновыхмассв
условиях, обеспечивающихсокращениедоминимумапроцессовдыхания.

Решающеезначениедляхранениявсехпартийзернаимеют, преждевсего, влаж-
ность, температураистепеньаэрации.

Влажностьзерновоймассы. Чемзерноболеевлажное, теминтенсивнееонодышит.
Интенсивностьдыханияоченьсухогозерна– пшеницы, ржи, ячменя, овса, кукурузыи
бобовыхкультур(влажностьюдо11-12%) – ничтожнаипрактическиравнанулю. Очень
сыроезерно(влажностью25-30% иболее), находящеесявнеохлажденномсостояниипри
свободномдоступевоздуха, теряетзасутки0,05-0,2% массысухоговещества.

Еслисодержаниеводывзерненевысоко, тоонанаходитсявсвязанномсостоянии:
еепрочноудерживаютбелкиикрахмал. Помереувеличениявлажностивклеткахзерна
появляетсятакназываемаясвободнаявода, т. е. слабоилисовсемнеудерживаемаякрах-
маломибелками. Влажность, прикоторойвзернеисеменахпоявляетсясвободнаяводаи
резковозрастаетинтенсивностьдыхания, называетсякритической.

Сухоезерновлажностьюдо14% (т. е. нижекритической) устойчиво, егоможно
хранитьвнасыпибольшойвысоты, чтопрактикуетсяприхранениивэлеваторах.

Температуразерновоймассы. Сповышениемтемпературыинтенсивностьдыхания
зернаприхраненииувеличиваетсядоопределенногопредела, закоторымдыханиеосла-
бевает, вседругиежизненныефункциизамедляются, клеткиотмирают, изерногибнет.

Вусловияхпониженныхтемпературинтенсивностьдыханиярезкопадает. Дажев
зернесповышеннойвлажностьюприналичиисвободнойводыненаблюдаетсярезкого
усилениядыхания. При0оСусемянпшеницыдажепривлажности18% интенсивность
дыханияминимальна: выделялось10 мгCО2 на100 гсухоговеществаза6 ч, при20оС–
уже20 мг, при30оС– 43 мг. Данныепоказываютконсервирующеезначениепониженных
температур(до10°С) впрактикехранения.

Такимобразом, температурныйфакторзначительновлияетнастойкостьзернапри
хранении. Своевременноепонижениетемпературызерновоймассы– одинизважнейших
приемовсниженияинтенсивностиеедыхания, широкоиспользуемыхвпрактикехране-
ния. Семенасповышеннойвлажностьюнельзяхранитьтолстымслоем. Длясниженияин-
тенсивностидыханиясеменаитоварноезернохранятвхолодильныхкамерах, применяю
ихактивноевентилирование.

Доступвоздухакзерну.
Доступатмосферноговоздухакзерновоймассеприхранении(степеньаэрации)

такжевлияетнахарактеринтенсивностьдыхания. Вусловияхдлительного: хранениязер-
новыхмассбезперемещенияипродуваниявмежзерновыхпространствахнакапливается
диоксидуглеродаиубываеткислород.

Принедостаточномдоступевоздухаксеменамвнихначинаютпреобладатьпро-
цессыанаэробногодыхания, чтосопровождаетсяобразованиемэтиловогоспирта, выде-
лениеинакоплениекоторогопагубновлияетназародышиприводиткснижениювсхоже-
сти.

Такимобразом, длясохраненияпосевныхкачествзернавлажностьювыше13-15%
длязлаковыхкультурнеобходимпостоянный, хотябызамедленныйилисильныйперио-
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дическийобменвоздухавзерновоймассе. Напрактикедляэтогоснижаютвысотунасыпи
зернавскладеилиприменяютактивноевентилирование.

Такимобразом, зернопродовольственногоикормовогоназначенияможнохранить
впроизводственныхусловияхсдоступомибездоступавоздуха. Семеназлаковыхибобо-
выхкультурвлажностьювыше14% необходимохранитьтолькосдоступомвоздуха.

Наинтенсивностьдыханиязернатакжевлияют: состояниезрелости, условияубор-
киитранспортированияурожая, выполненностьикрупностьзерна, целостностьзерен,
ботаническиеособенностизерна.

12. Способыуправлениядыханиемприхраненииплодоовощнойпродукции.
Прихраненииплодовиовощейглавнымфакторомявляетсятемпература. Здесьне

приходитсяговоритьовлажности, таккаконауэтойпродукциидостаточновысокая.
Наилучшаятемпературадляхраненияплодовиовощейоколо0°С. Обычноиххранятв
холодильникахихранилищахпритемпературеневыше3-7°С.

Прихраненииплодовиовощейнепрерывнопротекаютсложныебиохимическиеи
физиологическиепроцессы.

ОсновойхраненияовощейявляетсярегулированиесодержанияСО2 путемвенти-
лированияисозданиеоптимальнойтемпературыивлажностивоздуха. Оптимальнаятем-
пературадляхранениябольшинстваплодовот0 до4оС, взависимостиотихвида, сортаи
физиологическогосостояния.

Придыханиинедозрелыхплодовиовощейвнихнакапливаютсяпродуктыана-
эробногодыхания– этиловыйспиртиацетальдегид. Поэтомутакиеплодыиовощихуже
сохраняютсяи, крометого, вовремяхраненияприобретаютнеприятныйвкус.

13. Влияниенапроцессдыханиятемпературы.
Дыханиерастений, какимногиедругиепроцессы, усиливаетсясповышениемтем-

пературыдоопределённогоуровня. Температурныйминимумимаксимумэтогопроцесса
колеблютсявзависимостиотвидарастения, егоэкологическойприспособленности, фазы
развития, типатканиимногихдругихфакторов.

Дыханиеурядарастенийосуществляетсяипритемпературениже0°С. Так, ухвои
ели, процессдыханияидетдажепритемпературе-25оС. Ноеслитужехвоюподвергнуть
действиюпониженныхтемпературлетом, тодыхание, вследствиегибелитканей, прекра-
щаетсяужепритемпературе-4…-5°С.

Сповышениемтемпературыинтенсивностьдыханиявозрастает. Однакоэтопро-
исходитлишьдоопределенноготемпературногопредела, вышекоторогоначинается
инактивацияферментовиинтенсивностьдыханияснижается. Максимальныетемперату-
ры, прикоторыхвозможнодыханиерастительнойткани, довольноблизкидляразличных
группрастенийилежатвинтервале45 – 55оС. Следует, помнить, чтовданномслучае
речьидетотемпературесамихтканейоргана, анеотемпературеокружающеговоздуха,
котораявдневныечасывюжныхусловияхможетбытьгораздовыше. Снижениетемпера-
турырастительныхтканейприэтомдостигается, какизвестно, усиленнойтранспирацией.
Приэтомнадоучитыватьпродолжительностьвоздействиявысокойтемпературынарас-
тение. Прикратковременнойэкспозицииинтенсивностьдыханиявозрастаетприповыше-
ниитемпературыдо35 – 40оС. Нодлительноевоздействиетакойвысокойтемпературы
отрицательносказываетсянадыханиииегоинтенсивностьуменьшается.

Увеличениедыхательнойактивностиподвлияниемповышениятемпературыне-
одинаковонетолькоуразличныхвидоврастений, ноиуотдельныхоргановитканейод-
ногорастения.

Чтокасаетсяоптимумовдыхания, тоонисущественноразличаютсянетолькоу
разныхгруппрастений, нонеостаютсятакжепостояннымиуодногоитогожеорганизма
наразличныхэтапахегожизненногоцикла. Впроцессеэволюциирастенияприспособи-
лиськопределеннымтемпературнымусловиям. Поэтомуреакциярастенийнатемпера-
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турныевоздействиязависитотихпроисхождения, географическогоареалаихраспро-
страненияидругихфакторов.

Помимоуровнятемпературы, интенсивностьдыханиярастениявесьмасильноза-
виситотхарактератемпературнойкривой, отколебанийтемпературы, ихамплитудыит.
д. Дажеоченьнезначительныеколебаниятемпературы, которыеневыходятзапределы
нормальныхдляорганизмаусловий, вызываютсущественныеотклонениявдыхательном
газообмене, какправило, усиливаяего.

14. Влияниенапроцессдыханиясвета.
Влияниесветанаинтенсивностьдыханияизученонедостаточно. Решениеэтого

вопросаосложненометодическимитрудностями. 100 летназадставилосьподсомнение
самоналичиепроцессадыханиярастенийднём, таккакпоглощениеуглекислотылистья-
минасветуидетнастолькоэнергично, чтоеевыделениевэтихусловиях, какправило, не
обнаруживается. Насветутрудноотделитьпроцессфотосинтезаотпроцессадыхания.

Установлениесуществованиятакназываемойкомпенсационнойточки, прикото-
ройинтенсивностьдыханияуравновешиваетинтенсивностьфотосинтеза, явилосьодним
изубедительныхдоказательствтого, чтопроцессдыханиязеленогорастениянепрекра-
щаетсяинасвету. Взависимостиотбиологическихсвойстврастенияистепениегосвето-
любивостиизменяютсялишьусловия, прикоторыхпроцессыфотосинтезаидыханиявза-
имнокомпенсируются.

Трудноразграничитьпрямоеикосвенноевлияниесвета. Так, насветуидетфото-
синтез, растетсодержаниеуглеводов– этосказываетсянапроцесседыхания. Условияос-
вещения влияют как на интенсивность дыхания, так и на окислительно-
восстановительныйрежимтканей.

Внастоящеевремяполагают, чтовлияниесветанапроцессдыханиямногообразно.
Активациядыханиясветомхорошопоказананабесхлорофилльныхрастениях. Возможно,
чтосветактивируетработуферментовоксидаз.

Чтокасаетсякачествасвета, тонаибольшуюактивациюдыханиявызываютлучис
длинойволны500-300 нм. Подвлияниемкоротковолновыхсине-фиолетовыхлучейин-
тенсивностьдыханиявозрастает. Следовательно, силавлияниясветаобусловленане
уровнемтепловойэнергии, акакими-тоинымисвойствамилучейотдельныхучастков
спектра.

Светможетоказыватькосвенноевлияниенадыханиезеленыхрастенийблагодаря
тому, чтопроисходитпроцессфотосинтезаиобразуютсяосновныесубстратыдыхания–
углеводы. Вместестемпромежуточныепродукты, образовавшиесяпридыхании, могут
вовлекатьсявфотосинтетическийцикл.

Установлено, чтовлистьяхвосстановительнаяактивностьтканейвозрастаетвте-
чениедняиснижаетсяночью, акислотностьуменьшаетсяднемиувеличиваетсяночью,
особенновозрастаетвлистьяхвтемныечасысутоксодержаниелимоннойкислоты.

Такимобразом, действиесветанадыханиеоченьсложноисвязаносомногими
функциямииособенностямирастений, внешнимиусловиями, характероминаправленно-
стьюобменавеществ.

15. Влияниенапроцессдыханияминеральногопитания.
Интенсивностьдыханиясильнозависитотснабжениярастенияэлементамимине-

ральногопитания. Такиеэлементы, какфосфор, сера, железо, марганец, медь, принимают
непосредственноеучастиевпроцесседыхания, входявпромежуточныепродуктыэтого
процесса(фосфор) илиявляясьсоставнойчастьюдыхательныхферментов. Такиемакро-
элементы, каказот, фосфор, сераимикроэлементымедь, марганец, молибденнеобходимы
длябиосинтезадегидрогеназ– важнейшихкомпонентовдыхательногообмена.

Недостатокилиизбытокотдельныхэлементовможетоказыватьзначительное
влияниенапроцессдыхания. Так, дефициткалияповышаетинтенсивностьдыхания, адо-
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бавлениекалиявпитательнуюсредуснижаетдыхательныйгазообмен. Приэтомуглеки-
слогогазавыделяетсязначительноменьше, чемпоглощаетсякислорода. Активирование
дыханияпринедостаткекалияможетбытьследствиемнарушенийазотногообмена, вре-
зультатекоторыхвтканяхнакапливаютсяди– иполиамины(путресцинидругие). Этовы-
зываетотравлениетканей, котороесопровождаетсяусилениемдыхания.

Нахарактердыхательногопроцессавлияюттакжеформыазота, которыевносятв
питательнуюсреду. Принитратномпитанииинтенсивностьдыханиязаметноснижаетсяи
образуетсязначительнобольшеорганическихкислот, чемприаммиачном. Привнесении
всредуаммиачныхудобренийврастениивбольшеймеренакапливаютсявосстановлен-
ныевещества(каучук, эфирныемаслаидр.).

Недостаточноеминеральноепитаниеможетнарушитьструктурумитохондрийи
вызватьнарушениеокислительногофосфорилированияиразобщениеегосдыханием.

Поступлениеэлементовминеральногопитаниязависитотинтенсивностидыхания
корневойсистемы, котораявыделяетионыН+ иНСО3-, используемыеприусвоениимине-
ральныхсолей. Такиеионысамиактивируютпроцесс, которойназываютсолевоедыха-
ние. Однакоизбыточноепоступлениенекоторыхионоввкорни, например, нитратов,
снижаетвнихинтенсивностьдыхания.

Такимобразом, условияминеральногопитаниясоздаютопределеннуюосновуи
субстратдляважнойфизиологическойфункции– дыхания.

16. Влияниенапроцессдыханиявлажноститканейипочвы.
Урастенийинтенсивностьдыханиявзначительноймереобусловливаетсясодер-

жаниемводывтканях. Характерреакциирастительнойтканинапотерюводызависиткак
отобщефизиологическогосостоянияорганизма, такиотпринадлежностикопределённой
экологическойгруппе, возрастаорганаитканейит.д. Какправило, умолодыхтканейпо-
терятургоравызываетстимуляциюдыхания, тогдакакустарыхтканейдыханиевтехже
условияхможетинеизменяться. Большоезначениеимееттакжеистепеньобезвожива-
ния.

Умезофитов, ккоторымотносятсясельскохозяйственныекультуры, небольшой
водныйдефицитурастущихтканейувеличиваетинтенсивностьдыхания. Этосвязанос
тем, чтоприобезвоживанииусиливаютсяпроцессыраспадасложныхуглеводов, такихкак
крахмалнади- имоносахара, являющиесянепосредственнымисубстратамидыхания.

Вместестем, приводномдефицитенарушаетсясопряжениеокисленияифосфори-
лирования. Дыханиевэтихусловияхпредставляетвосновномбесполезнуютратусухого
вещества. Длительныйнедостатокводыуактивновегетирующихрастенийнарушаетоб-
менвеществ, чтоприводиткснижениюурожайности.

Реакциядыханиярастенийнадефицитвлагизависиттакжеотскоростиснижения
влажностипочвы. Прибыстройпотеревлагиинтенсивностьдыханияможетдажевозрас-
тать. Припостепенномнарастаниидефицитавлаги, чтонаблюдается, например, вполе-
выхусловиях, интенсивностьдыханияуменьшаетсяпараллельноснижениюскоростирос-
таиинтенсивностифотосинтеза. Приэтомсодержаниеуглеводоввтканяхуменьшается
значительномедленнее, чеминтенсивностьдыхания. Поэтомуосновнойпричинойсниже-
ниядыханияявляетсяторможениероста, анедефицитсубстратовдыхания. Этимжеобъ-
ясняетсяугнетениедыханияприобезвоживанииумолодых, растущихоргановпосравне-
ниюсзакончившимирост.

Инаязакономерностьхарактернадляорганов, находящихсявсостояниипокоя.
Присозреваниизерна, когдаколичествоводывнемпостепенноуменьшается, интенсив-
ностьдыхания, снижается. Ввоздушносухомсостояниисеменаимеютничтожномалую
интенсивностьдыхания(около1,5 мгСО2 кг/ч). Увеличениежесодержанияводывсеме-
нахс12 до18% повышаетинтенсивностьдыханияв4–5 раз. Дальнейшеевозрастаниесо-
держанияводыдо33% приводиткувеличениюинтенсивностидыханияпримернов100
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раз. Этообъясняетсяусилениемгазообменатканейзародышаидругихчастейзернаисвя-
заносначаломпрорастания.

Отсодержаниявлагивзернезависитиуровеньоптимальнойдляегодыханиятем-
пературы. Сповышениемвлажностизернатемпературныйоптимумегодыханияпонижа-
ется. Вусловияхнизкихтемператур, дажеприширокомварьированиивлажностизерна
(от12 и18%), наблюдаютсялишьвесьманезначительныеизмененияинтенсивностиды-
хания. Приповышеннойжетемпературеувеличениесодержаниявлагивзернесопровож-
даетсячрезвычайнорезкимусилениемегодыхания.

17. Влияниесодержаниякислородаиуглекислогогазанапроцессдыхания.
Снабжениекислородом. Кислороднеобходимдляаэробнойфазыдыхания, таккак

именнокислородявляетсяконечнымакцепторомэлектронов, движущихсяподыхатель-
нойцепи. Вотсутствиикислородадыханиеуступаетместоброжению.

Вбольшинствеслучаевурастенийнаблюдаетсяспиртовоеброжение, сопровож-
дающеесянакоплениемвихтканяхспирта:

С6Н12О6 2С2Н5ОН+ 2СО2 + 28,2 ккал.

Анаэробныйпроцессможетпродолжатьсяурастениявтечениеограниченногопе-
риода, послечегооногибнет. Еслидонаступленияэтогопредельногосрокавернутьрас-
тениевобычныеусловиякислородногорежима, оновосстанавливаетаэробноедыхание.
Однойизосновныхпричингибеливысшегорастенияпридлительномпребываниивбес-
кислороднойсредеявляетсяотравлениетканейпродуктамиброжения.

Второйпричинойгибелирастенияванаэробныхусловияхможносчитатьистоще-
ниетканей, таккакдляполученияодногоитогожеколичестваэнергиивусловияхана-
эробногоокислениярастениюнеобходимозатратитьвдесяткиразбольшеорганических
веществ, чемпринормальном, аэробномдыхании.

В-третьих, вбескислородныхусловияхотсутствуютпромежуточныепродукты
циклади- итрикарбоновыхкислотКребса, которыенеобходимырастениямдляразнооб-
разныхсинтетическихпроцессов.

Одного-двухчасовпребываниятканейрастенияванаэробныхусловияхдостаточ-
но, чтобывызватьполноепрекращениедвиженияпротоплазмы(такойжеэффектмгно-
венновызываютдыхательныеяды). Полноеотсутствиекислороданапротяжении10-12
часовприводитккореннымнарушениямструктурыпротоплазмы, азатемкеераспаду.

Время, втечениекоторогорастениясохраняютспособностьподдерживатьана-
эробноедыхание, зависитоттемпературы. Например, водномизопытовпрекращение
дыханияпроростковгороханаступало: притемпературе20оС– через9 часов, при30оС–
через6 часовипри40оС– через5 часовпослеперемещенияванаэробныеусловия.

Содержаниекислородаватмосфере, прикоторомначинаетсяанаэробноедыхание,
весьмасильнозависитотвидарастения, типаткани, возрастаидругихусловий. Для
большинстватканейснижениесодержанияО2 от20 до5-6% почтинесказываетсяна
уровнеактивностиихдыхания. ПрисодержанииО2 ниже5% угнетается, преждевсего,
поглощениекислорода. ЗначительнопозднеенаступаетугнетениевыделенияСО2. Поме-
реувеличениясодержаниякислородааэробноедыханиеклетокусиливается, аброжение
ослабляется.

Содержаниеуглекислогогаза. СО2 являетсяконечнымпродуктомкакброжения,
такиаэробногодыхания. СодержаниеСО2 ватмосфересоставляет0,03%. Привысоких
концентрацияхСО2 (более40%) процессдыханияугнетается. Этосвязаностем, чтовы-
сокаяконцентрацияСО2:

- можетоказыватьобщееанестезирующеевлияниенарастительныйорганизм.
- тормозитактивностьрядадыхательныхферментов.
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- вызываетзакрытиеустьиц, чтозатрудняетдоступкислородаикосвеннотормозит
процессдыхания.
ВатмосфересвысокимсодержаниемСО2 подавляетсявыделениеуглекислогогаза,

счемисвязанозакономерноеснижениевеличиныдыхательногокоэффициента. Эффект
отповышенныхконцентраций. СО2 зависитотбольшогочисладругихфакторов. Вчаст-
ности, огромноезначениеимеетдлительностьвоздействия, посколькууглекислотаявля-
етсяфактором, повреждающимрастительныеткани.

Вопытахслистьямиустановлено, чтохарактердействияСО2 надыханиезависит
отусловийосвещения, атакжеотвременигода. НаиболеечувствительныкСО2 листьяв
ранниевесенниемесяцы.

18. Дыханиебольногорастения.
Интенсивностьдыханияобычноповышаетсяврезультатеинфицированиярастения

патогенныммикроорганизмом.
Отравляющеедействиепродуктовжизнедеятельностииметаболитовпатогенана

клеткирастения-хозяинаприводиткнарушениюпроцессовокислительногофосфорили-
рованияианаэробномудыханию. Однойизпричинэтогосчитаютиндуцируемоевирусом
набуханиемитохондрий, вследствиечегоувеличиваютсяпроницаемостьихмембрани
выходАТФ.

Врезультатеубольногорастенияснижаетсяэффективностьдыханияиусиливают-
сягидролитическиепроцессы. Особенноэтохарактернодлянеиммунныхсортов. Обычно
этопроисходитнафонеповышенияинтенсивностидыхания.

Уиммунныхсортов, наоборот, инфекцияиндуцируетобразованиенетолькоспе-
цифическихферментативныхбелков, нотакжемитохондрийирибосом. Врезультатеэто-
горастенияспособныпротивостоятьнегативномувлияниютоксинаисохранять, анеред-
коиповышатьэффективностьдыхания. Уиммунныхрастенийреакцияиммунитета
включаетвсебяследующиезвенья:

- активированиедыханияиусилениепроцессовокислительногофосфорилирова-
ния,

- использованиедополнительнойэнергиинасинтезферментативногоиструктур-
ногобелка, что, всвоюочередь, вызываетдальнейшуюактивациюдыхания.

Стимуляциядыханиябольногорастенияобусловленаглавнымобразомвкладом
дыханиясамогорастенияивменьшеймере– дыханияпатогена.

Значительныйуроннарядусболезнямирастениямнаносятвредители, чтообу-
словленокакпрямымпоеданиембиомассы, такисущественнойстимуляциейдыхания
растений. Например, поражениелистьевгороха, сои, бобовтлямизначительноусиливало
ихдыханиеивменьшеймерефотосинтез, вследствиечегоотношениедыханиякфото-
синтезуцелогорастениявозрастало. Повышениедыханиялистьевобъясняетсявозраста-
ниемэнергетическихзатратнадополнительнуюзагрузкусосудовфлоэмыдлякомпенса-
циитогоколичествасахарозы, чтобылопотребленотлями, атакжеувеличениемзатратна
поддержаниеклетокпораженнойткани.

Поранение. Поранениеоргановитканейрастенияусиливаетинтенсивностьдыха-
ния. Возможно, этосвязаносразрушениемклеток, из-зачегоповышаетсясоприкоснове-
ниедыхательныхсубстратовиферментовскислородомвоздуха. Частичнопоранениемо-
жетвызыватьпереходклетоквмеристематическуюфазуроста. Аинтенсивностьдыхания
делящихсяклетоквсегдавыше, чемзакончившихрост.

19. Взаимосвязьивзаимовлияниефотосинтезаидыхания.
Физиологическиефункциифотосинтезаидыхания– основасложногокомплекса

обменавеществиэнергиизеленогорастения. Фотосинтезидыхание– процессыпротиво-
положные. Прифотосинтезеуглекислыйгазиводапоглощаются, авовремядыханияони
освобождаются. ВпервомслучаеСО2 иводаявляютсяисходнымисоединениямидлясин-



49

тезаорганическихвеществ, авовтором– конечнымипродуктамиихраспадавпроцессе
дыхания.

Помереизученияпроцессовфотосинтезаидыханиянакапливаетсявсебольше
экспериментальныхданных, которыесвидетельствуютоглубокойвзаимосвязимежду
этимипроцессами. Фотосинтезидыханиенасветупроходятодновременносвзаимно
противоположнымобменомуглекислогогазаиводы.

Поворотнымпунктомотфотосинтетическогоуглеродногоциклакциклуди- итри-
карбоновыхкислотявляетсяфосфоглицериноваякислота(ФГК). Приееинтенсивномвос-
становлениисиспользованиемэнергииАТФиучастиемНАДФН2 происходитвосстано-
вительноепревращениеуглерода(фотосинтез), аеслиосуществляетсядефосфорилирова-
ниеФГКспоследующимсинтезомпировинограднойкислоты, томожетобразоватьсяаце-
тил-КоА, ипревращениеуглеродабудетпроходитьвцикледи- итрикарбоновыхкислот
дыхания

Дыханиюифотосинтезуприсущобщийкоферментникотинамидадениндинуклео-
тидфосфат– НАДФ. Какизвестно, ондовольноширокораспространенвприродеислу-
житкоферментомрядадегидрогеназ, переносящихэлектронывпроцесседыхания. Дока-
занотакже, чтоэтосоединениеиграетзначительнуюрольвпроцессефотосинтетического
переносаэлектрона.

Общейдляфотосинтетическогоиокислительногофосфорилированияявляется
аденозинтрифосфорнаякислота– АТФ, имеющаямакроэргическиесвязи. АТФназывают
универсальнойэнергетическойвалютойживойклетки. Впроцесседыханияисточником
электроновслужитводороддыхательногосубстрата. Известно, чтовесьводородоргани-
ческихвеществгенетическисвязансводой, посколькуихсинтезосуществлялсясучасти-
емводы. Следовательно, водакакпервоисточникэлектроновипротонов(водорода) при-
сущаидыханию, ифотосинтезу, апервоисточникомэнергии, получаемойэлектроном,
являютсяквантысвета.

Оединствефотосинтезаидыханиясвидетельствуютопыты, вкоторыхбылодока-
зано, чтоболееинтенсивномуфотосинтезурастенийсоответствуетиболееактивноеды-
хание, т. е. междуфотосинтезомидыханиемсуществуетположительнаякорреляция.

Электронно-микроскопическиеисследованияпоказали, чтоиногдавклеткемито-
хондрииплотнорасполагаютсявокругхлоропластов, чтотакжесвидетельствуетовоз-
можнойконтактнойвзаимосвязиэтихэнергетическихцентровклетки. Промежуточные
продуктымогутвыделятьсяидиффундироватьизхлоропластоввмитохондрииинаобо-
рот. Приэтомобменпродуктовнеполногоокисленияобеспечиваетсинтезсоединенийс
перестроеннымиуглероднымизвеньями, вчастностинекоторыхаминокислотихлоро-
филла.

Такимобразом, фотосинтезидыханиеассимилирующихклетоквысшихрастений–
этодвапротивоположныхпроцесса, новзависимостиотусловийифункцийклетокили
органоврастенийониобеспечиваютнепрерывныйбиосинтезорганическихвеществ. Ос-
новнаярольвбиосинтезеорганическихсоединений, метаболизмевеществиэнергиивзе-
леномрастениипринадлежитфотосинтезу.

Литература:
1. ДумачеваЕ.В. – Физиологические, биохимическиеиэкологическиеосновыды-

ханиярастений. Учебноепособиедлясамостоятельнойработыстудентов. Белгород, 2005.
Изд-воБелГСХА, - 131 с.
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Физиологияминеральногопитаниярастений

1. Поглощениеминеральныхвеществрастением.
2. Ионныйтранспортвеществврастении.
3. Физиологическаярольфосфораисеры.
4. Физиологическаяролькалияикальция.
5. Физиологическаярольмагнияимарганца.
6. Физиологическаярольжелезаицинка.
7.Физиологическаярольмедиибора.
8. Физиологическаярольмолибденаикобальта.
9. Физиологическаярольазота. Ассимиляциянитратногоазота.
10. Ассимиляцияаммиака. Орнитиновыйцикл.
11. Факторы, влияющиенапоглощениеазота.
12. Особенностиазотногопитаниябобовыхкультур.
13. Влияниеризосферноймикрофлорынапоглощениевеществ.
14. Диагностикадефицитапитательныхэлементов.
15. Перераспределениеиреутилизациявеществврастении.
16. Физиологическиеосновысоставленияпитательныхрастворов(буферность,

взаимодействиеионов: аддитивность, антагонизм, синергизм).
17. Особенностипитаниярастенийвбеспочвеннойкультуре.
18. Неблагоприятноедействиенарастениеизбыточноговысокогоуровняпитания.

1. Поглощениеминеральныхвеществрастением
Корневаясистемарастенийпоглощаетизпочвыкакводу, такипитательныевеще-

ства. Обаэтипроцессавзаимосвязаны, ноосуществляютсянаосноверазныхмеханизмов.
Многочисленныеисследованияпоказали, чтопочтиникогдарастворпитательныхсолей
непоступаетврастениевнеизменнойконцентрации. Изоченьразбавленныхрастворов
солипоглощаютсябыстрее, чемвода, ирастворстановитсяещеболееслабым. Наоборот,
изконцентрированныхраствороврастениеберетбольшеводы, чемсолей, ирастворста-
новитсяещеболееконцентрированным.

Растенияпоглощаютвеществаизбирательно, врезультатесоотношениепоглощен-
ныхвеществобычнооказываетсяиным, чемвпитательномрастворе. Поглощениеве-
ществидетнетолькоизбирательно, ноипротивградиентаконцентраций.

Процесспоглощениявеществделятнадваэтапа:
1. Поступлениеионоввсвободноепространствокорня;
2. Транспортихвпротопластыклеток.

Поглощениевеществосуществляетсявклеточныхстенкахипредставляетсобой
обменнуюадсорбции. Тачастьобъемакорня, гдепроисходятпроцессыобменнойадсорб-
ции, получиланазваниекажущегосясвободногопространства(КСП). КСПвключает
межмолекулярныепространствавтолщеклеточныхстенокинаповерхностиплазмалем-
мыиклеточныхстенокизанимает5 – 10 %объемакорня.

Впочвекореньконтактируетсводнойфазой(почвеннымраствором) исчастицами
почвы, которыетакжепреимущественноявляютсякатионообменниками(почвенныйпо-
глощающийкомплекс).

Способностькобменнойадсорбцииопределяетсяобменнойемкостьюкорня.
Ионыиразличныесоединениямогутпреодолеватьмембранупоэлектрохимиче-

скомуградиентузасчетпростойдиффузиипутемрастворениявлипиднойфракциимем-
браныиличерезгидрофильныепоры(ионныеканалы), атакжезасчетоблегченнойдиф-
фузиигидрофильныхвеществспомощьюлипофильныхпереносчиков.
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Возможнотакжепоступлениеионовпротивэлектрохимическогоградиентасзатра-
тойметаболическойэнергииприучастииактивныхпереносчиков(насосов).

Наиболееактивнопоглощаютвеществаклеткизонырастяженияикорневыхволос-
ков. Корневыеволоскинетолькопозволяюткорнюосваиватьзначительнобольшийобъем
почвы, ноиобладаютболеевысокойпоглотительнойактивностью.

2. Ионныйтранспортвеществврастении.
Взависимостиотуровняорганизациипроцессаразличаюттритипатранспорта

веществврастении:
- внутриклеточный,
- ближний(внутриоргана)
- дальний(междуорганами).
Внутриклеточныйтранспорт. Передвижениевеществвнутриоднойклеткиосуще-

ствляетсяврезультатесовместногодействияциклозиса(круговоедвижениецитоплазмы)
инаправленнойпоперекэтогодвижениядиффузии, чемможетдостигатьсяпочтиполное
перемешиваниевеществвгиалоплазме. Увысшихрастенийдвижениецитоплазмыпроис-
ходитприучастиисократительныхбелковактомиозиновоготипа.

Ближнийтранспорт. Этопередвижениеионов, метаболитовиводымеждуклетка-
миитканямивнутриоргана. Ближнийтранспортвключаетрадиальныйтранспортве-
ществвкорняхистеблях, передвижениевеществвмезофиллелистьевнанебольшиерас-
стояния, измеряемыемиллиметрами. Осуществляетсяончерезклеткинеспециализиро-
ванныхдлятранспортавеществтканейпоапопласту– совокупностимежклетникови
межфибриллярныхполостейклеточныхстенок, симпласту– совокупностипротопластов
клеток, соединенныхплазмодесмамиивакуому– дискретнойсистемевакуолейклеток.

Дальнийтранспорт. Этопередвижениевеществмеждуорганамирастения. Осу-
ществляетсяпоспециализированнойпроводящейсистеме, включающейсосудыитрахеи-
дыксилемы(восходящийток) иситовидныетрубкифлоэмы(нисходящийток).

3. Физиологическаярольфосфораисеры.
Фосфор. Содержаниеегосоставляет0,2 –1,2 % сухоймассырастения. Вотличиеот

азотафосфорпоглощаетсяифункционируетврастениитольковокисленнойформе– в
видеостатковортофосфорнойкислоты. Собственновесьфосфорныйобменсводится
лишькприсоединениюилипереносуостаткафосфорнойкислоты(фосфорилированиеи
трансфосфорилирование).

Фосфор– обязательныйкомпоненттакихважнейшихсоединений, какнуклеиновые
кислоты, фосфопротеиды, фосфолипиды, фосфорныеэфиры, сахара, нуклеотиды, прини-
мающихучастиевэнергетическомобмене(АТФ, НАД, ФАДидр.), витаминов. Поэтому
недостатокфосфоравызываетсерьезныенарушениябиосинтетическихпроцессов, функ-
ционированиямембран, энергетическогообмена. Принедостаткефосфоракорневаясис-
темабуреет, слаборазвивается, корневыеволоскиотмирают. Приостанавливаетсярост
растений, задерживаетсясозреваниеплодов.

Сера. Содержаниесерыврастительныхтканях– 0,2-1,0 % сухоймассы. Сера, как
ифосфор, поступаетврастениевокисленнойформе, ввидеанионаSО4

2-, нонаэтом
сходствозаканчивается. Ворганическиесоединениясеравходиттольковвосстановлен-
нойформе– всоставесульфгидрильныхгрупп(-SH) идисульфидныхсвязей(-S-S-). Вос-
становлениесульфатапроисходитпреимущественновлистьях. Восстановленнаясерамо-
жетвновьпереходитьвокисленнуюфункциональнонеактивнуюформу. Вмолодыхли-
стьяхсеравосновномнаходитсявсоставеорганическихсоединений, австарыхнакапли-
ваетсяввакуоляхввидесульфатакальция.

Серапринимаетактивноеучастиевмногочисленныхреакцияхобменавеществ.
Почтивсебелкисодержатсеросодержащиеаминокислоты– метионин, цистеин, цистин.
Важнейшиефункциисерывбелках– участиеSH-группи-S-S-связейвстабилизации
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трехмернойструктурыбелковиобразованиесвязейскоферментамиипростетическими
группами. СочетаниеметальнойиSH-группыобусловливаетширокоеучастиеметионина
вобразованииактивныхцентровферментов. Сэтойаминокислотыначинаетсясинтезвсех
полипептидныхцепей.

Сераявляетсятакжекомпонентомважнейшихбиологическихсоединений– коэн-
зимаА(СоА-SH) ивитаминов(тиамина, липоевойкислоты, биотина), играющихважную
рольвдыханииилипидномобмене. Многиевидырастенийвмалыхколичествахсодер-
жатлетучиесоединениясеры. Например, сульфоксидывходятвсоставфитонцидовлукаи
чеснока. ПредставителисемействаКрестоцветныесинтезируютсеросодержащиегорчич-
ныемасла.

Недостаточноеснабжениерастенийсеройтормозитбелковыйсинтез, снижаетфо-
тосинтезискоростьростарастений, особеннонадземнойчасти.

4. Физиологическаяролькалияикальция.
Калий. Содержаниекалияврастенияхсоставляетоколо1 % врасчетенасухую

массу. Врастительныхтканяхегогораздобольше, чемдругихкатионов. Содержаниека-
лияврастенияхв100 – 1000 разпревосходитегоуровеньвовнешнейсреде. Поступает
калийврастениеввидекатионаК+. Калийневходитниводноорганическоесоединение.
Вклеткахонприсутствуетвосновномвионнойформеилегкоподвижен. Внаибольшем
количествекалийсосредоточенвмолодыхрастущихтканях, характеризующихсявысоким
уровнемобменавеществ.

Известноучастиекалияврегуляциивязкостицитоплазмы, вповышениигидрата-
цииееколлоидовиводоудерживающейспособности.

Калийсоставляетосновнуючастькатионовклеточногосокаипринимаетактивное
участиевосморегуляции. Важноезначениеимееттранспорткалияприоткрываниииза-
крыванииустьиц.

Транспортуглеводовврастениитакжесвязансперераспределениемкалия.
Калийявляетсяактиватороммногихферментныхсистем. Оннеобходимдлявклю-

ченияфосфатаворганическиесоединения, синтезабелков, полисахаридовирибофлавина
– компонентафлавиновыхдегидрогеназ.

Снабжениекалиемособенноважнодлямолодых, активнорастущихоргановитка-
ней. Придефицитекалияснижаетсяфункционированиекамбия, нарушаютсяпроцессы
деленияирастяженияклеток, развитиесосудистыхтканей, уменьшаетсятолщинаклеточ-
нойстенкиэпидермиса. Врезультатеукорачиваниямеждоузлиймогутобразоватьсярозе-
точныеформырастений. Недостатоккалияснижаетпродуктивностьфотосинтезапрежде
всегозасчетуменьшенияоттокаассимилятовизлистьев.

Кальций. Входитвсоставрастенийвколичестве0,2 % сухоговещества. Поступает
врастениеввидеионаСа. Кальцийнакапливаетсявстарыхорганахитканях. Вклетках
большоеколичествокальциясвязаноспектиновымивеществамиклеточнойстенкиисре-
диннойпластинки. Принедостаткекальцияклеточныестенкиослизняются.

Важнаярольпринадлежитионамкальциявстабилизацииструктурымембран, ре-
гуляцииионныхпотоковибиоэлектрическихявлениях. Кальцийнарядуспротономводо-
родапринимаетактивноеучастиевпервичныхмеханизмахпоступленияионоввклетки
корня. Ограничиваяпоступлениедругихионовврастения, кальцийспособствуетустране-
ниютоксичностиизбыточныхконцентрацийионоваммония, алюминия, марганца, желе-
за, повышаетустойчивостькзасолению, снижаеткислотностьпочвы.

Кальцийактивируетрядферментныхсистемклетки, напримердегидрогеназы,
амилазы, фосфатазы, киназы, липазы.

Принедостаткекальциявпервуюочередьстрадаютмеристематическиеткании
корневаясистема. Уделящихсяклетокнеобразуютсяклеточныестенки, врезультатевоз-
никаютмногоядерныеклетки. Прекращаетсяобразованиебоковыхкорнейикорневыхво-
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лосков. Недостатоккальциявызываеттакженабуханиепектиновыхвеществ, чтоприво-
диткослизнениюклеточныхстенокизагниваниюрастительныхтканей.

5. Физиологическаярольмагнияимарганца.
Магний. Содержаниемагнияврастительныхтканяхсоставляетоколо0,2 % сухой

массы. Особенномногомагниявмолодыхрастущихчастяхрастения, атакжевгенера-
тивныхорганахизапасающихтканях. МагнийпоступаетврастениеввидеионаMg ив
отличиеоткальцияобладаетсравнительновысокойподвижностью. Около10-12 % маг-
ниявходитвсоставхлорофилла.

Магнийявляетсяактиваторомрядаферментныхсистем: РДФ-карбоксилазы, фос-
фокиназ, АТФ-аз, енолаз, ферментовциклаКребса, пентозофосфатногопути, спиртового
имолочнокислогоброжения. Магнийтакжеактивируетпроцессытранспортаэлектронов
прифотофосфорилировании. Mg необходимдляформированиярибосомиполисом, для
активацииаминокислотисинтезабелков. ОнактивируетДНК- иРНК-полимеразы, участ-
вуетвобразованииопределеннойпространственнойструктурынуклеиновыхкислот.

Магнийусиливаетсинтезэфирныхмасел, каучуков. Образуякомплексноесоеди-
нениесаскорбиновойкислотой, онпредотвращаетееокисление. Недостатокмагнияпри-
водиткнарушениюфосфорного, белковогоиуглеводногообменов. Примагниевомголо-
даниинарушаетсяформированиепластид: граныслипаются, разрываютсяламеллыстро-
мы, просветляетсяматриксхлоропластов. Впоследствииразвиваютсяхлорозинекрозли-
стьев.

Марганец. ОнпоступаетврастениеввидеионовМn3+. Марганецактивируетфер-
менты, катализирующиереакциициклаКребса(дегидрогеназыяблочнойилимоннойки-
слот), атакжеучаствующиевокисленииважнейшегофитогормона– ауксина(индолилук-
суснойкислоты).

Марганецпринимаетучастиевпроцессевосстановлениянитратовдоаммиака, в
связисчемрастения, испытывающиенедостатокмарганца, немогутиспользоватьнитра-
тывкачествеисточникаазотногопитания.

Марганецнеобходимдлянормальногопротеканияфотосинтеза, онучаствуетв
этомпроцессенаэтаперазложенияводыивыделениякислорода(фотолизводы), атакже
восстановленияСО2 Марганецспособствуетоттокусахаровизлистьев.

Этотэлементиграетспецифическуюрольвподдержанииструктурыхлоропластов.
Вотсутствиемарганцахлорофиллбыстроразрушаетсянасвету.

Установленотакжевлияниемарганцанапоступлениевеществврастение. Приис-
ключениимарганцаизпитательнойсредывтканяхрастенийвозрастаетуровеньосновных
элементовминеральногопитания, нарушаетсяихсоотношение.

Особенночувствительныкнедостаткумарганцазлаковые, корнеплоды, картофель.

6. Физиологическаярольжелезаицинка.
Железо. Входитвсоставрастениявколичестве0,08 %. Поступаетврастениевви-

деFe3+. Рольжелезавбольшинствеслучаевсвязанасегоспособностьюкобратимым
окислительно-восстановительнымпревращениямиучастиювтранспортеэлектронов.

ЖелезовходитвсоставучастниковЭТЦфотосинтетическогоиокислительного
фосфорилирования(цитохромов, ферредоксина), являетсякомпонентомрядаоксидаз(ци-
тохромоксидазы, каталазы, пероксидазы).

Крометого, железоявляетсясоставнойчастьюферментов, катализирующихсинтез
предшественниковхлорофилла(аминолевулиновойкислотыипротопорфиринов). Поэто-
мунедостатокжелезавызываетглубокийхлорозвразвивающихсялистьях, которыемогут
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бытьсовершеннобелыми, итормозитдваважнейшихпроцессаэнергообменарастения–
фотосинтезидыхание.

Цинк. ПоступаетврастениеввидеионаZn2+. Цинквходитвсоставферментакар-
боангидразы, катализирующейгидратациюСО2 вН2СО3. Н2СО3 ↔ СО2 + Н2ОЭтотфер-
ментиграетважнуюрольвподдержаниизапасовСО2 дляфотосинтеза.

ВкачествекофактораZn участвуетвсинтезерастительногогормона– ауксина
(ИУК). Этосвязаностем, чтоцинк, повышаяактивностьтриптофансинтетазы, влияетна
синтезаминокислотытриптофана– предшественникаауксина. Недостатокцинкаприво-
диткрезкомуторможениюростаиформированияпобегов, растенияприобретаютрозе-
точныеформы. Zn такжевыступаетвкачествеактиваторарядаферментовгликолиза(гек-
сокиназы, альдолазы, триозофосфатдегидрогеназы) ипентозо-фосфатногопути(дегидро-
геназглюкозо-6-фосфатаифосфоглюконата).

Придефицитецинкаврастенияхнакапливаютсяредуцирующиесахараиуменьша-
етсясодержаниесахарозыикрахмала, увеличиваетсяколичествоорганическихкислоти
небелковыхсоединенийазота– свободныхаминокислотиамидов. Принедостаткецинка
врастенияхнарушаетсятакжефосфорныйобмен: включениефосфораворганическиесо-
единенияизамедлениееготранспортаизкорнейвнадземнуючасть.

Кнедостаткуцинкаособенночувствительныплодовыедеревья. Наиболеехарак-
терныйпризнакголодания– задержкаростамеждоузлийилистьев, развитиерозеточно-
стиимелколистности.

7.Физиологическаярольмедиибора.
Медь. ПоступаетврастениеввидеионаСu. Восновееефункционированиялежит

способностькобратимымокислительно-восстановительнымпревращениям:

Онавходитнепосредственновсоставрядаферментныхсистем, относящихсяк
группеоксидаз, таких, какполифенолоксидаза, аскорбатоксидаза, тирозиназы. Дваатома
медифункционируютвцитохромоксидазномкомплекседыхательнойцепимитохондрий.

Большаячастьмеди(75 % всегосодержаниявлисте) концентрируетсявхлоропла-
стах. Здесьсосредоточенмедьсодержащийбелоксинегоцвета– пластоцианин, осуществ-
ляющийпереносэлектроновмеждуФСII иФСI.

Крометого, медьактивируетрядферментов, вчастностинитратредуктазу, атакже
протеазы, т. е. играетопределеннуюрольвазотномобмене. Необходимоотметитьтакже
участиемедивгормональнойрегуляцииврастении. Медьсодержащийферментполифе-
нолоксидазарегулируетсодержаниеиактивностьврастенияхауксиновиингибиторов
ростафенольнойприроды. Этолежитвосновеспособностимедиповышатьустойчивость
растенийкполеганиюинеблагоприятнымусловиямсреды.

Недостатокмедивызываетзадержкуростаицветения. Уплодовыхкультурпри
остромдефицитемединаблюдаетсясуховершинность.

Бор. Поступаетврастениеввидеанионаборнойкислоты. Этоодинизнаиболее
важныхмикроэлементов, особеннодлядвудольныхрастений. Приегонедостаткенару-
шаютсясинтез, превращениеитранспортуглеводов, формированиерепродуктивныхор-
ганов, происходятгибельмеристематическихклетокидеградацияпроводящейсистемы
растений. Покаещенеустановленымеханизмыдействиябораиферментныесистемы, в
деятельностикоторыхонучаствует. СогласноконцепцииМ. Я. Школьника(1971), бор
имеетспецифическоезначениедлярастенияблагодарясвоейуникальнойроливфеноль-
номобмене. Предполагается, чтопринедостаткеборавклеткахдвудольныхрастенийна-
капливаютсяфенолыисупероптимальныеконцентрацииауксинов, чтонарушаетсинтез
нуклеиновыхкислотибелков; затемнарушаютсяритмделенияклетокиструктуракле-
точныхстенок, появляютсяуродливыеизменениявформирующихсялистьяхконусана-
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растания. Назаключительнойстадииборногоголоданияподдействиемполифенолокси-
дазвклеткенакапливаютсятоксичныехиноны, которыеприводяткотмираниюконусов
нарастания.

8. Физиологическаярольмолибденаикобальта.
Молибден. ПоступаетврастениеввидеанионаМоО4 иконцентрируетсявмоло-

дыхрастущихчастях. Молибдениграетособоважнуюрольвазотномобменерастений.
Этосвязаностем, чтоонвходитвактивныйцентрфермента, восстанавливающегонитра-
ты, – нитратредуктазу, атакжеявляетсякомпонентомактивногоцентранитрогеназыбак-
тероидов, фиксирующихатмосферныйазотвклубенькахбобовых. Какметалл-активатор
молибденнеобходимвреакцияхаминированияипереаминирования, длявключенияами-
нокислотвпептиднуюцепь, функционированияразличныхфосфатаз. Оноказываетвлия-
ниенауровеньнакопленияаскорбиновойкислоты.

Придефицитемолибденарострастенийтормозится. Особенночувствительнык
недостаткумолибденабобовыеиовощныекультуры.

Кобальт. Кобальтявляетсяактиватороммногихферментовивходитвсоставви-
таминаВ12 (цианкобаломин), необходимогодляфиксациимолекулярногоазотаклубень-
ковымиисвободноживущимибактериями. Онположительновлияетнапоступлениеазо-
тистыхвеществ, повышаетсодержаниехлорофиллаиаскорбиновойкислоты, активирует
биосинтезиувеличиваетколичествбелковогоазотаврастениях, играетважнуюрольв
энергетическомобмене, подеговлияниемвозрастаетколичествоАТФ. Малокобальта
содержатдерново-подзолистыепочвы(1,5 мгв1 кг). Достаточнымегоколичествомсчи-
тается2,5 – 4,5 мгв1 кгпочвы. Вносяткобальтввидесульфатакобальтавдозе1 кгна1
га.

9. Физиологическаярольазота. Ассимиляциянитратногоазота
Азотсоставляетоколо1,5 % сухоймассырастений. Онвходитвсоставбелков,

нуклеиновыхкислот, липоидныхкомпонентовмембран, фотосинтетическихпигментов,
витаминовидругихжизненноважныхсоединений.

Основнымиусвояемымиформамиазотаявляютсяионынитратаиаммония.
Недостатоказотатормозитрострастений. Этовыражаетсявнизкорослости, слабом

кущении, впоявлениипризнаковксероморфизма, какипринедостаткеводы. Недостаток
азотавызываеттакжесерьезныенарушенияэнергетическогообмена. Растенияхужеис-
пользуютсветовуюэнергию, таккакснижаетсяинтенсивностьфотосинтеза, раньшена-
ступаетсветовоенасыщение, акомпенсационнаяточканаходитсяприболеевысокойин-
тенсивностисвета.

Азотноеголоданиевлияетнаводныйрежимрастений. Недостатоказотаснижает
водоудерживающуюспособностьрастительныхтканей, таккакуменьшаетколичество
коллоидно-связаннойводы. Урастенийснижаетсявозможностьвнеустьичногорегулиро-
ваниятранспирациииводоотдачавозрастает. Поэтомунизкийуровеньазотногопитания
нетолькоснижаетурожай, ноиуменьшаетэффективностьиспользованияводыпосевом.

Ассимиляциянитратногоазота
Азотвходитвсоставорганическихсоединенийтольковвосстановленнойформе. По-

этомувключениенитратоввобменвеществначинаетсясихвосстановления, котороеможет
осуществлятьсяивкорнях, ивлистьях. Относительнаядоляучастияэтихоргановвпервич-
нойассимиляциинитратовявляетсявидовымпризнаком.

Метаболизациянитратовначинаетсясихвосстановлениядоаммония. Посовре-
меннымпредставлениям, восстановлениенитратаосуществляетсявдваэтапа.

1. Восстановлениенитратадонитрита, путемпереносадвухэлектроновикатализируе-
моеферментомнитратредуктазой(HP):
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Нитратредуктазапредставляетсобойгем- имолибденсодержащийфлавопротеин,
участвующийвпереносеэлектронаотНАДНкNО3‾.

Восстановлениенитратовдонитритовпроисходитвцитозолеклетоккорняилис-
та.

2. Восстановлениенитритадоаммиакапутемпереносашестиэлектроновикатализи-
руемоеферментомнитритредуктазой(НиР):

Втораястадиявосстановленияминеральногоазотаосуществляетсяприучастии
ферментанитритредуктазы. Этоотносительнонизкомолекулярныйбелок, включающий
около600 аминокислотныхостатков, которыйсодержитжелезопорфириновуюпростети-
ческуюгруппуижелезоввидекластера4Fe4S.

Осуществляемаянитритредуктазойреакцияможетбытьпредставленаследующим
образом:

NO2 + 6Фдвосст+ 8Н+ —6е→ N4
+ + 6Фдокисл + 2Н2О

Влистьяхнитритредуктазалокализованавхлоропластахивкачестведонораэлек-
троновиспользуетвосстановленныйвсветовойфазефотосинтезаферридоксин(Фд). В
корняхNО2‾ восстанавливаетсявпропластидахсиспользованиемНАДФН, образующего-
сявпентозофосфатномпутидыхания.

10. Ассимиляцияаммиака. Орнитиновыйцикл.
Аммиак, образовавшийсяпривосстановлениинитратовилимолекулярногоазота, а

такжепоступившийврастениеприаммонийномпитании, далееусваиваетсяврезультате
восстановительногоаминированиякетокислот, поставляемыхдыханием. Приамини-
рованииα-кетоглутаровойкислоты, катализируемогоглутаматдегидрогеназой(ГДГ), об-
разуетсяглутамин.

Подобнымспособомпроисходитаминированиещавелевоуксуснойкислоты(ЩУК)
подействиемаспартатдегидрогеназы, котороеведетксинтезуаспарагин.

Врезультатевосстановительногоаминированияпировинограднойкислотыпри
участииаланиндегидрогеназыобразуетсяаланин.

Остальныеамино- кислоты образуются из трех
вышеперечисленных пу- темпереаминирования.

Условия восста- новленияазота:
1. Высокаяинтенсивностьпроцессадыхания(необходимаэнергияАТФ);
2. Обеспеченностьклетокуглеводамидляобразованияорганическихкислот.
Орнитиновыйцикл.
Принедостаткеорганическихкислотаммиакнеуспеваетсвязыватьсяиможет

бытьтоксичнымдлярастения.
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Аммиакврастенияхобезвреживаетсяиприобразованиимочевины. Исходнымпродук-
томдлясинтезамочевиныслужитаминокислотаорнитин, которая, присоединяяаммиакиуг-
лекислоту, превращаетсявцитруллин. Цитруллинприсоединяетещеоднумолекулуаммиака
иобразуетаргинин. Аргининподдействиемферментааргиназысучастиемводырасщепляется
наорнитинимочевину.Схематическисинтезмочевиныможнопредставитьтак:

Мочевинанеядовитадлярастений,хорошоусваивается,использованиеееазотадлявсе-
возможныхсинтетическихпроцессовпроисходиточеньлегко, таккакврастительныхтка-
няхимеетсяферментуреаза,катализирующийрасщеплениемочевины:

СО(NН2)2 + Н2О —→ СО2 + 2NН3

Нонадоиметьввиду,чтоорнитиновыйциклневсегдаидетдообразованиямочевины.
Врядеслучаевврастенияхможетнаблюдатьсянакоплениебольшогоколичествааргинина. Ус-
тановлено, чтоаргинин, которыйсодержит32 % азота,т. е. большелюбойдругойаминокисло-
ты, нарядусамидамиявляетсясоединением, ввидекоторогосвязываетсяизбытокаммиака, по-
ступающеговрастениеинеиспользуемогодлябиосинтезабелков.

11. Факторы, влияющиенапоглощениеазота.
1.Реакцияпитательнойсреды. Вслабокислойсреде, прирН5, лучшепоглощаются

нитраты. Наоборот, внейтральнойсреде, прирН7, преимуществоимеетаммоний. Для
усвоенияаммониябольшоезначениеимеетиналичиевсредедостаточногоколичества
ионовкальция.

2.Температурасреды. Установлено, чтоприпониженнойтемпературебольшепоглоща-
етсяаммония,чемнитрата, увеличиваетсяметаболическаянагрузкакорнейпоассимиляцииазо-
та. Наиболеенеустойчивымкнизкойтемпературеэтапомазотногообменаявляетсязагрузка
ксилемыазотистымисоединениями, особеннонитратами. Замедлениеоттокаприводитксни-
жениюихпоглощения.

3. Соотношениемеждууглеводамиибелкамивсеменах(C:N). Исследование
большогоколичествасельскохозяйственныхкультурпозволилоразделитьихнагруппы
поспособностиассимилироватьаммиачныйазот. Наиболееуспешнопитаниеаммиачным
азотомидетурастений, укоторыхуглеводызначительнопреобладаютнадбелками. При-
мероммогутслужитьзлаки, укоторыхотношениеC:N примерно6:1. Находясьвтемноте,
проросткизлаковлегкоусваиваютаммиакдотехпор, покауглеводныезапасысеменине
истощены. Проросткилюпина, имеющиесоотношениеC:N, равное0,6:1, неспособныас-
симилироватьаммиаквтемноте. Такимобразом, различноеотношениекаммонийному
азотуопределяетсянестольковидовымипризнакамирастений, сколькоуровнемсодер-
жаниявихтканяхуглеводов.

Всеэтифакторынеобходимоучитыватьприразработкемероприятийпоповышению
эффективностипримененияазотныхудобрений.

12. Особенностиазотногопитаниябобовыхкультур
Установлено, чтовысшиерастениянеспособныусваиватьмолекулярныйазотат-

мосферы. Этойособенностьюобладаютазотфиксирующиемикроорганизмы(симбиотиче-
скиеисвободноживущие). Свободноживущиеазотфиксаторыокультуренныхсельскохо-
зяйственныхпочввключаютбактерииродовAzotobacter иBeijerinckia. Назатопляемых
рисовыхполяхэффективнымиазотфиксаторамиявляютсяцианобактерии. Свободножи-
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вущиеазотфиксаторы– гетеротрофы, нуждающиесявуглеводах, какправило, поселяются
наповерхностикорнейииспользуюткорневыевыделения. Вумеренномклиматеежегод-
наяфиксацияазотасвободноживущимибактериямисоставляетнесколькокилограммовна
1 га.

Болеезначительныйвкладвфиксациюатмосферногоазотавносятсимбиотиче-
скиеазотфиксаторы, преждевсегобактерииродаRhizobium, поселяющиесянакорнях
бобовыхрастений. Ихпродуктивностьсоставляет100 - 400 кгN/гa. Припрорастаниисе-
менивпочвувыделяютсявещества– лектины. Бактерииреагируютнанихимигрируют
ккорнямпрорпстающегосемени. Инфицированиерастения-хозяинаначинаетсяспроник-
новениябактерийвклеткикоры, интенсивноеделениекоторыхприводиткобразованию
клубеньковнакорнях. Приэтомсамибактериипревращаютсявокруженныемембраной
бактероидысвысокойнитрогеназнойактивностью.

Ферментнитрогеназасостоитиздвухкомпонентов: болеевысокомолекулярного
Мо-, Fe-белкаинизкомолекулярногоFe-белка. N2 связываетсяивосстанавливаетсядо
NН3 первымолигомером, аFe-белокпоставляетдляэтогопроцессаэлектроны, получае-
мыечерезферридоксинотциклаКребса. ЦиклКребсаобеспечиваеттакжесинтезАТФ,
необходимыйдляподдержанияструктурынитрогеназногокомплекса, ипоставляеткето-
кислоты, которыесвязываютаммиаксобразованиемаминокислот. Синтезируемыйрасте-
нием-хозяиномгемсодержащийбелоклегоглобинвстраиваетсявмембранубактероидаи
осуществляеттранспорткислорода, создаваязащитунитрогеназыотегоразрушающего
действия.

Взаимоотношениямеждувысшимирастениямииклубеньковымибактериямиха-
рактеризуюткаксимбиоз. Однаконапервыхэтапахинфицированиябактериипитаются
целикомзасчетвысшегорастения, т. е. практическипаразитируютнанем, поэтомуможет
наблюдатьсяторможениеростазараженныхрастений. Развитыеклубенькиначинают
снабжатьазотистымивеществамирастение-хозяиниполучатьотнегофотоассимиляты.
Затратынапроцессазотфиксациисоставляют: накаждыйграммфиксированногоазота
окисляется3 - 6 горганическогоуглерода.

Впериодвегетативногороставклубенькипоступает25 - 40 % продуктовфотосин-
теза, приэтомоколополовинывозвращаетсявнадземнуючастьрастенияввидеазоти-
стыхсоединений. Припереходерастенийкрепродуктивнойфазеразвитияпотокфотоас-
симилятоввклубенькипостепенноснижается, чтоприводиткзатуханиюихазотфикси-
рующейдеятельности.

Благодарядеятельностиклубеньковыхбактерийбобовыерастениянетолькообес-
печиваютсяазотсодержащимисоединениями, ноизначительнообогащаютпочвуазотом
засчеткорневыхвыделенийипожнивныхостатков. Существуютидругиевидывысших
растений, способныесимбиотическиусваиватьазот. Кихчислуотносятсянекоторыеде-
ревьяикустарники: ольха, лох, облепихаидр.

13. Влияниеризосферноймикрофлорынапоглощениевеществ
Корневаясистемарастенийокруженаризосферой, т. е. почвой, котораянепосредст-

венносоприкасаетсяскорнями. Онаобогащенакорневымивыделениями, отмершимикор-
невымиволоскамиислужитпитательнойсредойдлямикроорганизмов. Установлено, чтов
ризосферебактерийвсотниитысячиразбольше, чемвнеее. Этоспособствуетболееин-
тенсивномупротеканиюздесьпочвенныхпроцессов. Ризосферныемикроорганизмынахо-
дятсявсложныхимногообразныхвзаимоотношенияхскорневойсистемойрастения, ока-
зываябольшоевлияниенаеепоглотительнуюисинтетическуюфункции. Этаживаямасса
дышит, выделяязначительныеколичествадиоксидауглерода. Многиепочвенныемикроор-
ганизмыобразуютминеральныекислоты– азотнуюисерную, атакжеорганическиекисло-
ты– уксусную, маслянуюидругие, рядферментов. Этопомогаетрастворениюипревра-
щениюнедоступныхрастениямсоединенийвдоступные. Крометого, микроорганизмывы-
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деляютспецифическиевещества– витамины, регуляторыроста, антибиотики, оказываю-
щиевлияниенарострастений.

Ещебольшеевлияниенаусвоениеизпочвыминеральныхиорганическихвеществ
оказываетсимбиозкорнейспочвеннымигрибами, впервыеобнаруженныйв1882 г. Ф. М.
Каменским. В1885 г. Г. Франк, рассматриваясимбиозкорнявысшегорастениясмицели-
емгрибакаквполнесложившийсясморфологическойточкизренияорган, далемуспеци-
альноеназваниемикоризы, чтоозначаетгрибокорень. Различаютмикоризуэктотрофную
(внешнюю), эндотрофную(внутреннюю) иэктоэндотрофную(переходную).

Приэктотрофноймикоризегрибсвоимигифамирыхлооплетаеткорневыеоконча-
ния, одеваякорничехлом(рис.), которыйрастетвместесростомкорня.

Рис. Микориза: 1 – эктотрофнаямикоризанакорняхяблони, 2 - эндотрофнаями-
коризанакорняхчернойсмородины.

Гифывнедряютсявмежклетники, достигаяэндодермы, нонеисключенавозмож-
ностьихпроникновениявнекоторыеклетки. Микоризавэтомслучаеберетнасебяфунк-
циикорневыхволосков.

Приэндотрофноймикоризегрибпроникаетвнутрьклетоккоры, образуявних
плотныеклубочки, аотдельныегифывыходятнаружукорня. Приналичииэндотрофной
микоризыкорневыеволоскинеотмирают.

Эндотрофнаямикоризаневсегдарезкоотличаетсяотэкзотрофной. Внекоторых
случаяхгифыэкзотрофноймикоризывбольшомколичествепроникаютвклетки, образуя
внихклубки, такжекакэтоимеетместовслучаеэндотрофноймикоризы. Такуюмикори-
зуназываютэктоэндотрофной.

Убольшинствавысшихрастенийпоглощениепитательныхвеществизпочвыи
рост значительно усиливаются, когда на их корнях поселяются грибы-
микоризообразователи

Рольмикоризыособенновеликавпоглощенииипереносефосфора. Доказанотак-
же, чтоонаспособствуетпоглощениюрастениямицинка, марганцаимеди. Этиэлементы
впочвеслабоподвижны, ипоэтомувокругкорневыхволосковикорнейбыстрообразуют-
сяобедненныеимизоны. Сетьгифмикоризныхгрибовраспространяетсянанесколько
сантиметровоткаждогозаселенногоимикорняиувеличиваеттакимобразомобъемэф-
фективноиспользуемойпочвы.

Микоризныегрибыприсутствуютвбольшинстверастительныхсообществ, однако
ихколичествоможетуменьшитьсяилионивообщемогутбытьуничтоженыврезультате
нарушенияпочвенногопокрова, напримервследствиегорныхработ. Применениефунги-
цидовпротивпатогенныхгрибовтакжеможетпривестикгибелимикоризы. Поэтомучас-
торекомендуетсяпроводитьинокуляциюрастениймикоризнымигрибами. Эктомикориз-
ныегрибыможнокультивироватьиполученныйвегетативныймицелийдобавлятьвпоч-
ву. Эндомикоризныегрибыпоканеудаетсявыращиватьвчистойкультуре, поэтомупро-
изводствоихгрибницытребуетприменениягоршечнойкультурырастения-хозяина. Спо-
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рыгрибаиликорниколонизированногогрибомрастения, полученныеизгоршечныхкуль-
тур, используютдляинокуляциипочвыворанжереяхипитомниках.

14. Диагностикадефицитапитательныхэлементов
Дляповышенияпродуктивностисельскохозяйственныхпосевовнеобходимосоз-

датьоптимальныеусловияпитаниярастенийиконтролироватьихвтечениевегетации.
Диагностикупитаниярастенийподразделяютнапочвеннуюирастительную.

Почвеннаядиагностикапроводитсяпутемагрохимическогоанализапочвыисопоставле-
нияполученныхданныхсустановленныминормативами. Однакоанализпочвыневсегда
достаточендляопределенияобеспеченностирастенийминеральнымпитаниемиз-за
сложностивзаимосвязейэлементов, физико-химическихидругихсвойствпочвы. Кроме
того, потребностьрастениязависитотмногихфакторовсреды: освещенности, температу-
ры, снабженияводой. Поэтому, дляполученияболееобъективнойинформацииобобеспе-
ченностирастенийминеральнымпитанием, нарядуспочвеннойпроводятрастительную
диагностику.

В. В. Церлингдаетследующуюклассификациюметодоврастительнойдиагности-
ки:

1. Визуальнаядиагностика– определениенарушенияпитанияповнешнемувиду
растений.

2. Методинъекцииилиопрыскивания. Используютглавнымобразомдлядиагно-
стикипитаниямикроэлементами.

3.Морфобиометрическаядиагностикапоприростумассы, числуиразмераморга-
нов, величинеиструктуреурожая.

4.Химическаядиагностика– химическийанализрастенийпофазамихразвития.

15. Перераспределениеиреутилизациявеществврастении
Направлениедвиженияминеральныхвеществврастениивомногомопределяется

интенсивностьюихиспользованияипотребностямитогоилииногооргана. Растенияха-
рактеризуютсябольшойэкономичностьювпотреблениипитательныхвеществ. Этовыра-
жаетсявихспособностикреутилизации, т. е. повторномуиспользованиюосновныхэле-
ментовминеральногопитания.

Исследованияпоказали, чтоповторномуиспользованиюподвергаетсябольшинство
элементовминеральногопитания. Наиболееподвиженкалий, онможетпроделыватьеже-
дневнонесколькокруговоротовчерезксилемуифлоэму. Этообъясняетсяегосвободным
состояниемиважнойрольюпотокакалияврегуляциитранспортныхпроцессовибио-
электрическихявлений. Хорошореутилизируютсяазотифосфор, которыевходятвсостав
жизненноважныхлабильныхсоединений. Померестарениялистьевпроцессыраспада
превышаютсинтез, освобождающиесяазотифосфорнаправляютсякболеемолодымчас-
тямрастения. Особенностьреутилизацииазотазаключаетсявтом, чтооннеперемещает-
сяпопереходнымклеткамвсосудыксилемы. Онпофлоэмеопускаетсявкорни, аоттуда
поксилемепоступаетвнадземнуючасть– листьяидругиеорганы. Однакоестьэлементы,
которыепрактическинереутилизируются. Книмотносятсякальций, бор, оченьслаборе-
утилизируетсяжелезо. Этосвязаносмалойлабильностьюиплохойрастворимостьюсо-
единений, вкоторыевходятэтиэлементы. Магнийисерапостепениреутилизациизани-
маютпромежуточноеположение.

Дляэлементов, подвергающихсяреутилизации, характеренбазипеталъныйгради-
ентраспределения, т. е. чемвышерасположенлист, чемонмоложе, тембольшевнем
азота, фосфораикалия. Этоособеннопроявляетсяпринедостаткеданногоэлементав
почве. Дляэлементов, неподвергающихсяповторномуиспользованию(кальций, железо,
бор), характеренакропетальныйградиент. Чемстаршеорган, тембольшесодержаниев
немуказанныхэлементов.
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Благодаряреутилизациивеществрастущиечастирастениянаболеепозднихфазах
ростаполучаютзначительнуючастьнеобходимыхимэлементов. Зерновыекультурынаи-
болееактивнопоглощаютазот, фосфорикалийвпервые1,5 месяцароста. Кмоменту, ко-
гдазернодостигаетпримерно25 % своейокончательнойвеличины, поглощениеэтихэле-
ментовужена90 % заканчивается. Дальнейшийналивзернаидетзасчетмобилизации
веществлистьевистеблей. Умноголетнихкультурпередосеннимлистопадомбольшие
количестваионовоттекаютизлистьеввкорни, стволыиорганызапаса.

16. Физиологическиеосновысоставленияпитательныхрастворов(буфер-
ность, взаимодействиеионов: аддитивность, антагонизм, синергизм).

Питательныерастворыготовятпутемрастворенияразличныхсолейвводе. Посво-
емусоставуониподобныпочвенномурастворуидолжныудовлетворятьопределенным
требованиям.

Питательныйраствордолженсодержатьвсенеобходимыеэлементывусвояемой
формеибытьфизиологическиуравновешенным. Общеесодержаниесолейвпитательном
растворенедолжнопревышать2 - 3 г/л.

Физиологическиуравновешеннымиявляютсятерастворы, количествоисоотношение
ионоввкоторыхисключаютихвредноевлияние. Такиерастворыобеспечиваютнормаль-
ныйрост, развитиеивысокуюпродуктивностьрастений. Физиологическаяуравновешен-
ностьраствораимеетособоезначениевгидропонике, котораяпрактическилишенабуфер-
ныхсвойствтвердойфазыпочвы. Присоставлениифизиологическиуравновешенныхрас-
творовнеобходимоучитыватьразныйхарактервзаимодействияионов.

Растворычистыхсолейоказываюттоксическоедействиенаорганизмрастенияили
животного. Ещевконцепрошлоговекабылаустановленаядовитостьрастворачистойсо-
лиNaCl, концентрациякоторогосоответствовалаконцентрацииморскойводы. Достаточ-
нобылодобавитьнезначительноеколичествосолейкальцийимагния, чтобыснятьэто
ядовитоедействиеNaCl. Взаимодействиеионов, прикоторомфизиологическийэффект
воздействиясмесисолейменьше, чемдействиекаждойсоливотдельности, называется
антагонизмом.

Антагонизмионовпроявляетсякакмеждуразнымиионамиоднойвалентности, на-
примерNa+ иК+, Na+ иNH4, такимеждуионамиразнойвалентности(К+ иСа2+, Na+ и
Mg2+). Причемчемвышевалентность, тембольшеантагонистическоедействиеиона. Так,
длятогочтобыустранитьядовитоедействиенапроросткипшеницыодносолевогораство-
раКС1, надодобавить30 % NaCl или5 % CaCl2 . Уанионовантагонизмвыраженслабее. В
морскойводе, котораяявляетсяприроднымфизиологическиуравновешеннымраствором,
отношениесуммодновалентныхкатионовкдвухвалентнымравно8 - 10. Восновеантаго-
нистическогодействияионовлежитихпротивоположноедействиенафизико-химические
свойствапротоплазмы, чтоотражаетсянаобменевеществ, атакжеконкуренцияприус-
военииихрастениями.

Наблюдаютсятакжесинергизмиаддитивностьвдействиикомпонентовсолей. Си-
нергическоедействиеионовзаключаетсявтом, чтоодинизнихусиливаетдействиедру-
гого. Например, катионыК, Са, Mg оказываютстимулирующеедействиенапоглощение
анионовNO3 иPO4. Нитратныеифосфатныеанионыблагоприятновлияютнаусвоение
другихэлементов.

Аддитивность– этодействиесмесисолевыхрастворов, котороеравносуммедей-
ствияотдельныхкомпонентов. Например, осмотическоедавлениепитательногораствора
равносуммепарциальныхосмотическихдавленийвходящихвсмесьсолей.

Наиболееблагоприятнаяреакцияпитательногорастворадляусвоенияпочтивсех
элементовпитаниякорнямирастений5,5 - 6,5. Впроцессепитаниярастенияопределен-
нымобразомвоздействуютнареакциюпитательногораствора, соднойстороны, засчет
кислотностивыделяемыхкорнямисоединений(угольнаякислота, низшиекарбоновыеки-
слоты), асдругой– засчетразличнойскорости, скоторойониусваиваюткатионыи
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анионырастворимыхсолей. Питательныйраствордолженобладатьопределеннойбуфер-
ностью, т. е. способностьюпротивостоятьизменениюреакциисреды. Периодическине-
обходимопроводитькоррекциюрН, длячегоиспользуютортофосфорнуюилиазотную
кислоту.

17. Особенностипитаниярастенийвбеспочвеннойкультуре
Широкоеиспользованиевфизиологическихисследованияхводнойкультурыобес-

печилоразработкуираспространениеметодовпромышленноговыращиваниярастенийна
питательныхрастворах, которыеполучилиназваниегидропоники(«hydro» – водаи«po-
nos» – работа).

Взависимостиотсреды, вкоторойразвиваетсякорневаясистема, гидропонныеме-
тодымогутбытьразделенынатриосновныегруппы.

Воднаякультура. Дляэтогометодахарактерноотсутствиесубстрата. Корневаясис-
темапогруженанепосредственновпитательныйраствор. Выращиваниерастенийввод-
нойкультуреимеетразличныеварианты, изкоторыхнаиболееперспективным, вероятно,
являетсятехнологиятонкослойнойпроточнойкультуры(ТПК).

Субстратнаякультура. Приэтомспособевыращиваниякорневаясистемарастений
развиваетсявтвердойсреде(торф, древеснаякора, перлит, вермикулит, цеолит, песок,
гравий, минеральнаявата, полистиролидр.). Обычносубстратукладываютввидегрядок
илизасыпаютвполимерныеконтейнеры. Средадлявыращиваниярастенийбезпочвы
должнабытьтвердойопоройдляподдержаниярастенийввертикальномположении, не
вступатьвреакциюспитательнымраствором, иметьмалуюемкостьпоглощения, непре-
рывноснабжатькорниводойираствореннымивнейпитательнымивеществами, обеспе-
чиватьдостаточнуюаэрациюкорневойсистемы.

Спомощьюавтоматическогоустройствапитательныйрастворподаетсяснизувис-
кусственныйсубстратипослеувлажненияопятьстекаетврезервуар. Уровеньпитатель-
ногораствораподдерживаютна3 - 4 смнижеповерхностисубстрата, чтоснижаетпотерю
водыиспарениемсубстратаипредотвращаетпоявлениенанемводорослейиплесени. При
поступлениипитательногорастворапроисходитвременное(на10 - 15 мин) вытеснение
воздуха, содержащегосявпорахсубстрата, нопристеканиирастворавсепространство
междучастицамисубстратасновазаполняетсявоздухом. Питательныйрастворобразует
вокругчастицсубстратаводныепленки, вкоторыхраствореныминеральныевещества.
Достаточноеколичествовоздухаипитательныхвеществвзонекорневойсистемыобеспе-
чиваетбыстроеихпоступлениеиусвоениерастениями. Частотаподачирастворазависит
отвеличинычастицсубстрата, фазыразвитиярастенийивремениихвыращивания(зим-
не-весеннее, осенне-зимнее). Впериодвысадкирассадырастворобычноподаютдваждыв
день. Помереростакультурчислоподачрастворавозрастаетдо4 - 6 раз. Еженедельно
делаютхимическийанализпитательногораствораипроводяткоррекциюегосостава, раз
вмесяцрастворполностьюзаменяют. Изданнойгруппыметодовширокоераспростране-
ниеполучаюттехнологиивыращиваниярастенийнаминеральнойватеиторфесперио-
дическойподачейпитательногорастворакапельнойсистемойилидругимиспособами
орошения.

Аэропоннаякультура. Методаэропоннойкультурырастенийпредусматриваетпо-
дачупитательногораствораккорнямввидетумана(аэрозоля). Аэропоникабыларазрабо-
танавРоссииВ. Арциховскимещев1915 г., но, несмотрянаеепреимущества, неполучи-
лаширокогораспространенияглавнымобразомиз-запроблем, связанныхстехнологиче-
скимоборудованием.

Внастоящеевремяуспешноиспользуютнабольшомчислеовощных, цветочныхи
другихкультурголландскуюгидропоннуюсистему, прикоторойсоздаютсядваслояпи-
тательногораствора– аэрозольуповерхностиициркулирующийрастворуоснования.
Аэрозольобеспечиваетнепрерывнуюаэрациюиспособствуетбыстромукорнеобразова-
нию.
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Пригидропонныхтехнологияхпервостепенноезначениеимееткачествоводы, на
которойготовятпитательныерастворы. Кнаиболееважнымпоказателямотносятсяобщая
концентрациярастворимыхсолей; содержаниенатрия, хлора, бораидругихэлементов,
усвояемыхрастениемвмалойстепениипринакоплениидействующихтоксично; содер-
жаниебикарбонатовиихсоотношениессуммарнойконцентрациейСаиМg; жесткость
воды. Вода, пригоднаядлягидропоники, должнасодержатьнеболее30 мг/лнатрия, 0,3 –
бора, 50 мг/лхлора, количествобикарбонатныхионовнедолжнопревышатьсуммыионов
СаиMg.

18. Неблагоприятноедействиенарастениеизбыточноговысокогоуровняпи-
тания

Интенсификациясельскохозяйственногопроизводстваврядеслучаевсвязанас
применениемоченьвысокихдозминеральныхудобрений. Однаконетольконедостаток
элементовминеральногопитания, ноиихизбытокинесбалансированностьоказывают
отрицательноевлияниенарастительныйорганизм. Необходимотакжеучитыватьопас-
ностьзагрязненияпочвытяжелымиметаллами, входящимивсоставестественныхприме-
сейудобрений. Срединихобнаруживаютзначительныеколичествамеди, цинка, хрома,
никеля, стронция, урана.

Высокиедозыминеральныхудобрениймогутвызыватьнарушениефизиологиче-
скихфункций, снижатьустойчивостьрастенийидействоватькакзасоляющийфактор. Ес-
лиудобрениевносятвколичествах, превышающихпотребностирастений, тоурожайность
обычнонеповышается, акачествопродукцииухудшается.

Сельскохозяйственныекультурынесколькоразличаютсяпореакциинавысокие
концентрациисолей. Наиболееустойчивымиявляютсясвекла, хлопчатник, люцерна, то-
мат. Кмалоустойчивымотносятлен, гречиху, овес. Повышениесодержаниясолейвпочве
до0,5 % отрицательносказываетсянабольшинствесельскохозяйственныхкультур. Вы-
сокаяконцентрацияпочвенногорастворазатрудняетпоглощениеводырастениями. Это
связанососмотическимэффектом, увеличивающимсясвозрастаниемконцентрациирас-
твора, атакжесподавлениемклеточногоделенияиснижениемростакорней.

Избыточновысокийуровеньминеральногопитаниянарушаетусловияпоступления
веществврастения. Этообусловленоувеличениемконкуренциимеждуионами, измене-
ниемпроницаемостимембран, подавлениемэнзиматическойактивностиинарушением
энергетическихпроцессов.

Избыточноеазотноепитаниечастоприводиткнедостаткуобразованиясахаровв
растенияхинакоплениюнитратов, чтоухудшаеткачествосельскохозяйственнойпродук-
ции, затрудняетеехранениеипереработку(квашениекапусты, силосованиекормов). Од-
ностороннееизбыточноеазотноепитаниеотрицательновлияетнаустойчивостьрастений
кразличнымзаболеваниям, например, усиливаетфитофторозкартофеляитабака.

Внесениевпочвувысокихдозминеральныхудобренийкрайненеблагоприятно
сказываетсянаплодородиипочвы.

Рассмотренныенегативныесвойствапримененияизбыточновысокихдозудобре-
нийнемогутслужитьпричинойполногоотказаотних, таккакэтовызоветкатастрофиче-
скоеснижениепроизводствапродовольствия. Необходимосовершенствоватьтехнологии
производстваииспользованияудобрений, прикоторыхбылибыполностьюисключены
всенежелательныепоследствия.

Литература:
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ний. – М.: Колос, 1998. – 640 с.

2. ЛебедевС.И. Физиологиярастений. М.: Агропромиздат, 1988. – 544 с.
3. ЯкушкинаН. И. Физиологиярастений. М.: Просвещение, 1980.— 2З0 с.
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Обменорганическихвеществврастении. Веществавторичногообмена.

1. Витамины
2. Органическиекислоты
3. Фенольныесоединения
4. Антибиотики
5. Алкалоиды
6. Гликозиды

1. Витамины.
Витамины– группабиологическиактивныхвеществсотносительнонизкоймоле-

кулярноймассойназывается. Онивходятвсоставпростетическихгруппдвухкомпонент-
ныхферментов. Приотсутствииилинедостаточномихколичествевпищеучеловекаи
животныхослабляютсябиохимическиепроцессы, нарушаетсяобменвеществ, чтоприво-
дитктяжелымзаболеваниям, аиногдаигибелиорганизмов. Заболевания, связанныесне-
достаткомилиотсутствиемвитаминовназываютавитаминозами, приизбыткевитаминов
– гипервитаминозы.

Длянормальноготечениябиохимическихпроцессоврастительныеорганизмывос-
новномнуждаютсявтехжевитаминах, чтоиживотные, новотличиеотнихонисамимо-
гутсинтезироватьвсенеобходимыевитамины.

Витаминывыполняютразнообразныефункцииирезкоразличаютсяпохимическо-
мустроению. Объединяетэтивеществабезусловнаянеобходимостьихдлянормальной
жизнедеятельностиорганизмов. Посравнениюсбелками, жирами, углеводами, минераль-
нымисолямионинеобходимывничтожномалыхколичествах. Классифицируютвитами-
ныобычнонаоснованииихрастворимостивводеилижирах.

Жирорастворимыевитамины:
Ретинол(группаА)
Кальциферол(группаD)
Токоферол(группаЕ)
Филлохинон(группаК)
Комплексненасыщенныхжирныхкислот(группаF)

Водорастворимыевитамины
Тиамин(В1)
Рибофлавин(В2)
Пиридоксин(В6)
Цианкобаломин(В12)
Пангамоваякислота(В15)
Никотиноваякислота(РР)
Аскорбиноваякислота(С)
Цитрин(Р)
Пантотеноваякислота(пантотен, В3)
Инозит
Биотин(Н)
Парааминобензойнаякислота
Фолиеваякислота
S-метилметионин(U)
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2. Органическиекислоты.
Органическиекислотынарядусуглеводамиибелками– широкораспространенные

веществаврастениях. Ониявляютсясвязующимзвеноммеждууглеводнымиазотным
типамиобменаврастениях.

Растениясодержаторганическиекислотывсвободномсостояниииливвиденей-
тральныхсолей. Всвободномсостоянииорганическиекислотынаходятсявплодах, ягодах
илистьяхнекоторыхрастений(щавель, ревеньидр.). Вбольшинствеслучаеворганиче-
скиекислотысвязаныввиденейтральныхсолей, чтопридаетрастениямпресныйвкус.

Органическиекислотывходятвсоставразнообразныхвеществ: хлорофилла, фико-
билинов, гемоглобина, ферментов, жиров, аминокислотит.д. Книмотносятсятакжета-
киефизиологическиактивныевещества, какауксины, рядвитаминов, гибберелловаяки-
слота.

Органическиекислотыиграютбольшуюрольвобменевеществиэнергииврасте-
ниях. Ониобразуютсявходедвухбиологическихпроцессов: дыхания– основнойфунк-
циивсегоживогоифотосинтеза. Внаибольшихколичествахврастенияхчащенакапли-
ваютсялимоннаяияблочнаякислоты. Онипредставленыглавнымобразомвмясистых
плодах. Вапельсинах, лимонах, землянике, краснойичернойсмородине, крыжовникеив
плодахтоматапреобладаетлимоннаякислота, авяблоках, сливахивишни– яблочная.

Изорганическихкислот, неучаствующихвцикледи- итрикарбоновыхкислот, рас-
пространеныщавелевая(еемноговлистьяхшпината), малоновая(обычныйкислотный
компонентлистьевбобовыхрастений), винная(содержитсявнебольшомколичествево
многихрастениях).

Вклеткахорганическиекислотынакапливаютсяпреимущественноввакуолях.

3. Фенольныесоединения.
Растениясинтезируютбольшоеколичестворазнообразныхфенольныхсоединений

(полифенолов) – отпростейшихфенолкарбоновыхкислот(оксибензойныхиоксикорич-
ных) дополимерныхвеществ(дубильныевещества, лигнины). Фенольныесоединенияиг-
раютважнуюрольвобменевеществрастенияиимеютбольшоепрактическоезначение.

Водорастворимыефенольныегликозиды, вкоторыхобщейосновнойструктурной
единицейявляетсяС15 – скелетфлавона, составляютбольшуюгруппуфлавоноидныхпиг-
ментов. Книмотносятсяантоцианы, флавоныифлавонолы.

Антоцианы. Извсехрастительныхпигментовпервоеместопоихраспростране-
ниюпослехлорофиллазанимаюткрасные, синиеифиолетовыепигменты– антоцианы
(аnthos – цветок, kyanos – голубой).

Функции:
1. Спектрпоглощенияантоциановвявляетсядополнительнымкспектрупоглоще-

нияхлорофилла. Онипоглощаютлучи, которыемалопоглощаютсяхлорофиллом.
2. Являясьактиваторамиферментовклассаоксидоредуктаз(аскорбиноксидазы, по-

лифенолоксидазы, пероксидазы), участвуютвпроцессахбиологическогоокисления, уси-
ливаютокислительнуюактивностьфизиологическихпроцессовиповышаютустойчивость
растенийкнеблагоприятнымвнешнимусловиям.

Флавоныифлавонолы.
Флавоны(отлатинскогоflavus – желтый), какиантоцианы, встречаютсяввакуо-

лях, частовбольшихконцентрациях, исосредоточеныпреимущественновэпидермаль-
ныхтканях.

Самымраспространеннымфлавоноломявляетсякверцетин– пигмент, характерный
длядуба(Quercus), откоторогоониполучилназвание.

Функции:
1. Участвуютвокислительно-восстановительныхпроцессах.
2. Играютроль«дыхательныхпигментов», активаторовводорода, которыеприни-

маютнепосредственноеучастиевпроцессебиологическогоокисления.
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3. Поглощаютультрафиолетовыелучиипредохраняютхлорофиллицитоплазму
отразрушения.

Установленотакже, чтовопавшихлистьяхфлавонолы, напримеррутин, расщеп-
ляютсягрибамиибактериямидопростыхфеноловиокисиуглерода, которыевдальней-
шемвпочвемогутсвязыватьсявполимеры– гуминовыекислоты.

Дубильныевеществасодержатсявомногихрастениях. Ониобразуютсбелками
нерастворимыесоединения. Дубильнымивеществамимогутбытьсоединения, посвоей
химическойприродеявляющиесяэфирамиароматическихоксикарбоновыхкислот(про-
изводныегалловойипротокатеховойкислот), ивещества, близкиекантоцианамипроиз-
воднымфлавонаифлавонола, – катехин(С15Н14О6).

Внекоторыхрастенияхгалловаякислотасодержитсявсвободномсостоянии, на-
примервсумахе, листьяхчая, дубовойкоре, корняхгранатовогодерева, листьяхвиногра-
да.

Физиологическоезначениедубильныхвеществ, возможно, связаносихлегкой
окисляемостью, посколькуониимеютспособностьбыть«акцепторами» придыханиии
другихфизиологическихпроцессах. Возможно, чтоонииграютопределеннуюрольвсоз-
данииповерхностногослояцитоплазмыиклеточныхоболочекиучаствуютвобразовании
древесины.

Каучукспособнысинтезироватьвсвоихтканяхмногиерастения, нонакапливают
еготольконекоторыеизних. Втропическихстранахглавнымисточникомнатурального
каучукаявляетсядеревогевея(Hevea brasiliensis). Оченьблизкаккаучукупосвоемухи-
мическомусоставугуттаперча, которуюдобываютизтропическогодереваPalaquium
gutta. Крастениям-каучуконосамотносятсякок-сагызитау-сагыз(семействоАстровые).
Важнейшимигуттаперченосамифлорынашейстраныявляютсякустарникбересклет
(Evonymus) идеревоэвкомия(Eucommia), которыекультивируютвсубтропиках.

Каучукигуттаперча– высокомолекулярныеуглеводороды, эмпирическаяформула
которых(С5Н8)n Этопродуктыполимеризацииизопрена: каучуксодержит500 – 5000 ос-
татковизопрена, ацепочкагуттаперчи– около100.

Каучукможетнакапливатьсявразныхтканяхрастений– млечныхтрубочках,
клеткахосновнойпаренхимыиассимиляционныхтканяхлиста. Многоеговмлечномсоке
(латексе) гевеиивкорняхкок-сагыза. Нарядускаучукомвмлечномсокесодержатсясмо-
лы, белки, сахара, аминокислоты, фосфатиды, крахмалидр. Считают, чтокаучукигутта
немогутпередвигатьсяпотканямиорганамрастений, анакапливаютсявместахсинтеза.

Углеводыиацетатслужатисходнымивеществамидлясинтезакаучука. Биосинтез
каучукаигуттытесносвязансбиосинтезомкаротиноидовитерпенов. Этивеществаобра-
зуютсяизтогожепредшественникаизопренасучастиемкоферментаА.

4. Антибиотики.
Антибиотики– этовещества, которыеобразуютсямикроорганизмамиивысшими

растениямииспособныугнетатьидажеубиватьдругиемикроорганизмы.
Антибиотикиотносятсякразличнымклассамхимическихсоединений. Некоторые

изних, напримерпенициллинистрептомицин, оченьэффективныиширокоприменяются
вмедицинскойпрактикедлялеченияинфекционныхзаболеваний. Указанныеантибиоти-
кивопределенныхконцентрацияхнетоксичныдляорганизмачеловека. Антибиотикпе-
нициллинвыделенизплесениPenicillinum natanum инекоторыхдругихплесневыхгри-
бов.

Механизмдействияантибиотиковнамикроорганизмызаключаетсявтом, чтоони
влияютнатеилииныеферменты, угнетаяилиприостанавливаяихдеятельность. Анти-
биотикиобнаруженывомногихлишайниках. Например, выделенныйизисландскогомха
(Usnea barbata) антибиотикполучилназваниеусниновойкислоты. Онаугнетаетростту-
беркулезноймикобактерии.
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АнтимикробныевеществавысшихрастенийбылиоткрытысоветскимученымВ. П.
Токинымв1928 г., которыйназвалихфитонцидами. Ктакимвеществамотносятсяал-
лицинчеснока, копитинкопытняка, томатинлистьевтомата, рафининсемянредисаидр.
Выделяютантибиотикилистьяжелтойакации, дуба, ольхи, смородиныидр.

Фитонциды, образуемыерастениями, – биологическиактивныевещества. Ониуби-
ваютбактерии, микроскопическиегрибыипростейшиеорганизмыилиподавляютихрост
иразвитие. Химическаяприродафитонцидовоченьразнообразна. Вбольшинствеслучаев
этонеодновещество, акомплексорганическихсоединений, гликозидов, дубильныхве-
ществидругихтакназываемыхвторичныхметаболитов.

Образованиефитонцидов– этосвойствовсехрастений, возникшеевпроцессеэво-
люциикакодинизфакторовестественногоиммунитетарастений. Фитонцидымогуттак-
жеучаствоватьвтеплорегуляцииивиныхпроцессахжизнедеятельностирастений.

5. Алкалоиды– гетероциклическиеазотсодержащиевеществащелочногохаракте-
ра. Этивеществапредставляютсобойпродуктжизнедеятельностирастительныхорганиз-
мов.

Алкалоидыширокоприменяютвмедицине, ветеринарии, сельскомхозяйстве, в
некоторыхотрасляхпромышленности. Этивеществаоказываютсильноефизиологическое
действиенаорганизмиприменяютсяприлечениисердечных, сосудистых, нервных, же-
лудочно-кишечныхидругихзаболеванийчеловекаиживотных.

Многиеалкалоидысодержатсявпищевыхпродуктахииспользуютсявкачестве
тонизирующихинаркотическихсредств. Книмотносятсячай, кофе, какао, табак, махорка
идругиепродукты. Алкалоидыявляютсянормальнымипродуктамиобменауотдельных
группрастенийииграютрользапасныхвеществ, некоторыеизнихмогутигратьрольрас-
тительныхгормоновилистимуляторов, вызывающихусилениепроцессовобменавеществ
натехилииныхфазахразвитиярастений.

Представители:
Горденинсодержитсявпрорастающихсеменахячменя.
Эфедринсодержитсяврастенияхсемействаэфедровыхвколичестве, возбуждает

дыхание, вызываетсужениесосудов.
Рицинин- алкалоидклещевины, единственный, содержащийCN-группy. Токси-

чен.
Пиперин– алкалоидчерногоперца.
Алкалоидытабака- никотинианабазин.
Алкалоидыгруппытропана– атропин, гиосциаминискополамин. Применяют-

сявмедицинекакпротивоспазматическиеиболеутоляющиесредства; атропинвглазной
практикеиспользуюткаксредство, расширяющеезрачок.

Кокаин– алкалоидюжноамериканскогорастениякока.
Алкалоидылюпина– лупинин, спартеин, лупанининекоторыедругие.
Производныехинолина- цинхонин, хинамин, хинидин, цинхонидинидр. Препа-

ратыхининаширокоприменяютвмедицинекакпротивомалярийноесредствоидлялече-
ниянекоторыхсердечныхзаболеваний.

Опий– этовысушенныймлечныйсокнедозрелыхголовокснотворного(опийного)
мака. Вопиинайденосвыше20 различныхалкалоидов. Всреднеазиатскомопиивнаи-
большемколичествесодержатсяморфин(всреднем10% сухоймассы), наркотин(5%),
папаверин(0,8%), тебаин(0,4%), кодеин(0,3%) инекоторыедругие. Наибольшеезначе-
ниеимеютморфиниегометиловыйэфир– кодеин.

Колхицин– алкалоид, содержащийсявлуковицахбезвременникаосеннего(Colhi-
cum antumnale). Колхицинвызываетполиплоидиюурастенийиприменяетсягенетиками
иселекционерамидляэтойцели.

Производныепурина. Средипроизводныхпуринанаибольшеезначениеимеютко-
феин, теоброминитеофиллин.
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6.Гликозиды.
Нарядусалкалоидамиврастенияхсодержитсяещеоднагруппавеществ, многиеиз

которыхобладаюттоксическимдействиемнаорганизмчеловекаиживотных. Этагруппа
соединенийполучиланазваниегликозиды. Онипредставляютсобойсоединенияразнооб-
разнойхимическойприроды; общийпризнак, наоснованиикоторогоихобъединяютвод-
нугруппу, - то, чтовсеонипроизводныесахаров, чащевсегомоносахаридов.

Неуглеводнаячастьмолекулыгликозиданазываетсяагликоном. Вкачественеев
молекулыгликозидовмогутвключатьсяостаткиспиртов, ароматическихигидроаромати-
ческихсоединений, стеридов, алкалоидовит. д. Взависимостиотстроенияуглеводной
частимолекулыгликозидыделятнарядподгрупп.

Изучениегликозидовимеетважноезначение. Многиеизнихсинтезируютсяврас-
тениях, обладаютлекарственнымисвойствами, иихиспользуютвмедицине. Дляпро-
мышленностибольшоезначениеимеютнекоторыегликозиды-красители, напримерглико-
зидиндикан, которыйслужитсырьемдляполученияиндиго. Большоечислогликозидов,
обладающихтоксическимдействиемнаживотныеорганизмы, накапливаетсявсеменах,
плодах, листьяхидругихорганахрастений, которыеиспользуютсявпищучеловекомили
накормскоту. Изучениераспространенияинакопленияэтихгликозидовдаетвозмож-
ностьпредотвратитьотравлениечеловекаисельскохозяйственныхживотных.

Представители:
Глюкованилин– соединениеα-глюкозысостаткомароматическогоальдегидава-

нилина.
Цианогенныегликозидыимеютсяврядерастений. Амигдалин(всеменахмногих

плодов– яблок, вишен, слив, айвы, черешни, персика(0,2—0,8%), нобольшевсегоего(2-
3%) всеменахгорькогоминдаля). Пруназин(вчеремухе). Линамарин. (веменахльна)
Вицианин(всеменахнекоторыхвидоввикиифасоли).

Арбутинобладаетбактерициднымисвойствами, содержитсявлистьяхтолокнянки
ибрусники.

Кгликоалкалоидамотносятсясоланиныичаконины– ядовитыевеществагорького
вкуса, находящиесявкожуре, росткахиботвекартофеля.

Горчичныегликозиды: кротилгорчичноемаслообнаруженовсеменахрапса, си-
нигринсодержитсявсеменахгорчицыикорняххрена.

Нуклеозиды, входятвсоставнуклеиновыхкислот.

Литература:

1. ЛебедевС.И. Физиологиярастений. М.: Агропромиздат, 1988. – 544 с.
2. ПлешковБ.П. Биохимиясельскохозяйственныхрастений. – М.: Колос, 1980. –

495 с.
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Ростиразвитиерастений

1. Понятиеростаиразвития. Фазыростаклеток.
2. Типыростаоргановрастений.
3. Прорастаниесемени.
4. Влияниевнешнихусловийнарост.
5. Явлениепокоя.
6. Тропизмы, видыиихрольвжизнирастений.
7. Настии, видыиихрольвжизнирастений.
8. Фитогормоны. Общаяхарактеристика.
9.Ауксиныигиббереллины: строение, механизмдействияирольвжизнирастений.
10. Цитокининыибрассиностероиды: строение, механизмдействияирольвжизни

растений.
11. Этилениабсцизоваякислота: строение, механизмдействияирольвжизнирас-

тений.
12. Фенольныеингибиторыстроение, механизмдействияирольвжизнирастений.
13. Понятиеобонтогенезе
14. Фотопериодизм.
15. Фитохромнаясистемарастений.
16.Термопериодизм. Яровизация.

1. Понятиеростаиразвития. Фазыростаклеток.
Дляхарактеристикижизненногоцикларастенияпользуютсядвумятерминами:

ростиразвитие. Жизненныйциклпредставляетсобойсочетаниепроцессовростаираз-
вития.

Рост – этонеобратимоеувеличениелинейныхразмеров, поверхности, объема,
массырастительногоорганизма, новообразованиеструктурцитоплазмы(хлоропластов,
митохондрийит. п.), происходящеевклетках. Ростявляетсярезультатомфункциональ-
нойдеятельностьюоргановирастительногоорганизмавцелом.

Развитиерастений– этосовокупностькачественныхфизиологических, биохими-
ческихиморфологическихизмененийприновообразованииэлементовструктурыорга-
низма, обусловливающихпрохождениерастениемопределенныхэтаповжизненногоцик-
ла– онтогенеза: молодости, половойзрелости, размножения, старенияиотмирания.

Ростиразвитиеотражаютнаследственныеособенностиивсюсовокупностьпро-
цессоввзаимодействиярастительногоорганизмасфакторамивнешнейсреды, онисвяза-
нымеждусобой, обусловливаютдругдруга.

Фазыростаклеток.
Каждаяклеткавысшегорастениявпроцессеразвитиязакономернопроходитот-

дельныефазы, которыеотличаютсяопределеннымобменомвеществ. Сначаланаблюдает-
сяфазаэмбриональногороста, потомфазарастяжения, инаконец, наступаетфаза
внутреннейдифференциации.

Вэмбриональнойфазевсеклеткизаполненыцитоплазмой, вакуолейнет. Врасту-
щейверхушкестебляиликорнясамыемолодыеклеткинаходятсявэмбриональнойфазе
ростаиобразуютзону, называемуюконусомнарастания. Конусынарастанияпредстав-
леныобразовательнымитканями– меристемамистебля, корняидругихоргановичастей
растения. Характерныеособенностиэмбриональнойфазыростаклеток– увеличениеци-
топлазмыиядра. Последостиженияопределенногоразмераклеткаделитсянадведочер-
ниеклетки, которые, всвоюочередь, растутиделятся. Делениеклеткиначинаетсясделе-
нияядра, котороеосуществляетсяпутеммитоза, иликариокинеза.

Клеткиэмбриональнойзоныпостепеннопереходятвклетки, находящиесявфазе
растяжения.
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Вфазерастяженияклеткимеристемыперестаютделиться, увеличиваютсявобъе-
ме, появляютсявакуоли, наполненныеклеточнымсоком. Ростклетокпроисходитвре-
зультатесильногорастяженияинакоплениязначительногоколичестваводыввакуолях;
оболочкаприэтомнеутончаетсявследствиеновообразованияцеллюлозы. Образующиеся
молекулыцеллюлозывнедряютсявклеточныестенки. Количествоцитоплазмывклетке
возрастаетвнесколькораз.

Превращениеэмбриональнойклеткивспециализированнуюназываютдифферен-
циацией. Измеристематическихклетокмогутобразовыватьсяразличныеклеткипостоян-
ныхтканей: палисадных, паренхимных, ситовидныхтрубок, склеренхимныхволоконидр.

2. Типыростаоргановрастений.
Роствысшегомногоклеточногорастенияскладываетсяизпроцессовделениякле-

ток, ихроста, образованияновыхоргановитканей. Уоченьмолодыхрастенийспособны
растивсеклетки. Позжеростовыепроцессылокализуютсявопределенныхчастяхрасте-
ния, чащевсеговверхушкахстеблейикорней– апикальный(верхушечный) типроста.
Длястеблейдвудольныхрастенийхарактеренроствтолщину– латеральныйтипроста
– вцилиндрическойзоне(камбийсприлегающимикнемумолодымиклеткамилубаи
древесины).

Умноголетнихрастенийстеблиикорниспособныкнеограниченномуросту. Рост
листавсегдаограничен: сначаларастутвсеклетки, азатемлишьоснование– базальный
типроста. Ростразныхчастейцветка, видоизмененныхлистьевтакжеограничен.

Кромеверхушечноготипароста, унекоторыхрастений, напримерузлаковых, от-
мечаетсявставочный, илиинтеркалярный, типростаихсоломины. Зоныростаприэтом
типерасположенынадкаждымузлом– местомприкреплениялистьев.

3. Прорастаниесемени.
Всемениразличаюттриосновныечасти: 1) покровныеткани, функциякоторыхза-

ключаетсявзащитевнутреннихчастейотмеханическихповреждений, впредотвращении
неблагоприятныхвнешнихвлиянийназародыш, врегуляциигазообменаиводообмена; 2)
эмбриональныеткани(зачаточныестебелек, корешки, листочки); 3) вместилищезапасных
веществ.

Убольшинствадвудольныхрастенийвместилищемзапасныхвеществслужатсе-
мядоли, ауоднодольных– эндосперм, которыйобразуетсяизвторичногоядразародыше-
вогомешкапослеслиянияегососпермиемпыльцевойтрубки.

Прорастаниесемянначинаетсяспоглощенияводы, набухания, разрастанияэм-
бриональнойчастииразрыванаружнойсеменнойоболочки. Припрорастанииподвлия-
ниемферментовпроисходитразложениесложныхорганическихзапасныхвеществсеме-
ни: белков– доаминокислот, полисахаридов– домоносахаридов, жиров— дожирных
кислот, оксикислот, альдегидов, которыепотребляютсязародышем. Эндоспермопусто-
шается, онобычносморщиваетсяизатемотсыхает, асемядоли, выполняющиефункцию
первыхлистьев, выносятсянаповерхность, зеленеютиразрастаются. Позже, когдазаро-
дышстановитсяпроростком, взрослымрастением, функциясемядолейкакпервыхлистьев
отпадает.

Ростзародышасеменизаключаетсявновообразовании, увеличенииразмеровзача-
точныхорганов– корешков, листочков– врезультатеделенияклетокиразрастаниятка-
неймеристемы.

4. Влияниевнешнихусловийнарост
Извнешнихфакторовособенновоздействуетнарострастенийтемпература. Ка-

ждыйвидможетраститолькоприопределенныхтемпературныхусловиях. Нижняягра-
ница(минимальнаятемпература) длябольшинстварастенийнашихширотнемноговыше
0°С, длянекоторыхтропических– около10°, верхняяграницадостигает30 – 35°, дляне-
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которыхнизшихрастений, живущихвгорячихводныхисточниках, 70 °С. Одноитоже
растениесвозрастомреагируетнатемпературунеодинаково. Существуюткардинальные
точкитемператур: минимум, оптимумимаксимум.

Температура, оптимальнаядляростовыхпроцессов, можетбытьнеблагоприятной
дляразвитияорганизма. Соответственноэтомуразличаюттакиепонятия, как«физиоло-
гическийоптимум» и«гармоническийоптимум». Физиологическийоптимум– этоус-
ловия, способствующиенаиболеесильномуросту, агармоническийоптимум– условия,
обеспечивающиегармоническоеипропорциональноеразвитиеструктурыисвойстврас-
тений,температуры, которыеблагоприятныидляроста, идляразвитиярастений.

Светоказываетсущественноевлияниенарострастений, однакобольшинствоиз
ниххотяинедолго, номожетрастивтемноте.

Существуетдовольнораспространенноемнение, чтосветзадерживаетиугнетает
роствообще. Вдействительностионограничиваетлишьфазурастяженияклетокиуско-
ряетпереходихкдифференциации. Известно, чтосветявляетсянеобходимымфактором
длябиосинтезарастениембиополимеровидругихорганическихвеществ, составляющих
материальнуюоснову, безкоторыхневозможноновообразованиеструктурклеткииуве-
личениемассырастительногоорганизма.

Узеленых, главнымобразомпокрытосемянных, растенийужепринебольшомос-
лабленииосвещениямеждоузлиявытягиваются, становятсяслабыми, болеенежнымии
приобретаютсветло-зеленуюокраску. Урастений, выросшихбезсвета, окраскабелаяили
светло-желтая, стеблиоченьвытянуты, листьянедоразвиты, покровные, механическиеи
проводящиетканиразвитыслабо. Втемнотеупокрытосемянныхрастенийхлорофиллне
образуется. Насветуэтиолированныерастениябыстрозеленеют.

Повышениевлажностипочвыивоздухаблагоприятновлияетнарострастений.
Длянормальногоростанеобходимавысокаястепеньнасыщенностицитоплазмыводой,
посколькулишьприэтомусловиивнеймогутобразовыватьсяконституционныеипла-
стическиевещества. Придостаточномводоснабжениипроцессысинтезапреобладаютнад
процессамигидролиза, т. е. создаетсяопределенныйтипобменавеществ.

Примеромэтогоможетбытьстепеньнасыщениясемянводой.
Ввоздушно-сухомсостояниисеменасодержат10 – 12% влаги. Втакомсостоянии

онимогутсохранятьсямноголет, непроявляяпризнаковжизни. Ноеслиихувлажнить,
семенасразуначнутпрорастать(приналичиивоздухаисоответствующейтемпературы).
Опытыпоказали, чтодляпрохожденияразличныхжизненныхпроцессовнеобходими
различныйуровеньнасыщенностиклетокводой. Значительноесодержаниеводывклет-
кахнеобходимовпервыйпериодвегетациирастений.

5. Явлениепокоя
Всерастенияимеютопределеннуюпериодичностьроста: периодусиленнойжиз-

недеятельностисменяетсяпериодомослабленияидажепочтиполнымпрекращениемее–
растениевпадаетвсостояниепокоя.

Покой– нормальноефизиологическоесостояниерастений, иегоследуетрассмат-
риватькакзакрепленноенаследственностьюбиологическоеприспособлениекперенесе-
ниюнеблагоприятныхусловийтогоилииноговременигода. Этотакоесостояниерасте-
ния, котороехарактеризуетсяотсутствиемростовыхявлений, крайнейстепеньюугнетен-
ностидыханияиснижениеминтенсивностипревращениявеществ.

Различаютвынужденныйиглубокийпокой. Посевнойматериал, находящийсяв
хранилищахвтечениезимы, пребываетввынужденномпокое, таккакздесьнетусловий
дляегопрорастания. Еслижедлясемянвхранилищахсоздатьблагоприятныефакторы
(влажностиитемпературы), онибыстропрорастут. Глубокийпокойможнонаблюдатьу
почекдревесныхрастенийвскорепослеихзакладки. Установлено, чтосразупослелисто-
падаонинепробуждаются. Втакомсостояниинаходятсяисвежеубранныеклубникарто-
феля, луковицы. Сигналомдляпереходапочеккпокоюслужиткороткийсветовойдень.
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Сразупослеуборкихлебныхзлаковсеменабольшинстваизнихнеспособныпро-
растать. Этоявлениеполучилоназваниепериодапокоя, илипослеуборочногодозревания
семян, котороеследуетрассматриватькакбиологическоеприспособление, препятствую-
щеепрорастаниюсемянигибелиихотосеннихзаморозков.

Послеуборочноедозреваниезаключаетсявперестройкепластическихвеществив
подготовкеихксостоянию, когдазародышможетпитатьсяимиприпрорастании. Такая
перестройкаобменавеществвсеменахпроисходитпосленагреванияихдо15 – 20 °С. По-
слеуборочноедозреваниеузерновыхкультуримеетбольшоезначениедляхлебопечения,
посколькусвежесобранноезернодаетплохуюмукуинедоброкачественныйхлеб.

Хотявнутренняяприродасостоянияпокояточнонеустановлена, существуетмного
различныхспособовдляегонарушенияипрекращения. Ктакимспособамотноситсяэфи-
ризация. Кустсирени, корневищеландышаидругиерастенияпомещаютвкамеру, ставят
внеечашкиссернымэфиромивыдерживают1 – 2 суток. Послеэтогоихвыращиваютв
обычныхусловиях. Уобработанныхтакимспособомрастенийпериодпокояпрерывается.
Периодпокояможнопрерватьлетучимивеществами– табачнымдымом, парамисиниль-
нойкислоты, камфары, ацетонаидр.

Впрактикелесоводстваиплодоводстваиспользуютприемобработкисемян, кото-
рыйназываетсястратификацией. Применяетсядляпрерыванияпокоясемяндревесных
иплодовыхпород. Чтобыонипроросли, нужнообеспечитьтакиеусловия, которыеспо-
собствовалибыпрохождениюпериодапокоя, тоестьсоздаютсреду, идентичнуюестест-
венной. Сэтойцельюсеменадревесныхилиплодовыхрастенийпомещаютвящикс
влажнымпескомивыдерживаютихприпониженнойтемпературеопределенноевремя.
Дляускорениябиохимическихпревращенийприпрохождениипериодапокояссемян
снимаютоболочкиилиповреждаютих(скарификация).

6. Тропизмы, видыиихрольвжизнирастений.
Растущиеорганырастенийспособныкмедленномуисвоеобразномудвижению,

прикоторомсамирастениязанимаютопределенноеположениевпространстве. Урасте-
нийоченьраспространенытакназываемыеростовыедвижения, т. е. изгибыиперемеще-
ниярастущихорганов. Средивсехизвестныхурастенийдвиженийзначительноеместо
занимаюттакназываемыетропизмы(отгреч. tropos – поворот). Притропическихреакци-
яхпроисходитизгибрастущихоргановподвлияниемкакого-либоодностороннедейст-
вующегораздражителя– света, силыземногопритяженияидругих, т. е. неравномерный
ростих.

Фототрпизм– изгибаниевнаправленииисточникасветамолодыхпроростков,
стеблей, ветвейприодностороннемосвещении. Различаютположительныйиотрицатель-
ныйфототропизм. Приположительномпроисходитизгибрастущихоргановвсторону
действующегофактора, приотрицательном – всторону, противоположнуюисточнику
света. Положительныйфототропизмможнонаблюдатьукомнатныхрастений: принедос-
таточномосвещениирастениябудутизгибатьсявнаправленииисточникасвета, например
окна.

Значениефототропизмавеликоиопределяетсяпреждевсеготем, чтолистьяраспо-
лагаютсявсегдаперпендикулярнокпадающимлучамсолнца, образуялистовуюмозаику
(например, уплюща). Фототропическаячувствительностьсвязананесхлорофиллом, ас
желтымипигментами– каротиноидамиифлавоноидами. Тропическиеизгибыобусловли-
ваюттакжекакауксины(ростовыегормоны), такиингибиторы, ихсоотношенияибаланс.

Геотропизм– способностьоргановзаниматьопределенноеположениеподдейст-
виемсилгравитации, чтообусловливаетвертикальноенаправлениеосевыхоргановурас-
тений. Главныйкореньунихобычнообладаетположительнымгеотропизмом– растет
прямовниз, аглавныйстебель– отрицательнымгеотропизмом– растетпрямовверх.

Благодаряспособностикгеотропическимизгибамкорнипроростковвсегдана-
правляютсявниз, астебли– вверхнезависимооттого, каклеглосемяприпосеве.
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Геотропическоераздражениевоспринимаетсявзначительноймерекончикомкорня
(длиной1-2 ммотверхушки).

Ростовыедвиженияурастений, вызванныеодностороннимвлияниемхимических
веществ, – хемотропизм– наблюдаются, например, припрорастаниипыльцевыхтрубокв
направленииксеменнымзачаткам, приврастаниигифпаразитическихгрибоввтканьрас-
тения-хозяинаподдействиемсахаров, белковыхвеществ, аспарагинаиразличныхэлек-
тролитов, имеющихсявтканяхрастения.

Ктропизмамотноситсяигидротропизм, т. е. движениеоргановвнаправлении
влаги, воды. Гидротропическаячувствительностьрастенийподобногеотропическойтак-
жесосредоточенавкончикекорня.

7. Настии, видыиихрольвжизнирастений.
Вторымтипомдвиженийурастенийявляютсянастии. Вотличиеоттропизмовпри

настияхдвижениеурастенийнеимеетопределеннойориентацииотносительнораздражи-
теля.

Непосредственнымстимуломнастийслужитнеодностороннеедействиенарасту-
щиеорганырастенийтехилииныхфакторов, аизменениеихинтенсивности. Например,
припереходеотсветактемноте, оттеплакхолодузакрываютсяилираскрываютсяцветки
илисоцветия. Утюльпанацветкираскрываютсяприповышениитемпературывследствие
эпинастии(повышениетургораклетокморфологическиверхнейсторонылисточковоко-
лоцветника) изакрываютсяприпонижениитемпературыврезультатегипонастии(по-
вышениетургораклетокнижнейсторонылисточковоколоцветника). Приэтомуодних
растенийцветкираскрываютсяприповышениитемпературыисилысвета, удругих, на-
оборот, приихснижении. Упервыхоколоцветникираскрытытолькоднем, Другиежеот-
крываютихвечеромизакрываютутром, напримергруппаночецветныхрастений(табак
душистый, маттиола, энотераидр.)

Наиболеераспространеныниктинастическиедвижения, которыевызываютсяиз-
менениемпродолжительностидняиночи, температурыиосвещения. Многиецветкиот-
крываютсяраноутромизакрываютсянаночь. Этонаблюдаетсяиулистьевмногихрас-
тений.

Наблюдаютсятакжесейсмонастическиедвижениярастений(сейсмонастии) – от-
ветнатолчки, встряхивания. Например, убарбарисатычиночныенитиприприкоснове-
ниикособымподушечкамвозлеихоснованиябыстросгибаютсяилиударяютпыльнико
пестик, способствуялучшемуопылению, увасильканаблюдаетсясокращениетычиноч-
ныхнитей, когдапчелыприкасаютсякподушечкам. Листьямимозы(Mimosa pudica), если
прикоснутьсякихкончику, складываются.

Сейсмонастическиедвижениянаблюдаютсяиунасекомоядныхрастений.
Известнывьющиесярастения, кактравянистые, такидревесные. Ониобвиваются

вокругстеблейсоседнихрастенийблагодарявращательнымдвижениямверхушкирасту-
щегопобега, чтообусловливаетсянеравномерностьюроставнутреннейивнешнейсторо-
ныстебля.

Такиедвижениярастительногоорганизмазависятотнутаций– колебательных
движенийверхушекрастущихчастей, которыеописываютприэтомболееилименеепра-
вильныйкруг. Такоеявлениехарактернодлястеблейвьющихсярастений, напримерхме-
ля, повилики, тропическихлиан, глицинииидр. Точкиростаихстеблейсовершаютболее
илименееправильноекруговоедвижение, котороеможнозафиксироватьспомощьюки-
носъемки. Особи, укоторыхкруговаянутацияиполяризациятканиподвлияниемодно-
стороннегоосвещениявыраженысильнее, лучшевыживают, посколькуихпроросткимо-
гутбыстреепробитьсяксветучерезпокровпрошлогоднейрастительностиилинебольшие
трещинывпочве.

Нутациисвойственныстеблям, цветоносам, корням, листьям, усикам, столонами
другиморганамвысшихрастений.
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8. Фитогормоны. Общаяхарактеристика.
Растительныегормоны(фитогормоны) – этосоединения, спомощьюкоторыхосу-

ществляетсявзаимодействиеклеток, тканейиоргановикоторыевмалыхколичествахне-
обходимыдлязапускаирегуляциифизиологическихиморфогенетическихпрограммрас-
тений. Фитогормонырегулируютбольшинствофизиологическихпроцессов, связанныхс
ростомиразвитиемрастений, атакжеиграютведущуюрольвадаптациирастенийкусло-
виямсреды.

Фитогормонамиявляютсясравнительнонизкомолекулярныеорганическиесоеди-
нениясмассойот28 до346 у.е. Образуютсяонивразличныхтканяхиорганахидейству-
ютвоченьнизкихконцентрациях(10–13–10-5моль/л). Какправило, фитогормонысинтези-
руютсяводнойчастирастения, адействуютвдругой. Ихтранспортосуществляетсястро-
гоопределеннымобразом.

Насегодняшнийденьвыделеноиидентифицированошестьосновныхгруппфито-
гормонов: ауксины, гиббереллины, цитокинины, брассины, абсцизиныиэтилен. Но-
вуюгруппувеществ– брассины(брассиностероиды) – кфитогормонамотнеслилишьв
последниегоды. Междуфитогормонамисуществуютмногообразныесвязи, таккаких
действияполифункциональны. Условнопервыечетырегруппы– ауксины, гиббереллины,
цитокининыибрассиныотносятквеществамстимулирующегодействия, тогдакакабсци-
зиныиэтилен– кингибиторамроста. Однакоурастенийнетузкойспециализациифито-
гормонов. Длярегуляцииразличныхфизиологическихморфогенетическихпроцессовис-
пользуютсяодниитежегормоны, новразличныхсочетанияхисоотношениях.

Механизмдействияфитогормонов
Фитогормоны, обладаяполифункциональнымдействием, регулируютмногиебио-

химическиеифизиологическиепроцессырастений. Каковпредполагаемыймеханизмэто-
годействия? Перемещаясьврастении, гормоныпроникаютвклеткитканей-мишеней, от-
личающиесяповышеннойчувствительностьюкгормонам. Проникнуввклетки, гормоны
связываютсясбелками-рецепторами, являющимисяпроводникамигормональногодейст-
виявклетке. Взаимодействиегормонаирецептораприводиткбиохимическимреакциям,
обеспечивающимреализациюфизиологическогодействияданногогормона.

9.Ауксиныигиббереллины: строение, механизмдействияирольвжизнирас-
тений.

Ауксины. Ауксины– соединенияпреимущественноиндольнойприроды(индолил-
3-ацетальдегид, индолил–3-ацетонитрил, индолил-3-молочнаякислота, метиловый, этило-
выйэфирыИУК, триптаминидр.).

Синтезируютсяауксиныизаминокислотытриптофана, главнымобразом, вмери-
стематическихтканях, вкамбииипроводящихпучках, впыльцеиформирующихсясеме-
нах. Всвоюочередьтриптофанобразуетсяизшикимовойкислоты, возникающейвпро-
цесседыхания(вгликолизеипентозофосфатномцикле).

Взависимостиоттипарастительнойтканииеёфизиологическогосостояниясо-
держаниеИУКможетколебатьсяот1-5 до300-1000 мкг/кгсыроймассы(Полевой, 1982).

Синтетическиеаналогиауксина– индолилмаслянаякислота(ИМК), нафтилук-
суснаякислота(НУК), 2-нафтоксиуксуснаякислота(ГОУК), 2,4-Д, 4Х– такжеобладают
высокойфизиологическойактивностью.

Физиологическаяроль:
1. Ауксиныактивируютвсетрифазыростаклеток(деление, растяжениеидиффе-

ренциацию), атакжеусиливаютпритокпитательныхвеществвткани.
2. Обусловливаетявленияфото- игеотропизмаурастений, атакжедвигательную

реакциюлистьев, цветковиусиков. Прифототропизмесмещениеауксинанатеневуюили
нижнююсторонустебляусиливаетегороствэтомместе, чтоприводиткизгибаниюпобе-
га. Вгеотропизмекорнякромеауксинабольшуюрольиграюттакжеингибиторы, синте-
зируемыевкорневомчехликерастущегокорня.
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3. Ауксиныотвечаютзаапикальноедоминирование, прикоторомрастущаявер-
хушкапобегаподавляетпробуждениеиростпазушныхпочек.

4. Ауксинстимулируеткорнеобразованиеиутолщениебоковыхкорней. Образова-
ниебоковыхкорнейявляетсяследствиемактивизацииауксиномделенияклетокперицик-
ла. Ауксинстимулируетобразованиекорнейналистовыхистеблевыхчеренках.

5. Ауксинырегулируютцветение, ростисозреваниеплодов. Онитормозятпереход
кцветениюкороткодневныхрастенийистимулируютцветениедлиннодневных. Изменяя
содержаниеауксинавплодах, можноуправлятьихсозреванием.

6. Ауксинырегулируюттранспортираспределениеразличныхвеществврастении.
7. Ауксинызадерживаютстарениетканейиорганов.
8. Ауксинырегулируютопаданиелистьев, завязейиплодов. Сэтойцельюауксины

применяютприпересадкедревесныхиовощныхрастений, пристарениилистьев, плохом
опылениицветков, приобразованииизлишнегочислазавязейиплодов.

Гиббереллины
Внастоящеевремяизвестноболее70 различныхгиббереллинов. Похимической

структуревсеониявляютсятетрациклическимикарбоновымикислотами. Всвязисвоз-
растаниемколичестваоткрытыхгиббереллиновучёныепредложилииспользоватьдляних
шифрГА. Наиболеераспространенныйгиббереллин– гибберелловаякислота(ГА3). Ос-
тальныегиббереллиныотличаютсяотнеё, восновном, поструктуребоковыхцепочек.
Растениянаразныхэтапахонтогенезамогутиметьразличныйсоставгиббереллинов.

Упокрытосеменныхрастенийгиббереллиныобнаруженывсеменах, побегах, цвет-
кахивлистьях. Содержаниефитогормонавтканяхколеблетсявпределахот0.01 до1.4
мг/кгзеленоймассы. Наибольшееколичествосодержитсявнезрелыхсеменах.

Основноеместообразованиягиббереллинов– листья. Онисинтезируютсявпла-
стидах(вчастности, хлоропластах) ипропластидах. Обнаружено, чтосинтезпроисходит
такжевкончикекорня. Образуютсягормоныизмевалоновойкислоты, синтезированной
изацетил-КоА. Мевалоноваякислотаявляетсяпредшественникомнетолькогибберелли-
нов, ноибрассинов, атакжеважнейшегоприродногоингибитораростаабсцизовойкисло-
ты. Светусиливаетобразованиегиббереллинов.

Передвигаютсягиббереллиныпорастениюпассивно. Транспортидетстокомас-
симилятовиливодыисолейкаквверхпоксилеме, такивнизпофлоэме, атакжелате-
ральнососкоростьюоколо5 см/ч.

Физиологическаяроль:
1. Гиббереллиныстимулируютделениеирастяжениеклетокапикальныхиинтер-

калярныхмеристематическихзон, атакжекамбия. Поддействиемгиббереллиновудли-
няютсястебель, листья, особенноузлаков, цветки, становятсякрупнее; увиноградаобра-
зуютсяболеекрупныегроздья.

2. Гиббереллиныиграютважнуюрольвпроцессахпереходарастенийкцветению.
Необходимыйдлязацветаниядлиннодневныхрастенийуровеньгиббереллинаформиру-
етсянадлинномднеиливусловияхпониженныхтемпературяровизации. Поэтомуобра-
боткарастенийгиббереллиномускоряетцветениедлиннодневныхрастений. Назацвета-
ниекороткодневныхрастенийгиббереллинынедействуют.

3. Унекоторыхвидоврастений(тыквенные, конопля) гиббереллиныоказывают
влияниенаформированиемужскогополауцветков.

4. Гиббереллиныповышаютинтенсивностьметаболическихпроцессов: усиливают
дыханиеифотосинтез, поглощениеазота, фосфораикалия. Подихдействиемвозрастает
содержаниеауксинов.

5. Гиббереллиныучаствуютврегуляцияпериодапокоярастений. Обработкугиб-
береллиномиспользуютдлястимуляциипрорастаниясвежеубранныхклубнейкартофеля
приповторнойегокультуре.
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6. Регуляцияплодоношения. Обработкагиббереллиномспособствуетформирова-
ниюкрупныхбессемянных(партенокарпических) плодовутомата, винограда, перца, цит-
русовых, семечковыхикосточковыхкультур. Унекоторыхвидоврастенийауксинигиб-
береллиныпримерноодинаковоиндуцируютпартенокарпию. Обработкагиббереллином
задерживаетстарениеплодовцитрусовых, восстанавливаетихзеленуюокраску.

10. Цитокининыибрассиностероиды: строение, механизмдействияирольв
жизнирастений.

Цитокинины. Содержаниецитокининоввксилемномсокевысшихрастенийко-
леблетсяот0,3 до8 нг/гсыроймассы.

Биосинтезцитокининовизученнедостаточно. Полагают, чтоэтипроизводные6-
аминопуринасинтезируютсяпосредствомконденсацииаденозин-5-монофосфатаиизо-
пентинилпирофосфата. Предшественникамицитокининовявляютсямевалонатипурин..

Большевсегоцитокининовобнаруживаетсявразвивающихсясеменахиплодах
растений, причемвплодахболеевысокоесодержаниецитокининовотмечаетсявучаст-
ках, гдепроисходитактивноеделениеклеток. Вдругихорганахрастенийзначительные
количествацитокининовобнаруживаютсявмеристематическихзонахкорнейикамбии. В
листьях, стебляхикорнях(кромемеристемы) цитокининовсодержитсяменьше, чемвсе-
менах.

Установлено, чтосинтезируютсяцитокинины, главнымобразом, вапикальныхме-
ристемахкорней. Оттудаонипассивновсоставепасокитранспортируютсяакропетально
(снизувверх) поксилемевнадземныеорганырастенийсоскоростью10-50 см/ч. Цитоки-
нины направляютсяковсемчастямпобега, способнымкросту: развивающимсяпочкам,
семенам, плодам, молодымлистьямимеждоузлиям.

Физиологическаяроль:
1. Цитокининысовместносауксиномвызываютделениеидифференциациюкле-

токувсехрастений.
2. Цитокининыусиливаютпритокпитательныхвеществкобогащеннымимитка-

ням. Стимулируютформированиепочекиростпобегов, ноугнетаютросткорней.
3. Цитокининыиграютважнуюрольвформированииженскогополауцветков.

Онитакжевызываютпереходкцветениюунекоторыхрастенийвусловияхнеблагопри-
ятногофотопериодическогоилитемпературногорежима.

4. Цитокининывыводятпочки, клубни, семена, рядарастенийизсостоянияглубо-
когопокоя. Ониснимаютдействиеингибиторовсточекростаистимулируютраспуска-
ниепочек, атакжеснимаютэффектапикальногодоминированиясбоковыхпочек. Цито-
кининыповышаютэнергиюивсхожестьсемянгороха, кукурузы, люпина, ячменя, если
ониснизилисьврезультатенарушениярежимовилидлительныхсроковхранения.

5. Цитокининызадерживаютстарениелистьев. Обработкацитокининомотделен-
ныхотрастениястареющихлистьеввызываеткакбыихомоложение, вторичноезелене-
ние.

Брассины(брассиностероиды). Исходнымвеществомдлясинтезабрассиновявля-
етсямевалоноваякислота. Брассиныобладаютширокимспектромбиологическойактив-
ности. Ониспособнывлиятьнаразличныефизиологическиепроцессыврастениях.

Физиологическаяроль:
1. Брассиныстимулируютделениеирастяжениеклеток. Приэтомэффектихвоз-

действиясохраняетсявтечениевсейжизнирастений, проявляясьвувеличениирепродук-
тивныхоргановиурожая. Этосущественноотличаетбрассиныпомеханизмудействияот
гиббереллиновиауксинов.

2. Поддействиембрассиновусиливаетсяпоглощениеводыклетками.
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3. Брассиныиграютважнуюрольвпроцессахадаптациирастенийкусловиям
внешнейсреды. ПоддействиемБСповышаетсятермоустойчивостьбелковогосинтеза,
смягчаетсявоздействиесолевогоиводногострессов.

11. Этилениабсцизоваякислота: строение, механизмдействияирольвжизни
растений.

Этилен. Этиленявляетсяединственнымгазообразнымрегуляторомростарасте-
ний, которыйотносяткфитогормонам. Дляэтиленахарактереносновнойпризнакгормо-
на– воченьнизкихконцентрациях(0,001 – 0,01 мкл/л) регулироватьфизиологические
программы: тормозитьиизменятьхарактерростарастений, ускорятьсозреваниеплодови
т.д.

Этилен– ненасыщенныйуглеводород(Н2С=СН2) смолекулярноймассой28,05.
Основнымпредшественникомэтиленаввысшихрастенияхявляетсяаминокислотаметио-
нин. Ближайшийпредшественникэтилена– 1-аминоциклопропан– 1- карбоноваякислота
(АЦК). Наибольшаяскоростьсинтезаэтиленанаблюдаетсявстареющихлистьяхивсо-
зревающихплодах. Концентрацияэтиленавтканяхконтролируетсяскоростьюегосинте-
за.

Предполагают, чтотранспортнойформойэтиленаявляетсяегопредшественник–
АЦК, перемещающийсяпорастениюстранспирационнымтоком. Вдальнейшем, образо-
вавшийсягазообразныйфитогормонсвободнодиффундируетпомежклетникамвокру-
жающуюсреду.

Физиологическаяроль:
1. Этиленподавляетрост, тормозитделениеклетокиудлинениепобегов, вызывает

задержкумитозов, изменяетнаправлениеростаклеток. Этиленспособствуетстарению
тканейиорганов, ускоряетсозреваниеплодов, атакжеприводиткопаданиюлистьеви
плодов. Прилокальномповреждениирастениеобразуеттакназываемый«стрессовыйэти-
лен»,которыйусиливаетотторжениеповрежденныхтканей.

2. Этиленувеличиваетпокойсемян, клубней.
3. Этиленспособствуетсмещениюполарастенийвженскуюсторону, изменяетсо-

отношениеженскихимужскихцветковунекоторыхсортовогурца, способствуетповы-
шениюурожайности.

4. Синтезэтиленаусиливаетсяприэкстремальныхтемпературныхвоздействиях,
ухудшенииводообеспеченности, облучении, механическихповрежденияхрастенийи
других.

Абсцизоваякислота(АБК). СодержаниеАБКврастительныхклеткахсравнительно
невелико: 10-9- 10-6 мг/гсыроймассы.

АБКможетсинтезироватьсявовсехорганахрастений, нобольшевсегоеёобразу-
етсявлистьяхивкорневомчехлике. Существуютдвапутиеёбиосинтеза: 1) измевалоно-
войкислотычерезизопентилпирофосфатигеранилпирофосфат; 2) непосредственнопри
распадекаротиноидов, вчастности, виолоксантина.

АБКврастенииперемещаетсявсоставефлоэмногоиксилемногосокаипопарен-
химе. Еётранспортпроисходитактивностокомосновныхметаболитов, главнымобразом,
понаправлениюкместамсвысокоймеристематическойактивностью, атакжевзамы-
кающиеклеткиустьиц. Соскоростью2 – 4 см/ч.

Физиологическаяроль:
1. Абсцизоваякислотаявляетсяингибиторомширокогоспектрадействияиантаго-

нистомфитогормонов– активаторов: ауксинов, гиббереллиновицитокининов.
2. АБКнакапливаетсявтканяхиорганахрастенийприпереходевсостояниефи-

зиологическогопокоя(синтезАБКускоряетсянаукороченномдне); тормозитпрораста-
ниесемян, распусканиепочек. Выходизпокояивозобновлениеростасвязанысуменьше-
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ниемсодержанияингибитора. СодержаниеАБКповышаетсявзимующихорганахмного-
летнихбобовыхизлаковыхтрав, озимыхзерновых.

3. АБКрегулируетпроцессыстарениярастенийисозреваниярепродуктивныхор-
ганов. Повышениееёсодержаниявызываетобразованиеотделительногослояустарею-
щихлистьевисозревающихплодов.

4. АБКкоординируетростовыепроцессыурастений.
5. АБК, котораясинтезируетсявкорневомчехлике, тормозитросткорнярастяже-

ниемиучаствуетвосуществлениифото- игеотропизмовукорней.
6. Регулируетустьичныедвижениявусловияхводногодефицита.

12. Фенольныеингибиторыстроение, механизмдействияирольвжизнирасте-
ний.

Фенольныеингибиторы– веществафенольнойприроды: кофейная, хлорогеновая,
коричнаякислотыит.д. этивеществанеявляютсяфитогормонами. Онинепередвигаются
пососудамидействуютвконцентрациях, в2 – 3 разабольших, чемгормоны. Общимдля
всехпредшественниковфенольныхсоединенийявляетсяналичиешикимовойкислоты.
Дальнейшиееёпревращенияприводяткобразованиюфенилаланинаитирозина, азатем
коричнойипаракумориновойкислот, дающихначаловсемуразнообразиюфенольных
веществ(около2000).

Разнообразиеэтойгруппысоединенийопределяетеёполифункциональностьврас-
тениях.

Фенолывлияютнапроцессыростаиразвития. Активируяоксидазуауксиналибо,
наоборот, ингибируяеедействие, фенолы, по-видимому, регулируютколичествоауксина
вклетке. ФенолыимеютобщийсИУКпредшественникприбиосинтезе. Поэтомусинтез
феноловможетбытьсвязансзамедлениембиосинтезаауксинаинаоборот. Фенольные
ингибиторыиграютважнуюрольвпокоесемянпочек, клубнейилуковиц. Концентрация
феноловвозрастаетнихпривхождениивпокойиснижаетсяприегозавершении. Фенолы
участвуютвтранспортеэлектроновпридыханииифотосинтезе, вбиосинтезелигнина;
некоторыеизнихнарушаюокислительноефосфорилирование.

13. Понятиеобонтогенезе
Индивидуальноеразвитие(онтогенез) – прохождениерастительныморганизмом

нормальногожизненногоцикла– отоплодотворенияяйцеклетки, последующихвегета-
тивныхигенеративныхпроцессовдоестественнойгибели. Онтогенезпредставляетсобой
последовательнуюсменуэтаповнапротяжениижизненногоцикларастения.

Этапыиндивидуальногоразвитиярастений(онтогенеза) исвязанныеснимихарак-
терныеструктуры:

1. Эмбриональный:
- наматеринскомрастении– отоплодотворениизиготыдоформированиясемени;
- периодпокоя– ототделениясеменидоначалапрорастания.
2. Ювенильный– прорастаниезародышаиобразованиевегетативныхорганов;
3. Репродуктивный(зрелость) – появлениезачатковцветков, формированиерепро-

дуктивныхорганов;
4. Размножение(плодоношение) – однократноеилимногократноеобразование

плодов;
5. Старение– постепенноеотмираниеклеток, органовитканейуоднолетнихрас-

тений, постепенноеопадениелистьевумноголетнихипереходвсостояниевынужденного
илиполногопокоя.

Накаждомэтапеновообразованиюэлементовструктурыорганизмапредшествуют
соответствующиефизиологическиеибиохимическиепроцессыипреобразования.

Такимобразом, последовательносовершающиесяфизиологические, биохимиче-
скиеиморфологическиеизмененияврастениипредставляютодинобщийпроцессего
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ростаиразвития. Прохождениевсехэтаповонтогенезасопровождаетсявзаимодействием
междуклетками, тканями, органами. Вэтомвзаимодействиизаложенообщебиологиче-
ское, свойство– целостностьрастущегорастительногоорганизма.

Похарактерусвоегоразвитиярастенияделятсянаоднолетние, двулетниеимного-
летние, обладающиеразличнымитипамионтогенеза. Растения, цветущиеиплодоносящие
одинразвжизни, называютсямонокарпическими. Книмотносятсяоднолетниерастения,
атакженекоторыемноголетники, напримербамбук, которыйрастетвтечение20 – 30 лет,
потомзацветаетипослеплодоношениязасыхает.

Растения, которыецветутиплодоносятмногораз, называютсяполикарпическими.
Книмотносятсямноголетниеплодовые, разнообразныекомнатныерастения– герань,
примула, бегонияидр. Характернаяособенностьполикарпическихрастенийзаключается
втом, чтопослеплодоношенияонинепогибают.

Различиемеждумоно- иполикарпическимирастениямивопределенноймереус-
ловно. Еслиизменятьусловиякультивирования, томногиемонокарпическиерастения
становятсяполикарпическими. Пшеницаирожь– однолетниерастения, носрединих
имеютсяимноголетниеформы.

14. Фотопериодизм.
Фотопериодизм– этореакциярастенийнасоотношениепродолжительностидняи

ночи(фотопериоды), вызывающаяизмененияпроцессовростаиразвитияисвязаннаяс
приспособлениемонтогенезаксезоннымизменениямвнешнихусловий. Однимизоснов-
ныхпроявленийфотопериодизмаявляетсяреакциязацветаниярастенийиформирование
репродуктивныхорганов.

Пореакциинапродолжительностьднярастенияделятнатриосновныегруппы:
длинногодня, короткогодняинейтральногодня.

Растениядлинногодняцветутиплодоносятприпродолжительностиднянеменее
12 ч. Книмотносятсяозимыеияровыезлакипервойгруппы(пшеница, рожь, ячмень,
овес), всекультурысемействаКапустные(капуста, редька, горчицаидр.), всеМакоцвет-
ные, Колокольчиковые, Бобовые(горох, фасоль), многиесортаподсолнечника, картофель,
сахарнаясвекла, ленидр. Вгруппукороткогоднявходятрастения, цветениекоторых
ускоряетсяприсокращениидневногоосвещения(менее12 ч). Этозлакивторойгруппы
(кукуруза, могар, просо, суданкаидр.), всеТыквенные, значительноеколичествоБобо-
вых, хлопчатник, хмель, изовощных– батат, перецкрасный, изцветочных– астраидр.

Крастениямнейтральногодняотносятсярастения, необладающиефотопериоди-
ческойчувствительностьюизацветающиепочтиодновременноприлюбойдлительности
дня(конскиебобы, гречиха).

Крометого, различаютрастения:
- промежуточные(стенофотопериодические), зацветающиеприсреднейпродолжи-

тельностидня(тропическоерастениеМicania scandens);
- растениякороткодлиннодневные, быстрозацветающиепривоздействиинаних

сначалакоротким, азатемдлиннымднем(например, скабиоза);
- растениядлиннокороткодневные, которыебыстрозацветаютпослепребывания

ихвначалевусловияхдлинного, апотомкороткогодня(например, Cestrum nosturnum).
Средирастений, произрастающихвумеренныхширотах, преобладаютрастения

длинногодня. Крастениямкороткогодняотносятсявыходцысюга. Такимобразом, су-
ществуетпрямаясвязьмеждугеографическимпроисхождениемрастенийипродолжи-
тельностьюднявтечениевегетационногопериода.

Дляпереходакцветениюрастениюнеобходимпериодсветовойиндукции(фото-
период) – этопериод10-15 суток, сопределеннойдлинойдняиночи. Реакциянадлину
дняипереходкцветениювоспринимаетсяфитохромнойсистемой.
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15. Фитохромнаясистемарастений.
Разнообразныеидаженесвязанныемеждусобойфотобиологическиереакциирас-

тений, такие, каквсхожестьсемян, образованиеантоциановвпроростках, фотопериодизм,
рострастений, регулируютсяоднойитойжепигментнойсистемой, получившейназвание
фитохромной.

Особенностьфитохромнойсистемызаключаетсявтом, чтоэффект, вызванный
действиемкрасных(К) илисиних(С) лучейнасеменаирастения, какправило, аннулиру-
етсяприпоследующемихоблучениисветомдальнейкраснойобласти(КДК- иСДК-
эффект). Этотсветочувствительныйпигментбылоткрытв1952 г. американскимифизио-
логамиГ. БортвикомиС. Гендриксом. Вдальнейшемизрастенийбылвыделенпигмент,
обладающийфотообратимостьюиназванныйфитохромом(РилиФ).

Фитохромобладаетсвойствомобратимопереходитьизоднойформывдругуюпод
действиемсветасоответствующейдлиныволны:

660
Р660 Р730

730

Урастений, выращенныхвтемноте, оннаходитсявболеестабильнойформе,
имеющеймаксимумпоглощенияпри660 нм. ПриосвещениирастенийК-светомонакти-
вируетсяипревращаетсявдругуюформу, поглощающуюсветвдальнейкраснойобласти
спектра(максимумпоглощения730 нм). Подвоздействиемсветадальнейкраснойобласти
Р730 мгновеннопревращаетсявР660. Втемнотеприфизиологическихтемпературахвпри-
сутствиикислородаэтотпереходобычноосуществляетсяза3 – 4 ч. Установленотакже,
чтокачественноразличающиесялучисветавызываютразличныеэффекты. Красныйсвет
необходимдляразвитиявсехрастений. Онзадерживаетцветениенекоторыхизних, спо-
собствуетпрорастаниюсемян, предупреждаетвытягиваниестебля. Поддействиемкрас-
ногосветавтканяхрастенийиногдапоявляетсякраснаяокраска. Противоположноедей-
ствиевызываетболеедлинноволновыйкрасныйсвет.

Считают, чтовзаимопревращениямолекулыфитохромаобусловленыцистрансизо-
меризациейхромофорафитохромаиконформационнымиперестройкамибелка. Этисвой-
ствафитохромалежатвосновефотопериодизмарастений.

Структурапигментафитохромаблизкакфикобилинам(молекулярнаямасса90 000
– 150 000). Придействиинафитохромсветомсдлинойволны660 нмонобесцвечивается,
асдлинойволны735 нмприобретаетсинийцвет. Опытамидоказано, чтоспомощьюта-
койфотохимическойреакцииможнопревратитьштамбовуюформуфасоливовьющуюся,
укотороймеждоузлияувеличиваютсяв4 раза. Дляэтогона7 – 9-дневныепроросткифа-
соливоздействуютвконцеднявтечение4 днейпо4 мининфракраснымилучами.

Широкийкругфизиологическихпроцессов, контролируемыхфитохромом, ипри-
сутствиееговклеткахпредставителейсамыхразнообразныхвидовфотосинтезирующих
организмовуказываютнато, чтофитохромявляетсядревнейиуниверсальнойрегулятор-
нойсистемойрастений. Механизмегодействияизученнедостаточно. Согласнооднойиз
гипотез, онсвязансизменениемпроницаемостибиологическихмембран. Фитохромвлия-
етнаконформационныеизмененияплазмалеммы, прикоторыхобнаруживаютсяместа
взаимодействиясфитогормонами.

16. Термопериодизм. Яровизация.
Кромефотопериодизма, урастенийнаблюдаетсятермопериодизм. Так, исследо-

ваниеоптимальныхусловийростатоматапоказало, чтоночныетемпературыдолжны
бытьнижедневных. Болезнитомата, появляющиесявследствиенепрерывногоосвещения
(хлороз, задержкароста), можнопредупредить, есличередоватьсветитемнотус24-
часовымцикломилиизменятьтемпературустемжециклом.
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Установлено, чтодлятропическихрастенийразницамеждудневнымииночными
температурамидолжнабыть3- 6°С, длярастенийумеренногопояса5-7° идлярастений
пустынь10 °Сиболее. Изучениепериодапереходарастенийкцветениюпоказало, чтоу
растенийсявнойфотопериодическойреакциейчеткопроявляютсяизмененияреакциина
колебаниетемпературы.

Высокаяинизкаятемпературыдействуютнаобразованиерепродуктивныхорганов
противоположно. Реакциянаизменениетемпературногорежимаурастенийдлинногодня
совпадаетсфазоймаксимальнойчувствительностиккрасномусвету, аурастенийкорот-
когодня– смаксимальнойчувствительностьюктемноте(Б. Швеммле). Следовательно,
чередованиевысокихинизкихтемпературслужитрегуляторомвнутреннихчасов, каки
темнота.

Врегуляцииразвитиярастенийважнуюрольиграюттемпературынижеоптималь-
ныхдляпроцессовроста. Стимуляциюцветенияпридействиипониженныхтемператур
называютяровизацией. Спомощьюяровизацииифотопериодизмарастениекоординиру-
етсвойжизненныйциклссезоннымиизменениямипогоды.

Яровизация– этореакциярастениянавоздействиевопределенныйпериодего
жизнинизкихположительныхтемператур(2 – 10 °С). Проявляетсяонавускорениина-
ступленияпериодаплодоношения. Яровизацияможетпроходитьдажевстадиипроклю-
нувшихсясемянпри0 – 4 °Свтечение30-60 дней.

Вэтотпериоднаблюдается:
- ослаблениесинтетическойактивностиферментов(синтезирующихсахарозу) и

соответствующееувеличениеихгидролитическойактивностиизмененииактивностиот-
дельныхдыхательныхферментов(цитохромоксидазы, аскорбиноксидазы).

- накоплениезапасавеществ, необходимыхдляпереходакцветению.
Поотношениюкяровизациивыделяюттригруппырастений: озимые, двуручки,

яровые.
Озимыерастенияпереходяткрепродукциипривоздействиивтечениеопределен-

ноговременипониженнымитемпературами. Эторожь, пшеница, ячмень, клевер, овсяни-
цалуговая, ежасборнаяидр. Яровизацияуозимыхкультуробеспечиваетуспешнуюпере-
зимовкурастений.

Двуручкиускоряютразвитиепривоздействиипониженнымитемпературами, одна-
кояровизациянеявляетсяобязательной. Такиерастениядаютурожайзернакакприосен-
нем, такипривесеннемпосеве.

Яровыерастениянетребуютдляпереходакцветениюяровизации. Всеверныхши-
ротахяровыеурожайнытолькопривесеннемпосевеипогибаютприосеннем, невыдер-
живаяусловийперезимовки.

Разяровизация– явление, когдавпериодяровизациирастениепопадаетвусловия
высокихположительныхтемператур.

Литература:

1. ТретьяковН.Н. ссоавт. Физиологияибиохимиясельскохозяйственныхрасте-
ний. – М.: Колос, 1998. – 640 с.

2. ДумачеваЕ.В., МанохинаЛ.А. – Физиологическиеосновыпримененияфитогор-
моновифизиологическиактивныхвеществ. Учебноепособиедлясамостоятельнойрабо-
тыстудентов. Белгород, 2004. Изд-воБелГСХА, 103 с.

3. ЛебедевС.И. Физиологиярастений. М.: Агропромиздат, 1988. – 544 с.



82

Приспособлениеиустойчивостьрастений

1. Холодостойкость.
2. Морозоустойчивость.
3. Зимостойкостьрастений.
4. Жароустойчивость.
5. Засухоустойчивость.
6. Солеустойчивость
7. Газоустойчивость.

1. Холодостойкость.
Устойчивостьрастенийкнизкимтемпературамподразделяютнахолодостойкость

иморозоустойчивость.
Холодостойкость– этоспособностьрастенийпереноситьположительныетемпе-

ратурывыше0 °С. Холодостойкостьсвойственнарастениямумереннойполосы(ячмень,
овес, лен, викаидр.). Степеньхолодостойкостиразныхрастенийнеодинакова. Многие
растенияюжныхширотповреждаютсяхолодом. При температуре3 °Сповреждаются
огурец, хлопчатник, фасоль, кукуруза, баклажан.

Дляхарактеристикихолодостойкостирастенийиспользуютпонятиетемператур-
ныйминимум, прикоторомрострастенийпрекращается. Длябольшинстварастенийего
величинасоставляет4 °С.

Разныеорганырастенийтакжеразличаютсяпоустойчивостикхолоду: цветкибо-
леечувствительны, чемплодыилистья, алистьяикорничувствительныестеблей. Наибо-
леехолодостойкимиявляютсярастенияраннегосрокапосева.

Повреждениерастенийхолодомсопровождаетсяпотерейимитургораиизменения
окраски(из-заразрушенияхлорофилла), чтоявляетсяследствиемнарушениятранспорта
водыктранспирирующимлистьям. Наблюдаютсязначительныенарушенияфизиологиче-
скихфункций, усилениераспадабелков, изменениеструктурымитохондрийипластид,
котороеведеткснижениюдыханияифотосинтеза. Процессыраспадапреобладаютнад
процессамисинтеза, происходятнарушенияпроницаемостицитоплазмы(повышениеее
вязкости), нарушаетсяпоступлениеитранспортвеществврастение, оттокассимилянтов,
токсичныхвеществизклеток. Втакихусловияхрастениеболееподверженыдействиюбо-
лезнейивредителей.

Холодостойкостьрастенийопределяетсяспособностьюрастенийсохранятьнор-
мальнуюструктуруцитоплазмы, изменятьобменвеществвпериодохлажденияипосле-
дующегоповышениятемпературынадостаточновысокомуровне.

Холодостойкостьнекоторыхтеплолюбивыхрастенийможноповыситьзакаливани-
емпрорастающихсемянирассады, котороестимулируетзащитно- приспособительную
перестройкуметаболизмарастений.

Наклюнувшиесясеменаилирассадутеплолюбивыхрастений(огурец, томат, дыня)
втечениенесколькихсуток(домесяца) выдерживаютпричередующихся(через12 часов)
переменныхтемпературахот0 до5 °Сипри15-12 °С. Холодостойкостьрядарастений
повышаетсяпризамачиваниисемянв0,25 % растворахмикроэлементов.

Заморозки– кратковременноеилидлительноеснижениетемпературыдонеболь-
шихотрицательныхвеличин.

Наиболееустойчивыкзаморозкамрастенияраннегосрокапосева(яровыехлеба,
зернобобовые), способныевыдерживатьвранниефазыонтогенезакратковременныеза-
морозкидо-7...-10 °С. Корнеплоды, масличныекультуры, ленпереносятдо-5...-8 °С, соя,
картофель, сорго, кукуруза– до-2...-3, бахчевыекультуры– до-0,5...-1,5 °С.

Особенноопаснызаморозкивфазецветения– началаплодоношения.
Длясниженияповреждениярастенийзаморозкаминеобходимопроводитьпосевих

воптимальныесроки, использоватьрассадуовощныхицветочныхкультур. Защищаютот
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заморозковдымовыезавесыиукрытиерастенийпленкой, дождеваниерастенийпередза-
морозкамииливесеннийполив.

2. Морозоустойчивость.
Морозоустойчивость– способностьрастенийпереноситьтемпературуниже0 °С,

низкиеотрицательныетемпературы. Воздействию морозовподвергаютсяоднолетние,
двулетниеимноголетниерастения. Уоднолетнихрастенийзимуютсеменаилираскус-
тившиесярастения, удвулетнихимноголетних– клубни, корнеплоды, луковицы, корне-
вища, взрослыерастения.

Способностьрастенийпереноситьотрицательныетемпературыопределяетсяна-
следственнойосновойданноговидарастений, однакоморозоустойчивостьодногоитого
жерастениязависитотусловий, предшествующихнаступлениюморозов, влияющихна
характерльдообразования.

Постепенноеснижениетемпературыприводиткобразованиюльдавмежклетниках
ипервоначальноневызываютгибеликлеток. Вдальнейшем, ледвмежклетникахикле-
точныхстенкахоттягиваетводуизклеток, клеточныйсокстановитсяконцентрирован-
ным, изменяетсярНсреды. Ледиссушаетклетки, изменяяихосмотическиесвойства, ци-
топлазмаподвергаетсясжатиюкристалламильда.

Образованиельдавпротопластеклеткипроисходитприбыстромпонижениитем-
пературы. Приэтомпроисходиткоагуляциябелковпротоплазмы, кристалламильдапо-
вреждаютсяклеточныеструктуры, клеткипогибают.

Такимобразом, основныепричиныгибеликлетокрастенийприотрицательных
температурах– эточрезмерноеобезвоживаниеимеханическоедавление, сжатиеклеток
кристалламильда.

Морозоустойчивыерастенияобладаютприспособлениями, уменьшающимиобез-
воживаниеклеток. Припонижениитемпературыунихотмечаетсяповышениесахаров,
снижениеоводненностиклеток, увеличениеколичествалипидовизащитныхбелков. Са-
харазащищаютбелковыесоединенияоткоагуляции, образуютгидрофильныесвязисбел-
камицитоплазмы, повышаютосмотическоедавлениеиснижаюттемпературузамерзания
цитозоля, приэтомувеличиваетсясодержаниесвязаннойводы, асвободнойуменьшается.
Сахараувеличиваютводоудерживающуюспособностьколлоидовпротоплазмыклеток.

Морозоустойчивость– непостоянноесвойстворастений. Онозависитотфизиоло-
гическогосостояниярастенийиформируетсявпроцессеонтогенезаподвлияниемопре-
деленныхусловийсредыисвязаносрезкимснижениемтемповроста, переходомрастения
всостояниепокоя.

Повышениеморозоустойчивоститесносвязаносзакаливанием- постепеннойпод-
готовкойрастенийквоздействиюнизкихзимнихтемператур. Этообратимаяфизиологи-
ческаяустойчивостькнеблагоприятнымвоздействиямсреды.

Процессзакаливаниятребуетопределенногокомплексавнешнихусловийипрохо-
дитвдвефазы, которымпредшествуетзамедлениеростаипереходвсостояниепокоя.

Перваяфазазакаливанияпроходитнасветуипринизкихположительныхтемпера-
турахвночноевремя(днемоколо10 °С, ночьюоколо2 °С) иумереннойвлажностипоч-
вы. Озимыепроходятэтуфазуза6-9 дней. древесные– за30 дней. Светнеобходимдля
фотосинтеза(образуютсясахара) иподдержанияультраструктурклетки, апонижение
температурывночноевремязначительноснижаетихрасходнадыханиеипроцессырос-
та. Происходитзамедлениеипочтиполнаяостановкаростовыхпроцессов. Количество
сахароввозрастаетдо70 % насухуюмассурастения.

Втораяфазазакаливаниянетребуетсветаиначинаетсясразужепослепервойфа-
зыпритемпературенемногониже0 °С. Длятравянистыхрастенийонаможетпротекать
подснегом. Длитсяоколодвухнедельприпостепенномснижениитемпературыдо-10..-
20 °Синиже. Притакихусловияхначинаютработатьмеханизмы, предохраняющиерас-
тенияотобезвоживания. Накопленныесахараизменяютустойчивостьбелковцитоплазмы
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книзкимтемпературам, возрастаетколичествоколлоидно-связаннойводы. происходит
перестройкабелковцитоплазмы, накапливаютсянизкомолекулярныеводорастворимые
белки, устойчивыекобезвоживанию, синтезируютсяспецифическиебелки.

3. Зимостойкостьрастений.
Зимостойкость– этоустойчивостьрастенийккомплексунеблагоприятныхфак-

торовперезимовки.
Выпревание. Гибельрастенийотвыпреваниянаблюдаетсявтеплыезимысболь-

шимснеговымпокровом, которыйлежит2-3 мес., особенноеслиснегвыпадаетнамок-
руюиталуюпочву. Урастенийподснегом, притемпературеоколо0 °С, втемноепроцесс
дыханияидетдостаточноинтенсивно, афотосинтезисключен. Идетпостепенныйрасход
сахаров, запасныхпитательныхвеществирастениепогибаютотистощенияивесенних
заморозков, атакжелегкоповреждаютсяснежнойплесеньювесной.

Устойчивостьсортовозимыхобуславливаетсянакоплениемдостаточногозапаса
растворимыхуглеводовименьшейинтенсивностьюдыханияприпониженныхтемпера-
турах.

Вымокание. Проявляетсяпреимущественновеснойвпониженныхместахвпериод
таянияснега, режевовремядлительныхоттепелей, когданаповерхностипочвынакапли-
ваетсяталаявода, котораяневпитываетсявзамерзшуюпочвуиможетзатопитьрастения.
Причинойгибелирастенийслужитрезкийнедостатоккислорода(гипоксия). Усиливается
анаэробноедыханиеирастенияпогибаютотистощенияипрямогоотравленияпродукта-
миброжения.

Уболееустойчивыхкгипоксиисортовтканикорневойсистемыимеютболеераз-
витыемежклетникиивоздушныеполости.

Ледянаякорка. Образуетсянаполяхврайонах, гдечастыеоттепелисменяются
сильнымиморозами. Приэтомобразуютсяпритертыеиливисячиеледяныекорки. При
образованиисплошнойледянойкоркирастенияполностьювмерзаютвледирастения, ос-
лабленныевымоканием, подвергаютсясильномумеханическомудавлению. Растениятак-
жегибнутиз-загипоксии.

Выпирание. Повреждениеигибельрастенийотвыпиранияопределяютсяразрыва-
микорневойсистемы. Выпираниенаблюдается, еслиосеньюморозынаступаютприот-
сутствииснежногопокроваилиесливповерхностномслоепочвымаловоды(осенняяза-
суха), атакжеприоттепелях, еслиснеговаяводауспеетвпитатьсявпочву. Приэтомза-
мерзаниеводыначинаетсянесповерхностипочвы, ананекоторойглубине, гдепрослойка
льдапостепенноутолщаетсяиподнимаетверхниеслоипочвывместесрастениями, что
приводиткобрывукорнейрастений.

Устойчивостьрастенийквыпираниюопределяетсяспособностьюкорнейкрастя-
жению.

Зимняязасуха. Вусловияхбесснежнойилималоснежнойзимыозимыерастения,
плодовыедеревьяикустарникиподвергаютсяопасностииссушенияпостояннымиисиль-
нымиветрами. Этоистощаетрастения.

4. Жароустойчивость
Жароустойчивость– способностьрастенийпереноситьдействиевысокихтемпе-

ратур, перегрев. Этогенетическиобусловленныйпризнак.
Жаростойкие– термофильныесинезеленыеводорослиибактериигорячихмине-

ральныхисточников, способныепереноситьтемпературыдо75-100 °С.
Жаровыносливые– растенияпустыньисухихместобитания(суккуленты, некото-

рыекактусы, семТолстянковые), выдерживающиенагреваниесолнечнымилучамидо50-
65 °С. Жароустойчивостьопределяетсяповышеннымивязкостьюцитоплазмыисодержа-
ниемсвязаннойводывклетках, пониженнымобменомвеществ.
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Нежаростойкие– мезофитныеиводныерастения. Мезофитыпереносяткратко-
временноедействиетемператур40-47 °С. Изсельскохозяйственныхнаиболеежаровынос-
ливытеплолюбивыерастенияюжныхширот(сорго, рис, хлопчатник, клещевина). Они
переносятвысокуютемпературувоздухаиизбегаютперегреваблагодаряинтенсивной
транспирации, снижающейтемпературулистьев, такжеотличаютсяповышеннойвязко-
стьюцитоплазмыиусиленнымсинтезомжаростойкихбелков-ферментов.

5. Засухоустойчивость
Засуха– этодлительныйбездождливыйпериод, сопровождаемыйснижениемотно-

сительнойвлажностивоздуха, влажностипочвыиповышениемтемпературы, когдане
обеспечиваютсянормальныепотребностирастенийвводе. Почвеннаязасухавызывается
длительнымотсутствиемдождейвсочетаниисвысокойтемпературойвоздуха, повышен-
нымиспарениемсповерхностипочвы. Онаприводиткиссушениюкорнеобитаемогослоя
почвы, снижениюзапасадоступнойвлагиприпониженнойвлажностивоздуха. Атмо-
сфернаязасухахарактеризуетсявысокойтемпературойинизкойотносительнойвлажно-
стьювоздуха, чтоприводиткпоявлениюсуховеевипыльныхбурь(мглы). Онарезкоуси-
ливаетиспарениеводыспочвыитранспирацию, способствуетнарушениюводногообме-
нарастений. Продолжительнаяатмосфернаязасухаприводиткпочвеннойзасухе, наибо-
лееопаснойдлярастений.

Засухоустойчивость– способностьрастенийпереноситьдлительныезасушливые
периоды, значительныйводныйдефицит, обезвоживаниеклеток, тканейиорганов. Ущерб
урожаязависитотпродолжительностизасухииеенапряженности.

Засухоустойчивостьобусловленагенетическиопределеннойприспособленностью
растенийкусловиямместаобитания, иадаптациейкнедостаткуводы. Этокомплексный
признак, связанныйсрядомфизиологическихособенностей. Узасухоустойчивыхрасте-
нийприобезвоживаниисохраняютсясинтетическиепроцессы, неповреждаютсяили
меньшеповреждаютсямембраныклеток, сохраняютсясвойствацитоплазмы, выражен
ксероморфизм. Биохимическиемеханизмызащитыобеспечиваютнакоплениенизкомоле-
кулярныхгидрофильныхбелков, связывающихзначительноеколичествоводы, повыше-
ниеконцентрациипролина, увеличениеколичествамоносахаридов.

Устойчивостькзасухеумезофитоввыражаетсявихспособностирегулироватьин-
тенсивностьтранспирациизасчетработыустьичногоаппарата, сбрасываниялистьев. Для
ниххарактернаразвитаякорневаясистема, достаточновысокоекорневоедавление, значи-
тельнаяводоудерживающаяспособностьтканей.

Засухоустойчивостькультурныхрастенийповышаюткалийныеифосфорные
удобрения, аазотныевбольшихдозах– снижают. Способствуютповышениюмикроэле-
менты(цинк, медьидр.).

6. Солеустойчивостьрастений
Восновеустойчивостирастенийксолямлежатфизиологическиемеханизмы, кото-

рыеможноразделитьнадвегруппы(Б.П. Строганов).
Кпервойгруппеотносятсямеханизмы, запускающиереакцииобменавеществ, ко-

торыенейтрализуютнеблагоприятноедействиесолей. Примеромможетслужитьокисли-
тельноеразрушениетоксичныхсоединенийсерыиеепроизводных, атакженакопление
веществ, регулирующихосмотическиесвойстваклетокиоказывающихзащитноевлияние,
напримераминокислотыпролина(Н.И. Шевякова). Важноезначениевпроцессеприспо-
соблениякзасолениюимеетнакоплениевеществ, относящихсякполиаминам(путресцин,
спермидинидр.). Вопределенныхконцентрацияхэтивеществаоказываютзащитноедей-
ствие. Этосвязано, по-видимому, стем, чтоонистабилизируютструктурунуклеиновых
кислотиповышаютустойчивостьрастений.
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Ковторойгруппеотносятсямеханизмы, регулирующиетранспортионовизсредыв
клетку. Этоттипприспособленийсвязансзащитнымифункциямимембран(Б.П. Строга-
нов).

Поотношениюксолямвсерастенияделятнагликофиты, илирастенияпресных
местообитаний, необладающиеспособностьюкпроизрастаниюназасоленныхпочвах, и
галофиты– растениязасоленныхместообитаний, обладающиеспособностьюкприспо-
соблениювпроцессеонтогенезаквысокойконцентрациисолей(П.А. Генкель).

Попризнакам, позволяющимвыноситьзасоление, выделяютчетырегруппыгало-
фитов:

- эвгалофиты(настоящиегалофиты). Эторастениясмясистымистеблямиили-
стьями, накапливающиевклеткахбольшоеколичествосолей. Концентрированиесолей
происходитввакуолях. Галофитыэтоготипарастутнанаиболеезасоленныхпочвах(со-
лерос, сведа). Исследования, проведенныеБ.А. Келлером, показали, чтогалофитыэтой
группынастолькоприспособленыкпроизрастаниюназасоленныхпочвах, чтопринор-
мальном содержаниисолейдобавлениехлористогонатрияоказываетблагоприятное
влияниенаихрост. Клеткирастенийэтойгруппыхарактеризуютсявысокойконцентраци-
ейсолей(болееотрицательнымводнымпотенциалом), благодарячемуонимогутдобы-
ватьводуиззасоленнойпочвы. Некоторыесолянкинакапливаютдо7% солейотмассы
клеточногосока. Одновременноцитоплазмаэтихрастенийобладаетбольшойгидрофиль-
ностью, высокимсодержаниембелка, высокоустойчивакнакоплениюсолей.

- криптогалофиты(солевыделяющие). Ониотличаютсятем, чтосолипоглоща-
ютсякорнями, ноненакапливаютсявклеточномсоке. Поглощенныесоливыделяются
черезспециальныесекретирующиеклетки, имеющиесянавсехнадземныхорганах, благо-
дарячемулистьяэтихрастенийобычнопокрытысплошнымслоемсолей. Путемопадения
листьевчастьсолейудаляется. Растенияданнойгруппыхарактеризуютсязначительной
интенсивностьюфотосинтеза, чтосоздаетунихвысокуюконцентрациюклеточногосока.
Этаособенностьпозволяетимпоглощатьводуиззасоленныхпочв. Вместестемцито-
плазмаихнеустойчиваилегкоповреждаетсясолями. Ктакимрастениямотносятсяпроиз-
растающиенасреднезасоленныхпочвахтамариск, кермек, лохидр.

- гликогалофиты(соленепроницаемые).
Онихарактеризуютсятем, чтоцитоплазмаклетоккорнямалопроницаемадлясо-

лей, поэтомуонинепоступаютврастение. Высокаяосмотическаяконцентрациявклетках
растенийэтойгруппысоздаетсязасчетбольшойинтенсивностифотосинтезаинакопле-
ниярастворимыхуглеводов. Кэтойгруппеотносятсятакиерастениякакполыньилебеда.
Всеприспособительныеособенностигалофитовзаложенывихнаследственнойоснове. Из
культурныхрастенийсолеустойчивымирастениямиявляютсяхлопчатник, сахарнаясвек-
ла, ячмень, люцерна.

- солелокализующиегалофиты.
Сольпроникаютчерезцитоплазмуклетоккорнейэтихрастений, доходятдолисть-

евилокализуютсяздесьвособыхпузыревидныхволосках, сплошнымслоемпокрываю-
щихнижниеиверхниесторонылистьев. Ктакимрастениямотноситсялебедататарская.

Солеустойчивостьрастенийможноповысить, применивприемзакаливания(П.А.
Генкель). Дляэтогонабухшиесеменаразличныхрастенийвыдерживаютвтечениечасав
3%-номрастворехлористогонатрия, послечегопромываютводойивысевают. Растения,
выросшиеизтакихсемян, характеризуютсяболеенизкойинтенсивностьюобмена, нояв-
ляютсяболееустойчивымикзасолению. Изагротехническихметодовважнейшимявляет-
сямелиорациязасоленныхпочв. Перспективнымсчитаетсяиспользованиефитомелиоран-
тов. Показано, чтонекоторыевидырастенийспособныпоглощатьNaCI иззасоленных
почвитемсамымэффективноулучшатьихрежим. Так, возделываниеамарантавтечение
2-3 летназасоленныхврезультатеполивногоземледелияпочвприводиткихрекультива-
ции, ионистановятсяпригоднымидлявозделыванияпшеницы.
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7. Газоустойчивость
Газоустойчивостьрастений– способностьрастенийрастииразмножатьсябез

существ, измененийвусловияхповышеннойконцентрациивредоносныхгазов(SO2, NH3,
H2S, СО, окислыазота).

Газоустойчивостьобеспечиваетсяглавнымобразомспособностьютканейограни-
чиватьпроникновениеядовитыхвеществвнутрьрастительногоорганизмаиосуществлять
ихвнутриклеточноеобезвреживание. Уболеегазоустойчивыхрастений, какправило, по-
кровныетканиимеюткутикулу, воск, опушение, пробку, обычноплотноесложениевнут-
реннихтканей, пониженныйгазообменит. д. Увсехрастенийимеютсякритическиепе-
риодынизкойгазоустойчивости, когдаунихслаборазвитыпокровы, повышаетсягазо-
чувствительностьрастущихпобегов, теряетсяспособностькповторномуоблиствению.
Видырастенийобладаютизбирательнойчувствительностьюкразличнымгазам. Так, липа
сердцевиднаяустойчивакаммиакуинеустойчивакхлору, оксидамсерыиазота, ккото-
рымустойчивильмгладкий; жимолостьтатарскаяустойчивакоксидамсерыиазотаине-
устойчивакхлоруиаммиаку. Повышеннойгазоустойчивостьюотличаютсянекоторые
видытополя(канадский, чёрныйибальзамический), ельколючая, лохсеребристый, роза
морщинистая, дёренбелый. Значительнаяиндивидуальнаяизменчивостьдревесныхрас-
тенийпозволяетвестиселекциюсиспользованиемгибридизациииотборанаповышение
газоустойчивости, например, елиевропейской, сосныобыкновенной, берёзыповислой,
лиственницыевропейскойияпонской. Чемблагоприятнееусловияростаивышеплодоро-
диепочвы, темвышегазоустойчивостьитемэффективнееоздоровляющеедействиедре-
весныхрастенийнаокружающуюсреду. Газообразныеядовитыевеществаадсорбируются
наповерхностикронистволов, интенсивнопоглощаютсялистьямиичастичновымыва-
ютсядождями. 1 кглистьевтополябальзамическогозалетоможетнакопитьихимически
связатьдо20 гSO2, липысердцевидной, ясенязелёного, жимолоститатарской– до10-12
г. Наплощади1 гамолоднякасосныобыкновеннойхвоейзадерживаетсядо26 кг, ахвоей
лиственницысибирской– до72 кгSO2. Благодаряэтомулесныемассивысокращают
дальностьраспространениягазовыхпотоковпримерновдваразапосравнениюсоткры-
тымпространством.

Лесслужиттемуникальным“насосом“, которыйперерабатываетиперекачивает
“огрехи“ человеческойдеятельности. Известно, чтовсолнечныйдень, например, 1 галеса
поглощает220-280 кгдиоксидауглеродаивыделяет180-220 кислорода, авселесаплане-
тызагод“пропускают“ черезсебяболее550 млрд. тдиоксидауглеродаивозвращаютче-
ловекуоколо400 млрд. ткислорода. Крометого, лесапоглощаютбольшоеколичество
пыли(1 галесазагод- от32 до63 кгпыливзависимостиотсвоегосостава), выделяют
оченьценныедлячеловекавещества- фитонциды, способныеубиватьболезнетворные
микробы(1 галесавсуткидает2-4 кгфитонцидов, а30кгихдостаточнодляуничтожения
вредныхмикроорганизмоввбольшомгороде).

Известнычувствительныерастения- индикаторы, невыносящиедажеоченьслабо-
гозагрязнениявоздуха. Подвлияниемоченьслабыхконцентрацийсернистогогазамхии
лишайникипервымиисчезаютизсоставафитоценозов. Кдействиюфтораоченьчувстви-
тельныгладиолусы.

Кислыегазы, нарушаяростиразвитиерастений(неоднократнаясменалистьев,
вторичныйростпобегов, аиногдаивторичноецветение), могутснижатьустойчивостьих
кдругимнеблагоприятнымфакторам; засухе, заморозкам, засолениюпочв.

Активацииповреждаемостирастенийгазамиспособствуетповышеннаятемперату-
ра, влажностьвоздухаисолнечнаярадиация, т.е. факторыповышающихгазообменипо-
глощениетоксичныхгазов. Припониженнойосвещенностииночьюповреждаемостьрас-
тенийуменьшается. Прекращениегазообменазимойухвойныхпородтакжепредохраняет
ихотповреждений.

Исследованияпоказали, чтозеленыерастенияболеечувствительныкразличным
газам, чемживотныеичеловек. Допустимаямаксимально- разоваяконцентрацияSO2 для
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растенийоказалосьравной0,02 мг/м3 (дляживотныхичеловека0,05 мг/м3). Большаячув-
ствительностьрастенийсвязанасбольшейскоростьюпроникновениягазаиавтотрофным
характеромихметаболизма.

Концентрациивредныхпримесейпо-разномуоказываютвлияние, какнакультур-
ные, такинадикорастущиевидырастений. Растенияимеютразличнуючувствительность
кпримесямкакотихконцентрациитакотпродолжительностиихвоздействия.

Уменьшениезагрязнениясредыследуетдобиватьсяпреимущественнотехнологи-
ческимиспособами. Однакодажесамыесовершенныеочистныесооруженияневсостоя-
нииизбавитьнасотвыбросоввредныхвеществ. Средивспомогательныхспособоврегу-
ляциичистотывоздухабольшоезначение, несомненно, имеетбиологическийспособ(по-
глощениеипереработкавредныхвеществигазоврастениями), таккакавтотрофныйха-
рактерметаболизмапозволяетимежедневноперерабатыватьогромныемассывоздуха.

Такимобразом, дляулучшенияэкологическогосостояниянеобходимосохранить, а
влучшемслучаеувеличитьплощадизеленыхнасаждений, причемприоритетнеобходимо
даватьдревеснымнасаждениям, выделяющимбольшоеколичествофитонцидов(сосна,
ель, арча). Косвеннообэкологическомсостоянииможносудитьпоналичиюмховили-
шайников, чуткореагирующихнаувеличениеSO2 ватмосфере. Дляуменьшениявоздей-
ствиязагрязненияатмосферынарастениянеобходимовноситьвпочвутакиеудобрения,
каказотные, калийныеикальциевые. ВнастоящеевремяугрозасостороныSO2 нарасте-
ниянет, еслиисключитьвозможныезалповыевыбросы, которыемогутбытьврезультате
аварийилисжиганияуглясбольшимсодержаниемсеры.
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Физиологияформированиясемян, плодовидругихпродуктивныхчастейрас-
тений

1. Типыразмножениярастений. Физиологияцветения, опыленияиоплодотворе-
ния.

2. Формированиесемянкакэмбриональныйпериодонтогенезарастений.
3. Накоплениеипревращениевеществприформированиисемян.
4. Превращениевеществприсозреваниисочныхплодов.
5. Влияниевнутреннихивнешнихфакторовнакачествосемян.

1. Типыразмножениярастений. Физиологияцветения, опыленияиоплодо-
творения.

Важнейшейфункциейживыхорганизмовявляетсяихспособностьразмножаться.
Размножениерастений– этофизиологическийпроцессвоспроизведениясебеподобных
организмов, обеспечивающийнепрерывностьсуществованиявидаирасселенияегопред-
ставителейвокружающейсреде. Длярастенийхарактерныдватипаразмножения: беспо-
лоеиполовое. Бесполоеразмножениеспорамихарактернодлянизшихрастенийипапо-
ротникообразных. Простоеделениенаблюдаетсяуодноклеточныхорганизмов, приэтом
емупредшествуетрепликацияДНК. Кбесполомуотноситсятакжеивегетативноераз-
множение, заключающеесяввоспроизведениипотомстваизвегетативныхчастеймного-
клеточныхрастений: отдельныхклеток, частейтканейиорганов– листа, стебля, корняи
ихвидоизменений– усов, клубней, луковицидр. Размножениеклеткамииучасткамитка-
ниуспешноприменяютвбиотехнологии.

Половоеразмножениеосуществляетсяпутемслияниягаплоидныхполовыхклеток
– гамет, врезультатечегообразуетсязигота. Половоеразмножениеимеетсяувсехнизших
ивысшихрастений. Еслиприполовомразмножениисливаютсягаметыпротивоположных
половодной(дляоднодомных) илиразных(длядвудомных) особей, тотакоеразмноже-
ниеназываетсясингамией. Приэтомзиготаимеетдиплоидноесостояниеинесетвсебе
наследственнуюосновумужскогоиженскогоорганизмов. Иногдазародышразвиваетсяиз
различныхклетокгаметофита– такоеразмножениеназываетсяапомиксисом, приэтом
образуютсялибогаплоидныезародыши(изредуцированныхядер), либодиплоидные(из
нередуцированных). Примеромапомиксисаможетслужитьпартеногенез(образование
зародышаизнеоплодотвореннойяйцеклетки).

Системаполовогоразмноженияупокрытосеменныхрастенийвключаетчетырефи-
зиологическихпроцесса: цветение, опыление, оплодотворениеиформированиесемян.

Физиологияцветения.
Цветок– эторепродуктивныйорганпокрытосеменныхрастений, состоящихиз

укороченногостебля, накоторомрасположенычашечка, венчик, андроцейигинецей.
Цветоквыполняетфункцииспорогенеза, гаметогенеза, опыленияиоплодотворения. Он
являетсяорганомкакбесполого(образованиеспор), такиполового(образованиегамет)
размножения.

Цветениевботаническомсмыслепредставляетпериодвжизнирастенийотмомен-
тараскрываниябутонадозасыханиявенчикаитычинокотдельногоцветка. Цветениеот-
дельнойособидлитсяотраскрытияпервыхцветковдоотцветанияпоследних.

Вфизиологическомпланецветениерассматриваетсякаккомплекспроцессов, про-
текающихвпериодотначалазакладкицветочныхзачатковдооплодотворенияиобразо-
ваниязиготы.

Переходпокрытосеменныхрастенийкцветениювключаеткомпетенцию, ини-
циациюиэвокацию.

Компетенция(способностьзацветать) возникаетуразныхрастенийтольковоп-
ределенномвозрасте. Так, яблонязацветаетввозрасте5-6 лет, адуб– свыше40 лет.
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Длязацветаниянеобходимо, чтобырастениеполностьюзавершилоювенильныйэтапон-
тогенеза. Существуетпринципминимальногоколичествалистьев, необходимыхдляза-
ложенияпервыхцветков. Времязацветания(переходкрепродуктивнойфазе) взначи-
тельнойстепенисвязаносважнейшимифакторамивнешнейсреды. Инициацияцветения
связанасвосприятиемрастениемспецифическихвнешнихивнутреннихфакторов, соз-
дающихусловиядлязакладкицветочныхзачатков. Кважнейшимвнешнимфакторамот-
носятсячередованиедняиночи(фотопериодизм) итемпературныеусловия, необходимые
дляяровизации. Внутренниефакторысвязанысвозрастнымиизменениямирастения.

Эвокацияцветенияпредставляетсобойзавершающуюфазуинициации, вовремя
которойвапексепроисходятпроцессы, необходимыедлязакладкицветочныхзачатков
(В. В. Полевой, 1989). Вапикальноймеристемепроисходятизменения, обеспечивающие
развитиецветкаивыполнениеимигенеративныхфункций. Врезультатедифференциации
тканейобразуютсяструктурныеэлементыцветка: чашечка, венчик, андроцейигинецей.

Впыльникахтычинокврезультатепоследовательныхредукционногоиэквацион-
ногоделенийобразуютсяпыльцевыезерна(мужскойгаметофит). Пыльцевоезернососто-
итиздвухоболочек(эктинаиинтина), вегетативнойигенеративнойклеток. Взавязипес-
тикапримейозеразвиваетсязародышевыймешок(женскийгаметофит). Онсостоитиз
восьмиядер, дифференцирующихсязатемвгаплоиднуюяйцеклетку, двесинергиды, три
антиподыидиплоидноецентральноеядро.

Физиологияопыленияиоплодотворения
Процессы, связанныесоплодотворением, разделяютначетырефазы: опыление,

прорастаниепыльцынарыльце, ростпыльцевыхтрубоквтканяхстолбикаисобст-
веннооплодотворение.

Опыление. Припопаданиипыльцынарыльцепестикавзонесоприкосновенияпо-
верхностейпроисходятактивныеметаболическиепроцессы. Пыльцаначинаетпоглощать
водуизрыльцаинабухать. Приэтомонавыделяетнаповерхностьрыльцабелки, амино-
кислоты, нуклеиновыекислоты, углеводы, липиды, пигменты, гидролитическиеферменты
идругиефизиологическиактивныевещества.

Выделяемыерыльцемсекреторныевеществаобеспечиваютпоступлениевпыльцу
водыприпрорастании, защитуотинфекции, поддерживаютростпыльцевойтрубкивтка-
няхрыльца.

Ростпыльцевойтрубкивстолбикепестика. Взависимостиотанатомической
структурыстолбикиразделяютнадваосновныхтипа: открытыйизакрытый. Открытый
тип(характерендляоднодольныхрастений) имеетспециальныйканал, выполненный
простойэпидермой, черезкоторыйпроисходитростпыльцевойтрубки. Узакрытоготипа
столбика(характерендлядвудольныхрастений) каналзаполненпроводящейтканью, че-
резкоторуюосуществляетсяврастаниетрубкивзавязь.

Пыльцеваятрубкаизначальнообразуетсяизпротопластапыльцевогозерна, вовле-
каявсебявегетативноеядроигенеративнуюклетку, авдальнейшемиспользуютсяпита-
тельныевещества, содержащиесявпроводниковойтканистолбикапестика. Ростпыльце-
войтрубкисопровождаетсяповышеннойактивностьюметаболическихпроцессов: увели-
чиваетсяинтенсивностьдыхания, изменяетсяводныйрежим, наблюдаетсяусиленноеоб-
разованиеауксинаитриптофана.

Засчетактивногодействиягидролитическихферментоврастворяютсяпектиновые
вещества, связывающиеклеткипроводящихтканей, чтооблегчаетпроникновениетрубки
черезстолбик. Вфизиологическойсредевобластиростапыльцевыхтрубокувеличивает-
сясодержаниеуглеводов, белков, фосфорныхсоединений, аскорбиновойкислоты, аукси-
нов, гиббереллиновидругихвеществ.

Убольшинствапокрытосеменныхрастенийприпрорастаниипыльцевойтрубки
происходитобразованиеспермиевпутеммитотическогоделениягенеративнойклетки.
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Однакоумногихпокрытосеменныхрастенийсперматогенезпроисходитвпыльникахдо
наступленияцветения.

Оплодотворение. Пыльцеваятрубкапроникаетчерезмикропилевзародышевый
мешок, гдеонавходитвконтактсоднойизсинергид. Содержимоетрубки, еецитоплазма,
вегетативноеядроиспермиисливаютсясцитоплазмойсинергиды. Одинизспермиевоп-
лодотворяетяйцеклетку, врезультатечегообразуетсядиплоиднаязигота, дающаяначало
зародышу. Другойспермийсливаетсясдиплоиднымвторичнымядромзародышевого
мешка, чтоприводитквозникновениютриплоиднойпервичнойклеткиэндосперма. В
этомзаключаетсясвойственноепокрытосеменнымрастениямдвойноеоплодотворение,
открытоеС. Г. Навашинымв1898 г.

2. Формированиесемянкакэмбриональныйпериодонтогенезарастений.
Врезультатеопыленияиоплодотворенияобразуютсядиплоиднаязиготаитрипло-

иднаяпервичнаяклеткаэндосперма. Послеэтогонаступаетпроцессформированиясемян,
подкоторымнеобходимопониматьприобретениеимисвойственныхданномурастению
форм, размеров, биохимическогосостава, способностипрорастатьидаватьпотомство.
Этотпроцесссопровождаетсявозникновениемновыхтканейиорганов. Формирование
семянпредставляетсобойэмбриональныйпериодразвитиярастений

Приформированиисемянотмечаютнесколькопоследовательныхпериодовифаз.

Системапериодизацииформированиясемянзлаковыхкультур

Периодразвитиясемени Фазыразвитияисозревания
семени Влажностьсемян, %

Образованиесемени(длится
отоплодотворениядоза-
вершенияформирования
зерновкивдлину)

Начальныйэтапорганогене-
за(соответствуетфазеколи-
чественногонакопления
клетоквзародыше)

90-75

Налив(охватываетпериод
наиболееинтенсивногона-
коплениязапасныхвеществ
семениисоответствуетфазе
вторичныхморфологиче-
скихизмененийвзародыше

Предмолочноесостояние 75-65
Молочноесостояние 65-50

Тестообразноесостояние 50-40

Созреваниесемян(начиная
смомента, когдавосновном
завершенонакоплениеве-
ществвсемени, наступают
процессыполимеризациии
подсыхания, семенастано-
вятсяполноценнымизачат-
каминовыхрастений)

Восковаяспелость:
начало
середина
конец

40-32
32-27
27-22

Твердаяспелость 22-14 иниже
Послеуборочноедозревание
(всеменахпроисходят
сложныебиохимические
преобразования)

от14 доравновеснойвлаж-
ности

Полнаяспелость(начинает-
сясмоментазавершения
физиологическогосозрева-
нияинаступлениямакси-
мальнойвсхожести)

тоже

Семенаформируютсявпроцессежизнедеятельностиматеринскогорастениявоп-
ределенныхусловияхвнешнейсреды. Вследствиевлиянияразличныхэндогенныхиэкзо-
генныхфакторовнарастениявразныепериоды ихжизнисеменапо анатомо-
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морфологическим, биохимическим, физиологическим, генетическимирепродуктивным
свойствамприобретаютопределенныеотличия. Такоеявлениепринятоназыватьразнока-
чественностью, изменчивостьюсемянилигетероспермией. Взависимостиотхарактера
фактороввоздействиягетероспермиябываетэкологическогоилитрофическоготипов. В
связисформамипроявленияизменчивостисвойствсемянгетероспермияделитсянаге-
нотипическуюимодификационную. Первуюиспользуютвселекции, апоследнюю– все-
меноводствеитехнологиивыращиваниясельскохозяйственныхрастений.

3. Накоплениеипревращениевеществприформированиисемян.
Важнуюрольввоспроизводствепотомстварастенийиграютзапасныевещества

семени, которыеобеспечиваютпитаниепроростканасамомначальномэтапеонтогенезав
гетеротрофныйпериодегоразвития.

Основнымизапаснымивеществамисемянбольшинствавидоврастенийявляются
белки, углеводыилипиды. Распределениеэтихвеществвразныхчастяхплоданеодина-
ковое. Например, веськрахмалпшеничногозерна, 80 % сахараибольшеполовиныбелка
содержатсявэндосперме. Алейроновыйслойтакжебогатпитательнымивеществами. В
немнаходятсяболееполовиныимеющегосявзерновкежираипятаячастьбелкаисахара.
Массазародышасоставляетнезначительнуючастьмассысемени(упшеницыоколо3 %),
однакоконцентрациявеществвнемдовольновысокая. Всеменахзлаковимеютсятакже
свободныеаминокислоты, нуклеиновыекислоты, ферменты, витаминыидругиефизиоло-
гическиактивныевещества. Взолезернасодержитсябольшоечисломакро- имикроэле-
ментов(Р, К, Mg, A1, Са, Si, CI, Си, Соидр.).

Биологическийсинтезорганическихвеществвклеткахобеспечиваетсявпервую
очередьпоступлениемираспределениемдвухосновныхорганогенов– азотаиуглерода.
Вонтогенезерастительногоорганизмаотложениезапасныхазотистыхсоединенийиме-
етвидовуюспецифику. Убобовыхсущественнуючастьаминногоазота, используемого
длясинтезабелкавформирующемсязародыше, составляютаминокислоты, содержащиеся
вплодах, атакженакопившиесявсамомэндосперме. Убольшинстважерастенийисточ-
никомазотадляобразованиязапасногобелкаслужатаминокислоты, поступающиеизли-
стьев, вкоторыхактивизируютсяпроцессыгидролизаазотистыхвеществ.

Важнейшийзапаснойпродуктмногихрастений– крахмал– образуетсявпласти-
дахсеменивследствиеутилизациипоступающихизокружающейцитоплазмыпростых
сахаров. Исходяизособенностейсинтезакрахмалавсеменах, атакжеобразованияи
функционированияпластидвыделяютдватипасемян. Кпервомутипуотносятсемена,
накапливающиекрахмалвтечениевсегоилибольшейчастипериодаихформированияи
содержащиекрахмальныезернавзреломсостоянии(многиерастениясемействБобовые,
Мятликовые, Гречишные). Семенавтороготипаобразуюткрахмалнараннихэтапахсво-
егоформированиядоначаланакоплениязапасныхбелковилипидов. Взреломсостоянии
крахмалонинесодержат. Книмотносятсясеменавысокомасличныхрастенийсемейств
Капустные, Молочайные, Астровые.

Липидылокализуютсявразличныхчастяхсемени– эндосперме, осевойчастиза-
родыша, семядолях. Взародышахсемянлипидывотличиеоткрахмаланакапливаютсяв
значительныхколичествах. Важноотметить, чтоособенноактивныйсинтезлипидовна-
блюдаетсяврастенияхсвступлениемихвгенеративнуюфазуразвития.

Важнымзапаснымвеществомсемянявляетсяфитин, представляющийсобой
кальциево-магниевуюсольинозитфосфорнойкислоты. Физиологическиефункциифитина
вжизнедеятельностирастенийдовольнообширны. Онявляетсяосновнымфосфогеном
растенийислужитрезервомфосфоравзрелыхсеменах, которыйиспользуетсяпророст-
комвпериодгетеротрофногопитания. Прираспадефитинавпрорастающихсеменахка-
тионыкалия, кальцияимагнияпереходятвлегкотранспортируемыеформы, чтоспособст-
вуетихбыстроймобилизациивосевуючастьпроростка. Миоинозит– продуктгидролиза
фитина– участвуетвуглеводномобмене(А. Л. Курсанов, 1976).
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Взрелыхсеменахфитиннаходитсяисключительновалейроновыхзернахвформе
калиево-магниево-кальциевойсоли. Большаячастьегосодержитсявсложныхалейроно-
выхзернах– глобоидах, однаконекотороеегоколичествоимеетсянепосредственновбел-
ковомматриксеалейроновогозерна.

В семенахмасличныхрастений фитинабольше (до 3 %), чем вбелково-
крахмальныхикрахмалистыхсеменах(0,3-1,5 %).

4. Превращениевеществприсозреваниисочныхплодов.
Созреваниесочныхплодовсопровождаетсясложнымкомплексомбиохимических

превращений. Приэтомвещества, образовавшиесянаболеераннихэтапахформирования
плодов, используютсядлясинтезановыхвеществназавершающихсястадияхихсозрева-
ния.

Обмензапасныхвеществ(сахаров, кислотидр.) осуществляетсяподвумметаболи-
ческимпутям: окисленияидекарбоксилирования. Образующиесяприэтомметаболитыи
высвобождающаясяэнергияиспользуютсянасозданиеструктурклеточныхорганелли
обеспечениеихфункций, атакженаактивизациюбиосинтезавеществ, необходимыхдля
процессасозревания, – нуклеиновыхкислот, белков, липидов, этилена, ароматических
веществидр. Превращениезапасныхвеществпроисходитспомощьюкакферментов, уже
имеющихсяврастущемплоде, такизасчетновыхферментативныхсистем.

Послесбораплодовбиохимическиепроцессыболееактивнопротекаютвпервые
дниинедели. Придостиженииопределенногомаксимумаактивностьмногихфизиологи-
ческихсистемснижаетсяиихнаправленностьизменяется. Например, еслинапервыхэта-
пахсозреванияболееинтенсивноидутпроцессыокисления, товдальнейшемпреоблада-
ютреакциидекарбоксилирования.

Максимальнаяактивностьбиосинтетическихпроцессовприсозреванииплодовсо-
провождаетсявременнымусилениемдыхания, которыйназванклимактерическим. Счита-
ется, чтоклимактерическийподъемдыханияозначаеткульминациюпроцессасозреванияи
началостарения.

Важнаярольвпроцессесозреванияплодовпринадлежитпроцессупревращенияоргани-
ческихкислот. ВследствиеокисленияидекарбоксилированиявциклеКребсаонистановятся
источникамиН+ иСО2 длядыханияиисходнымматериаломдлябиосинтезарядавеществв
процессесозревания.

Промежуточнымпродуктомокислениямалатавпируват, происходящеговмитохондри-
ях, являетсящавелевоуксуснаякислота(ЩУК), котораяужевнебольшихколичествахспособ-
наподавлятьсистемусукцинатдегидрогеназы, чтоприводиткнарушениюциклаКребса.
ВмитохондрияхплодовяблониобнаруженмеханизмпревращенияЩУКваминокислоту
путемпереаминирования. Нарядусэтимвклимактерическойфазеувеличиваетсяпрони-
цаемостьтонопласта, чтообеспечиваетвозрастаниескоростипоступленияорганических
кислотизвакуоливцитоплазму.

Приклимактерическомподъемедыханиявеличинадыхательногокоэффициента
возрастаетс1 до1,5 иболее, чтообусловливаетсясдвигомдыханияотаэробногокана-
эробному. Обэтомсвидетельствуетзаметноеувеличениевсозревающихплодахспиртаи
ацетальдегида. Однойизпричинанаэробногосдвигадыханияприсозреванииплодовяв-
ляетсяослаблениедоступавоздухаиз-запостоянногобиосинтезакутикулярныхвеществ.
Основнойжепричинойявляетсявозникновениеферментативнойсистемы, состоящейиз
трехэнзимов– малатдегидрогеназыдекарбоксилирующей, пируватдекарбоксилазыиал-
когольдегидрогеназы.

Этотмеханизмнесвязансгликолизом, асостоитвдекарбоксилированиияблочной
кислотысобразованиембольшихколичествпировинограднойкислотывсозревающих
плодах. Ключевымферментомданнойсистемыявляетсямалатдегидрогеназа, основная
функциякоторойсостоитврегулированииколичестваС-4-кислотвцитоплазме. Фермент
удаляетизбытоккислот, возникающийвследствиеослабленияихтранспортаввакуоль.
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Деятельностьмалатдегидрогеназывыражаетсятойжекривой, чтоиклимактериче-
скийподъемдыхания, апоэтомуможетслужитьпоказателемфизиологическойактивно-
ститканейсозревающихплодов.

5. Влияниевнутреннихивнешнихфакторовнакачествосемян.
Жизнеспособностьсемян определяетсявнутренними факторамиорганизмаи

внешнимиусловиямиихформированияихранения.
Генетическиефакторы. Важнейшимивнутреннимифакторамиявляютсяпроцессы,

связанныесгаметогенезом, оплодотворением, развитиемсемян, атакжесинтезоминако-
плениемвеществ. Способностьсемянкпрорастаниюзависитпреждевсегоотколичества
хромосомвгаметах, принимающихучастиевоплодотворении. Так, угетерогеномных
пшенично-ржаныхгибридов(тритикале) нарушаютсямейоз, атакжеростпыльцевыхтру-
бок, процессоплодотворения, эмбриогенезиэндоспермогенез.

Содержаниенуклеотидоввтканяхзародышейоченьнизкое, акатионыкальцияи
боравщиткезародышаиалейроновомслоегибриднойзерновкиотсутствуют. Утритикале
частонаблюдаетсящуплостьсемян. Этообусловленоторможениемформированиямелко-
зерногокрахмала, чтоприводиткобразованиювмятинназерновке, атакжеповышенной
активностьюутритикалеферментаα-амилазы, приводящейкрастворениюнакапливаю-
щегосякрахмала. Названныепричиныприводяткобразованиюаномальныхсемян, обла-
дающихслабойжизнеспособностью, либовообщенеспособныхпрорастать. Преодолева-
ютсяэтиявленияприпомощимейотическойилимитотическойполиплоидизации, что
обеспечиваетнормальныйгаметогенез, оплодотворениеиразвитиесемени.

Нажизнеспособностьсемянзначительноевлияниеоказываетмутационныйпро-
цесс. Мутацииприводяткизменениюхарактераростаиформированияорганов, торможе-
ниюилиусилениюсинтезаинакоплениявеществ, ослаблениюактивностиопределенных
метаболическихреакций. Мутациисполезнымиотклонениямииспользуюткакисходный
материалдляселекциисельскохозяйственныхкультур. Полученыформыгречихиспо-
вышеннымсодержаниембелка. Упшеницыдостигнутоснижениеотрицательнойкорре-
ляциимеждусодержаниембелкавсеменах, массой1000 семянипродуктивностьюрасте-
ний. Усоиифасолиповышенымасса1000 семяниозерненностьсоцветий.

Экологическиефакторы. Воздействиефактороввнешнейсредынаформирование
семянимеетдвоякийхарактер: косвенноевлияниечерезматеринскоерастениеипрямое
действиенасеменасмоментаихобразованиядоуборкиурожаяивпериодхранения.

Условиясредыоказываютбольшоевлияниенаэмбриогенез. Так, притемпературе
10 °Свпериодформированиясемяняровойпшеницыросттканиколеоптилябылподав-
ленна9 %, апри30 °Сна30 % превосходилростткани, находящейсявоптимальныхус-
ловиях(20 °С). Такаяжезакономерностьнаблюдаласьвразвитиизародышевоголиста.
Росттканейкорняприпрохладномрежимеугнеталсяв2 разасильнее, чемростткани
листа.

Температураиатмосферныеосадкинаравнесрежимомпитаниярастенийявляются
определяющимифакторамихимическогосоставасемян. Применьшемколичествеосадков
иповышеннойтемпературевоздухасодержаниебелкаувеличивается, акрахмала–
уменьшается.

Температурныйрежимоказываетсильноевлияниенасоставжирныхкислотвсе-
менах. Например, усоиприповышениитемпературызаметноснижаетсясодержаниели-
нолевойименолевойкислот, аколичествоолеиновойкислотыувеличивается.

Вусловияхповышенныхтемператур(25-30 °С) уменьшаетсясодержаниефрукто-
олигосахаридоввлистьях, чтоявляетсяоднойизпричинсниженияпродуктивностиколо-
сапшеницы, выращиваемойпринеблагоприятномтепловомрежиме. Науглеводныйоб-
менрастенийспецифическоедействиеоказываетсвет, чтопроявляетсявсильномизмене-
ниисоотношенияколичестваикачестваобразующихсяуглеводов. Длинноволновойсвет
смещаетуглеводныйобменрастенийвсторонуболееинтенсивногообразованиятранс-
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портныхсахаров, активноучаствующихвобменныхпроцессах. Коротковолновойсвет
активизируетпроцессыполимеризацииуглеводныхмономероввконечныепродуктыме-
таболизма– гемицеллюлозуицеллюлозу(Ю. В. Терентьевидр., 1982).

Различиявхимическомсоставе, обусловленныепогоднымифакторами, сказыва-
ютсяинакачествесемян. Сухаяитеплаяпогодапривосковойспелостиспособствуетсо-
кращениюпериодапокоясемянпшеницы, авлажнаяихолодная– увеличениюегопро-
должительности. Послевосковойспелостифизиологическаяактивностьсемянзатухаети
ихустойчивостьослабляется. Приэтомкакосадки, такитемператураприихнеблагопри-
ятномпроявленииоказываютболеепагубноевоздействиенасемена.

Установлено, чтооптимальнымколичествомосадковвпериодотначалавосковой
спелостидоуборкиявляетсянеболее40 мм, аоптимальнойтемпературойвоздуха– 19-23
°С. Изэтоговытекаетважныйдлясеменоводствавывод: необходимоприниматьвсемеры
длятого, чтобыначинаяссерединывосковойспелостисеменныеучасткинаходилиськак
можноменьшенакорнюиливвалках.

С учетом зависимостипосевныхиурожайныхсвойствсемянотпочвенно-
климатическихусловийврегионахРоссиивыделяютзоныоптимальногосеменоводства.

Литература:
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2. ЛебедевС.И. Физиологиярастений. М.: Агропромиздат, 1988. – 544 с.
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Физиологияибиохимияформированиякачестваурожая
сельскохозяйственныхкультур

1. Зерновыезлаковыекультуры
2. Зернобобовыекультуры.
3. Масличныекультуры.
4. Корнеплоды.

1. Зерновыезлаковыекультуры
Основныепроцессы, происходящиеприсозреваниизерновыхзлаковыхкультур, -

синтеззапасныхбелковиуглеводов, структурныхизапасныхлипидов, витаминов. Впер-
вуюочередькачествозернаопределяетсодержаниеисоставбелков.

Накоплениебелков.
Взернепшеницысодержится9-18 % белка, априсозданииоптимальныхусловий

достигает20-25 %. Взернедругихзлаковыхкультурбелкасодержится8-15 %, укукурузы
ириса– 6-10 %.

Отсодержаниявзернебелковзависиткормоваяипродовольственнаяценность. В
кормовомзернебелкадолжносодержаться14-15 %.

Умягкойитвердойпшеницызапасныебелкиобразуютклейковину, количествои
качествокоторойопределяетхлебопекарныеимакаронныесвойствазерна.

Клейковина– этобелковыйсгусток, которыйобразуетсяизтестаприотмывании
еговодой. Надолюбелковвклейковинеприходитсяоколо90 % сухоговещества, иони
представленывосновномводонерастворимымибелкамиглютелинамиипроламинами.
Другиехимическиевещества– липиды, сахара, крахмал, зольныеэлементы, всуммесо-
ставляютнеболее10 %.

Нарядусколичественнойоценкойпроводятоценкукачестваклейковины– поее
эластичностииупругости, зависящихотсоставаисвойствзапасныхбелков. Попоказате-
люиндексдеформацииклейковины (ИДК), определяющемуупругостьиэластичность
клейковины, ееподразделяютнатригруппыкачества: первая45-75, вторая80-100, третья
105-120 и0-15.

Похлебопекарнымкачествамзернамягкуюпшеницуделятнатрикатегории: силь-
ная(неменее28 % сыройклейковиныI группыкачества), средняяилиценная(25-27 %
сыройклейковиныIилиII группы) ислабая(менее25 % сыройклейковиныIII группы).

Запасныебелкизерновыхзлаков– проламиныиглютелины– откладываютсявэн-
доспермеввидебелковыхгранулиобразуютсплошнойслой, заполняющийпространство
междукрахмальнымизернами.

Синтезинакоплениебелковвзерновкахзлаковпроисходятвосновномзасчетот-
токаазотистыхвеществ(аминокислот) извегетативныхорганов, таккакпоглощениеми-
неральногоазотакорнямиииспользованиеегобиосинтетическихпроцессахпослецвете-
ниясокращаются. Наибольшееколичествоазотистыхвеществпоступаетвформирующие-
сязерновкиизлистьев, особенноверхнегояруса, меньше– изколосковыхчешуйистеб-
лей. Послецветениявлистьях, стебляхиколосковыхчешуяхактивизируютсяпроцессы
гидролизавысокомолекулярныхвеществ, иусиливаетсяоттокобразующихсянизкомоле-
кулярныхпродуктоввзерно.

Напервыхэтапахформированиязернавнеммногонизкомолекулярныхазотистых
соединений(аминокислоты) илегкорастворимыхбелков– альбуминовиглобулинов. В
дальнейшемвходесозреваниязерновокконцентрацияихснижаетсяиувеличиваетсяна-
коплениезапасныхбелков– проламиновиглютелинов, приэтомобщееколичествобел-
коввзернебудеттакжеувеличиваться.

Накоплениеуглеводов.
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Основнойзапаснойуглеводзерновкизлаков– крахмал, которыйпредставлендву-
мяполисахаридами– амилозойиамилопектином. Ихсоотношениезависитотусловий
выращиванияивсреднемамилозы15-25 %, амилопектина– 75-85 %.

Запаснойкрахмалоткладываетсявмучнистойчастиэндоспермаввидекрахмаль-
ныхзерен. Содержаниекрахмаласоставляет50-70 %, аврисеикукурузе– до80 %.

Кромекрахмалавзерновкахнакапливаютсяидругиеуглеводы, новменьшихко-
личествах: сахара– 2-5 %, клетчатка– 2-15 %, гемицеллюлозы, слизи, пектиновыевеще-
ства, полифруктозиды– всуммедо18 %.

Запасныеполисахаридызернасинтезируютсяизуглеводныхпродуктов(моносаха-
риды, сахароза), поступающихизвегетативныхорганов– листьев, стеблей, колосковых
чешуй. Синтезкрахмаланачинаетсявфазеначалаформированиязернаидостигаетмак-
симумавпериодмолочно-восковойспелости. Затеминтенсивностьсинтезакрахмалапо-
стоянноснижаетсявследствиеуменьшающегосяпритокауглеводовизотмирающейвеге-
тативноймассы. Нарядускрахмаломпроисходитсинтезинакоплениегемицеллюлоз,
пектиновыхвеществ, слизей.

Липидыивитамины.
Важнымикачественнымикомпонентамизернаявляютсялипидыивитамины, ко-

торыесинтезируютсянепосредственновсозревающихсеменахилипоступаютизвегета-
тивныхорганов.

Напервыхэтапахформированиязернаобразуютсяструктурныелипиды– стеро-
лы, фосфоглицериды. гликолипиды, авболеепоздниестадиипроисходитнакоплениеза-
пасныхформ– ацилглицеринов(жиров), свободныхфосфатидныхкислот, фитинаидр.
Запасныелипидынакапливаютсяпреимущественновзародышеиалейроновомслое, ав
эндоспермеихзначительноменьше. Общеесодержаниеструктурныхлипидоввзернезла-
ковыхрастенийсоставляет0,5-0,9 %, запасных– 1,5-3 %, авзерновкаховса, кукурузы,
проса– 4-6 %.

Зерноизерновыепродукты – источникивитаминовтиамина(В1), рибофлавина
(В2), пиридоксина(В6), никотиновойкислоты(РР) идр. ВитаминыгруппыВ, никотиновая
ипантотеноваякислотаоткладываютсявосновномвтканяхщитказародыша, всамомза-
родышеиклеткахалейроновогослоя, авмучнистойчастиэндоспермаихменьше. Токо-
ферол(Е) преимущественнонакапливаетсявзародыше. Впроцессесозреваниязернасо-
держаниевитаминовувеличиваетсяв1,5-2,0 раза.

Влияниевнешнихусловий.
Всозревающихзерновкахзлаковыхкультурпроисходятдвавзаимозависимых

процесса– синтезуглеводовиазотистыхвеществ, каждыйизкоторыххарактеризуется
своимоптимумомвнешнихусловий.

Чащевсегонаформированиекачествазернавлияюттривзаимосвязанныхвнешних
фактора– свет, тепло, влага. Так, синтезбелковкакэнергоемкийимногоэтапныйпроцесс
требуетвысокойобеспеченностирастенийсолнечнойэнергии, анаобразованиеуглеводов
требуетсябольшеводы.

Вдождливуюипрохладнуюпогодуобеспеченностьрастенийсветовойэнергией
снижается, врезультатезамедляетсясинтезбелковивзерновкахбольшенакапливается
крахмала. И, наоборот, присолнечнойпогодеповышаетсятемператураиусиливаетсяис-
парениеводы, вследствиечегопонижаетсяобеспеченностьрастенийвлагойинаправле-
ниебиохимическихпроцессовизменяетсявсторонунакоплениязапасныхбелков.

Объясняетсяэтотем, чтовусловияхдефицитавлагилистьябыстрееотмираюти
сокращаетсяпритокуглеводоввсозревающеезерно. Врезультатеснижаетсянакопление
запасныхуглеводов, аконцентрациябелковповышается, понижаетсятакжеактивность
гидролитическихферментов.

Высокаявлажностьвпериодналивазерназатягиваетегосозревание, взерновки
поступаетбольшеуглеводистыхвеществ, повышаетсясодержаниекрахмала, анакопление
белковснижается.
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Вовремязатяжныхдождейвпериодсозреванияпроисходитпереувлажнениезер-
на. Приэтомусиливаютсягидролитическиепроцессы, сопровождающиесявыделением
сахаровиазотистыхвеществнаповерхностьлистьевиколосковыхчешуй. Зернобыстро
уменьшаетсявмассеистановитсящуплым– явление«стеканиязерна».

Оптимизацияпитания.
Формированиеурожаяиинтенсивностьбиохимическихпроцессоввсозревающем

зернезлаковзависятотобеспеченностирастенийтакимиэлементамипитания, каказот
фосфорикалий.

Принедостаткефосфораикалияивысокомуровнеазотногопитанияформируется
низкийурожайзернасповышеннымнакоплениембелков. Еслинатакомфоневнести
фосфорныеиликалийныеудобрения, тоурожайностьповышается, асодержаниебелков
будетзависетьотобеспеченностиазотом.

Сдругойстороны, прихорошейобеспеченностирастенийфосфоромикалиемне-
достатоказотаснижаеткакурожайность, такибелковостьзерназлаковыхкультур.

Чрезмерноеувеличениедозазотаможетвызватьпонижениеурожайностиэтих
культур, ачастоиухудшениекачествазерна, хотяприэтомконцентрацияазотистыхве-
ществостаетсяоченьвысокой. Этообъясняетсятем, чтоусиленноеазотноепитаниев
первойполовиневегетациистимулируетобразованиебольшойвегетативноймассы, вы-
зываятемсамымееполеганиеиранееотмираниенижнихлистьев, приводящеекбольшо-
мунедоборузерна. Избыточноекалийноепитаниестимулируетнакоплениевзернезапас-
ныхуглеводов, абелковостьснижается.

Установлено, чточемпозднеепофазамразвитиярастенийвносятазотныеудобре-
ния, темвбольшейстепениазотудобренийиспользуетсядлябиосинтезазапасныхбелков.

Вфазувыходавтрубкуиколошенияазотныеудобренияобычновносятввиде
корневых, авначаленаливазерна– ввиденекорневыхподкормок. Корневыеподкормки
(30-80 кг/гаазота) проводятприпомощиповерхностногоразбрасываниягранулированных
нитратныхиаммиачно-нитратныхазотныхудобрений. Длянекорневыхподкормок(20-40
кг/гаазота) используютмочевинуилиеесмесьсаммиачнойселитрой(2:1), которыевви-
де20-30 % раствораразбрызгиваютнадпосевомзерновыхкультур.

2. Зернобобовыекультуры.
Зернобобовыекультурыотличаютсяболеевысокимсодержаниемазотистыхве-

ществкакввегетативноймассе, такивсеменах. Этиособенностиобусловленытем, что
ониспособныспомощьюсимбиотическихмикроорганизмовфиксироватьмолекулярный
азотатмосферыииспользоватьнасинтезаминокислотибелков.

Накоплениебелков.
Белкисемянзернобобовыхрастенийхорошосбалансированыпосодержаниюне-

заменимыхаминокислотипоэтомуимеютвысокуюпитательнуюценность.
Основнымизапаснымибелкамизернобобовыхрастенийявляютсяглобулины, на

долюкоторыхприходится60-70 % отвсехбелков. Большаячастьэтихбелковпредстав-
ленадвумятипамиглобулинов– легуминоподобные11S-белкиивицилиноподобные7S-
белки. Соотношениемеждунимивзреломзерне2:1.

Кромеглобулиноввзернесодержатсябелкиальбумино-глютелиновоготипа.
Большаячастьальбуминовнаходитсявзародыше, аглютелины– восновномвсемядолях.

Запасныебелкиобразуютсяизаминокислотиамидов, поступающихвсеменаиз
листьевистворокбобов. Начинаясфазыцветения, вэтихорганахусиливаютсягидроли-
тическиепроцессыивозникаетоттокобразующихсяпродуктовраспадаврепродуктивные
органы. Значительноеколичествоаминокислотиамидовпоступаетвсозревающиесемена
изкорней.

Напервыхэтапахформированиявсеменахмногонебелковыхазотистыхвеществ,
структурныхикаталитическихбелков, азапасныхбелковоченьмало. Вдальнейшемсо-
держаниенебелковыхазотистыхвеществснижаетсяиусиливаетсясинтеззапасныхбел-



99

ков, однакообщееколичествобелковыхвеществвсозревающемзернепочтинеизменяет-
ся.

Накоплениеуглеводов.
Основныеуглеводы, определяющиекачествозерназернобобовыхкультур– это

крахмал, сахара, гемицеллюлозы, клетчатка. Содержаниекрахмалаколеблетсяот40 до55
%. Всоставекрахмалаамилозысодержится20-30 %, амилопектина– 80-70 %.

Всозревающихсеменахзапаснойкрахмалидругиеполисахаридысинтезируются
изсахаров, образующихсявлистьях, атакжестворкахбобов. Интенсивныйсинтезкрах-
маланачинаетсявовремяналивазерна.

Взародышахсемянзернобобовыхкультурнакапливаетсязначительноеколичество
сахаров, представленныхвосновномсахарозой, авоболочкахсемянсинтезируетсямного
клетчаткиипентозанов. Общеесодержаниеклетчаткивсеменахобычно3-6 %.

Липидыивитамины.
Содержаниелипидоввзернебобовыхсоставляет2-3 % ионивосновномпред-

ставленыжирамиифосфоглицеридами, которыелокализованыпреимущественновзаро-
дыше. Всемядоляхсинтезируютсяструктурныелипиды. Унекоторыхбобовыхрастенийв
семенахможетнакапливатьсязначительнобольшелипидовзасчетсинтезажиров(нут,
люпин, соя). Усоисодержаниежирасоставляет18-25 %.

Взародышахсемянзернобобовыхнакапливаетсямногожирорастворимыхвитами-
новиособеннотокоферола(10-50 мг% массысемян), авоболочкахсемян– водораство-
римыхвитаминовВ1 , В2 , РР.

Влияниевнешнихусловий.
Какиузлаковыхкультур, всеменахбобовыхприболеежаркихсухихусловиях

интенсифицируютсяпроцессысинтезазапасныхбелков, анакоплениеуглеводовикрах-
маласнижается.

Приповышеннойвлажностииумеренныхтемпературах, наоборот, снижаетсясо-
держаниебелковиувеличиваетсяколичествоуглеводоввзерне.

Взависимостиотпогодныхусловийирайонавыращиванияуровеньбелковости
зернаубобовыхрастенийможетизменятсяна5-10 %, аусоиилюпина– на10-15 %.

Взависимостиотвнешнихусловий, впериодсозреваниясемян, наблюдаютсяоп-
ределенныезакономерныеизменениявсоставебелковиуглеводов, чтооказываетвлия-
ниенакачествозерна. Таквусловияхповышенныхтемпературиотносительногодефици-
тавлагивсеменахбольшесинтезируетсяглобулиновиамилопектина, аколичествоводо-
растворимыхбелковиамилозыуменьшается. Аповышениеводообеспеченностииотно-
сительноеснижениетемпературывовремясозреваниясемянспособствуютбольшемуна-
коплениюводорастворимыхбелковизапасныхуглеводов.

Оптимизацияпитания.
Дляполучениявысокихурожаевзернасповышеннымсодержаниебелковнеобхо-

димообеспечиватьсоответствующийуровеньазотногопитаниярастенийзасчетинтен-
сивнойазотфиксацииспомощьюклубеньковыхбактерийилипутемвнесенияазотных
удобрений. Клубеньковыебактериихорошоразвиваютсянаокультуренныхпочвахсней-
тральнойилислабокислойреакциейсредыпривысокойобеспеченностифосфором, кали-
ем, кальцием, молибденомидругимиэлементами.

Эффективнымприемом, повышающиминтенсивностьиспользованиябобовыми
растениямимолекулярногоазота, являетсяинокуляциясемянсоответствующимирасами
клубеньковыхбактерий(применениенитрагина), приэтомнакоплениебелковувеличива-
етсяна2-6 % массысемян.

Привнесениифосфорно-калийныхудобренийурожайностьтакжеповышается. Для
улучшенияазотногопитаниябобовыхврепродуктивныйпериодразвитияможноприме-
нятьпоздниенекорневыеазотныеподкормки, которыеобеспечиваютдополнительный
притоказотистыхвеществвсозревающиесемена, чтоувеличиваетнакоплениебелкана1-
5 %. Подкормкипроводятвфазеначалаобразованиябобов5-10 % раствороммочевины.
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3. Масличныекультуры.
Масличныекультурывозделываютсцельюполучениярастительныхжиров(мас-

ла), которыесинтезируютсяинакапливаютсякакзапасныевеществавсеменах. Кроме
жировценностьсемянмасличныхрастенийопределяетсясодержаниемвнихбелков, хо-
рошосбалансированныхпоаминокислотномусоставу, ирастворимыхвжирахвитаминов.

Накоплениежиров.
Жирыилиацилглицерины– основныезапасныевеществасемянмасличныхрасте-

ний. Ихсодержаниевсеменахльна, горчицы, подсолнечникасоставляет30-50 %, авкле-
щевине– до50-60 %.

Растительныежиры– богатыеэнергиейпродукты, иприихокислениивысвобож-
даетсязначительнобольшеэнергии, чемприокислениибелковиуглеводов– 39 кДж/г.
Питательнаяценностьопределяетсясодержаниемвнихполиненасыщенныхжирныхки-
слот– линолевойилиноленовой, которыенесинтезируютсяворганизмечеловекаияв-
ляютсянезаменимыми. Вмаслахльна, подсолнечника, хлопчатника, сои, арахисаихсо-
держаниедостигает40-80 % общегоколичествамасла.

Дляхарактеристикисодержаниявмаслененасыщенныхжирныхкислотиспользу-
етсяпоказатель– йодноечисло, выражающийколичествойода(вг), котороесвязывается
со100 гжира. Масласхорошимитехническимисвойствамиимеютйодноечисло140-180,
пищевыемасла– 90-140. Есливмаслесодержитсяболее50 % насыщенныхжирныхки-
слот(пальмитиновая, стеариновая),тооноимееттвердуюконсистенцию.

Дляоценкипищевойпригодностимаслаиспользуетсяпоказатель- кислотноечис-
ло, котороепоказываетколичествосвободныхжирныхкислотвмасле, образующихсяв
процессеегопрогоркания. ВыражаетсявколичествемгКОН, необходимогодлянейтра-
лизациисвободныхжирныхкислот, содержащихсяв1 гжира. Призначенияхкислотного
числасвыше2,2 мгКОНна1 гжира, пищевыесвойстваухудшаются

Жирыоткладываютсявядрахсемян, образуяупорядоченныевнутриклеточные
структуры– сферосомы. Синтезируютсяжирыизуглеводов, поступающихвсеменаиз
листьев, стеблейиэлементовсоцветия. Взавязавшихсясменахсодержитсямногораство-
римыхуглеводовинебелковыхазотистыхвеществ, ажираоченьмало. Интенсивноепре-
вращениеуглеводоввжирначинаетсяпослетого, какзавершаетсяформированиесемен-
ныхтканей. Синтезпродолжаетсяпочтидополногосозреваниясемян.

Степеньзрелостисемяноцениваютпоизменениюкислотногочисла– помересо-
зреваниясемянегозначениеснижаетсядо1,5. Качествомаславпроцессесозреваниятак-
жеизменяется.

Всеменахмасличныхкультурнакапливаютсяидругиелипиды, главнымобразом
фосфоглицериды(1-2 %) ифитин(1-3 %), которыеприэкстракциирастворяютсявмасле.
Такжевжирахсодержатсяжирорастворимыевитамины, особенномноготокоферола– 50-
100 мг%.

Накоплениебелков.
Основныебелкисемянмасличныхкультур– альбуминыиглобулины, наихдолю

приходится70-80 % отобщегоколичествабелков. Общееколичествобелковвсеменах
15-30 %. Запасныебелкисинтезируютсяизаминокислот, поступающихизвегетативных
органоврастений. Синтезихпроисходитприокончанииформированиясеменныхтканей
ипродолжаетсядополногосозреваниясемян.

Влияниевнешнихусловий.
Вовремясозреваниявсеменахпроисходятдвавзаимосвязанныхпроцесса– синтез

белковизаминокислотижировизуглеводов. Жирысодержатбольшеводы, чембелки,
поэтомупридефицитевлагиихсинтезослабляется, врезультатечеговсеменахувеличи-
ваетсяконцентрациябелков. Привозрастанииинтенсивностисолнечнойрадиацииповы-
шаетсятемператураокружающейсредыиусиливаетсяиспарениеводы, создаваяопреде-
ленныйдефицитвлагообеспеченностирастений, вследствиечегопроцессысинтезажиров
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ослабляются, анакоплениебелковвозрастает. Привысокомуровневлагообеспеченности
растенийвлистьяхусиливаетсясинтезуглеводов, авсеменах– жиров. Условиявыращи-
вания, благоприятныедлянакоплениябольшегоколичестважиравсеменах, улучшаюти
качествомасла, стимулируяинтенсивныйсинтезполиненасыщенныхжирныхкислот.

Оптимизацияпитания.
Многиемасличныерастениявовремяформированияиналивасемянинтенсивно

поглощаютизпочвыфосфорикалий(до70 % общегоихпоступленияврастение). При
недостаткеэтихэлементовснижаетсянакоплениежиров. Приихвнесениивдостаточных
дозах, обеспечивающихпотребностирастенийвфосфореикалииврепродуктивныйпе-
риодразвития, урожайностьмасличныхкультурповышаетсяна0,3-0,5 т/гаиболееив
семенахувеличиваетсясодержаниежировна2-3 %, приэтомулучшаетсяпитательнаяи
техническаяценностьмасла.

Интенсивноепоглощениеазотамасличнымикультураминаблюдаетсявфазыих
активногороста, когдапроисходитформированиекорневойсистемы, фотосинтетического
аппарата, авпоследующийпериодразвитиярастенийихпотребностьвазотерезкосни-
жается. Болеетого, усиленноеазотноепитаниемасличныхрастенийвовремяформирова-
нияиналивасемянстимулируетинтенсивныйсинтезбелков, чтоведеткснижениюмас-
личностисемян. Недостатокжеазотавцеломведеткслабомуростурастений, низкому
урожаюсемянсневысокимсодержаниемжиров.

4. Корнеплоды.
Характернаяособенностькорнеплодов– способностьнакапливатьвклеткахзапа-

сающихтканейбольшоеколичествосахаров, которыеиопределяютиххозяйственную
ценность. Приоценкекачествасахарнойсвеклыкромесахаровучитываюттакжесодер-
жаниенебелковыхазотистыхвеществ(вредныйазот) исолейкалияинатрия, снижающих
выходсахараприпереработкекорнеплодов.

Накоплениеуглеводов.
Углеводныйкомплекскорнеплодовна70-80 % представленлегкорастворимыми

формами– сахарозойимоносахаридами(сахара). Большевсегосахаров(16-20 %) содер-
житсявкорнеплодахсахарнойсвеклы. Основнуючастьихсоставляетсахароза– 80-90 %.
Вкорнеплодахкормовойистоловойсвеклы, морковисреднеесодержаниесахаров7-12 %,
врепеиредисе6-8 %.

Сахаравкорнеплодахвнаибольшемколичественакапливаютсявклеткахзапа-
сающейткани, концентрируясьвосновномввакуолях. Вкорнеплодахсвеклымаксималь-
наяконцентрациясахаранаблюдаетсявнаиболееширокойчастикорня(шейке).

Накоплениесахаровопределяетсядвумяфакторами– поступлениемуглеводовиз
листьевиинтенсивностьюсинтезасахарозывкорнях. Важноеусловиедляпроцессовса-
харонакоплениявкорнеплодахявляетсяразвитиефотосинтетическогоаппаратарастений.
Влистьяхобразуетсямногорастворимыхуглеводовикрахмала, которые, превращаясьв
транспортныеформы, обеспечиваютпостоянныйпритокмоносахаридовисахарозыв
корнеплоды.

Накоплениесахаровзавистиотпродолжительностивегетациирастений– обычно
раннеспелыекорнеплодыхарактеризуютсянизкимсодержаниемсахара.

Впроцессеростаиразвитиякорнеплодовсахарнойсвеклыобщеесодержаниеса-
хароввнихувеличиваетсяв2,5-3,0 раз, приэтомпроисходитзначительноеусилениебио-
синтетическихреакций, связанныхссинтезомсахарозы, врезультатечегоотношениеса-
харозыкмоносахаридамвовремясозреваниякорнеплодовпостоянноувеличивается. У
кормовыхистоловыхкорнеплодоввпроцессеихроставдинамикесодержаниясахаров
наблюдаютсяпримернотакиежеизменения, какиусахарнойсвеклы.

Изполисахаридоввкорнеплодахдовольномногопектиновыхвеществ(1-2 % мас-
сыкорня) игемицеллюлоз(до1,5 %), вморковикрахмала(до1 %).
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Клетчаткибольшесодержитсявнезрелыхкорнеплодах, вкоторыхпроисходитин-
тенсивноеформированиезапасающихидругихтканей, акконцусозреваниякорнеплодов
ееколичествоснижается. Содержаниеклетчаткивкорнеплодахсвеклы– 0,5-1 %, вмор-
кови1,5-2,0 %.

Азотистыевещества.
Казотистымвеществамкорнеплодовотносятсябелки, свободныеаминокислоты,

амиды, нуклеиновыекислотыипродуктыихраспада.
Белкисоставляют40-60 % общегоколичестваазотистыхвеществ, свободныеами-

нокислотыиамиды– 30-40 %. Белкина60-70 % представленылегкорастворимымифор-
мами– альбуминамииглобулинами, хорошосбалансированнымипосодержаниюнезаме-
нимыхаминокислот.

Дляоценкипитательныхсвойствкорнеплодовобычноопределяютобщеесодержа-
ниеазотистыхвеществвпересчетенабелки– такназываемый«сыройпротеин». Взрелых
корнеплодахколичествосырогопротеинасоставляет1,0-1,5 %

Витамины.
Вкорнеплодахсодержитсявысокоесодержаниеаскорбиновойкислоты(С), вреди-

се, репе, редьке– 20-30 мг%, вморкови– 5-15% вкормовойсвеклеитурнепсе– 3-6 мг%
массыкорнеплодов. Вкорнеплодахморковимногокаротина(провитаминаА) – 6-8 мг%,
егосодержаниевпроцессеростаисозреванияувеличиваетсяв5-6 раз. Содержатсяидру-
гиевитамины: тиамин, рибофлавин, пиридоксинпо0,1-0,2 мг%, никотиноваякислота0,2-
1, пантотеновакислота0,1-0,5, фолиеваякислота– 0,1-1 мг%.

Влияниевнешнихусловий.
Вкорнеплодахпостояннопроисходятдвапроцесса– синтезизпоступающихасси-

милянтовазотистыхвеществ, исахарозыиполисахаридов. Привыращиваниикорнепло-
доввусловияхнизкойвлагообеспеченностиувеличиваетсядоляазотистыхвеществвсу-
хомвеществе.

Концентрациясахаровпридефицитевлагитакжевозрастает, ноэтопроисходит
вследствиепониженияиховодненностииповышениисодержаниясухоговещества, тогда
каквпересчетенасухуюмассуколичествосахаровпочтинеизменяетсяидажеснижает-
ся. Какпринизкой, такиприповышеннойвлажностипочвырезкоухудшаетсярострас-
тений, снижаетсяурожайкорнеплодовивыходсахарас1 га.

Оптимизацияпитания.
Недостатоклюбогоизэлементоввпериодформированияиработыфотосинтетиче-

скогоаппаратакорнеплодовзамедляетрострастений, урожайинакоплениесахаров.
Послеобразованиякорнеплодовпотребностьрастенийвпитательныхвеществах

существенноизменяется. Впроцессесахаронакопленияважнуюрольиграютфосфори
калий, апоступлениеазотадолжнобытьснижено, таккаконусиливаетсинтезазотистых
веществ. Привнесениифосфорныхикалийныхудобренийсахаристостькорнеплодовпо-
вышаетсяна1-2 %.

Избыточныедозыазотныхудобренийувеличиваютсодержаниевкорнеплодахазо-
тистыхвеществипотерисахараприихпереработке, атакжеснижаетсясахаристостькор-
неплодов. Привысокихдозахазотныхудобренийвкорнеплодыпоступаетмногомине-
ральногоазота, восновномвнитратнойформе, вследствиечегоконцентрациянитратов
можетпревыситьдопустимыйуровень.
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