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Раздел 1.Введение. 
Лекция 1. Предмет, цели и основные задачи курса. Место экологической физиологии растений в системе специальных биологических дисциплин. 
Адаптация — это процесс формирования систем устойчивости, обеспечивающих рост и развитие растений в ранее не пригодных для жизни условиях. Любая стратегия адаптации направлена на решение одних и тех же задач — на поддержание структурной целостности макромолекул и сохранение регуляторных систем, а также на обеспечение организма энергетической валютой (прежде всего АТФ), восстановителями и предшественниками нуклеиновых кислот и белков. Центральным вопросом адаптации является вопрос о том, каким образом потенциальные, генетически детерминированные возможности организма реализуются в ответ на требования среды [Кузнецов, 1992].

Для понимания современного состояния вопроса о взаимоотношениях растения со средой следует обратиться к истории. Сведения о влиянии на растения условий их произрастания содержались уже в работах античных натурфилософов Теофраста, Плиния Старшего (Гай Плиний Секунд, 23-79 г. н.э.). Встречались они и в трудах натуралистов XVIII столетия К.Линнея и Ж.Бюффона (1707-1788).

А. Гумбольдт (1769-1859) в 1807 г. опубликовал работу, в которой показал значение климатических условий, особенно температурного фактора, на географическое распределение растений. Огюст Пирам Декандоль (1778-1841) обосновал необходимость выделения особой научной дисциплины – эпирреологии (De Candolle, 1820), изучающей влияние на растения внешних условий и воздействие растений на окружающую среду. Большой вклад в развитие экологических представлений в это время внесли и российские ученые такие, как П.С. Паллас (1741-1811), И.И. Лепехин (1740-1802), С.П. Крашенинников (1711-1755), М.В. Ломоносов (1711-1765). Среду, в которой существуют растения, стали понимать как совокупность действующих на них экологических факторов. Число таких факторов возрастало, а оценка значимости отдельных факторов изменялась. В 1895 г. датский ученый Е. Варминг (1841-1924) ввел термин «экология» в ботанику для обозначения самостоятельной научной дисциплины - экологии растений. Русский ученый В.В. Докучаев (1846-1903) создал учение о природных зонах и учение о почве, как особом биокосном теле (системе).
Экологическая физиология растений возникла и сложилась в самостоятельную научную дисциплину под влиянием, геоботаники, биохимии, генетики. Как самостоятельное научное направление, экологическая физиология растений стала оказывать влияние на другие биологические науки. Были разработаны представления об экологической индивидуальности видов растений, об их фактических и потенциальных оптимумах и ареалах. Возникла экоанатомия растений, в задачи которой входит изучение формирования анатомических структур как приспособлений к произрастанию в соответствующих условиях среды. 
Если в прошлом в задачи исследователей входило выяснение значения отдельных экологических факторов для функционирования, пространственного распределения растений и продуктивности, то в настоящее время на первый план вышли исследования жизненных процессов, включая процессы, связанные с реализацией наследственной информации. Стало возможным дать экофизиологическую характеристику основных типов растительности земного шара.

Экологическая физиология растений – это наука о взаимодействии растений с окружающей средой, о физиолого–биохимических процессах, происходящих в ответ на действие экологических факторов, об устойчивости растений к действию различных стрессоров.
К стрессорам физической природы относят – свет (его количество и качество), температуру, содержание воды в почве и воздухе. К химическим стрессорам можно отнести соли, кислоты, щелочи, гербициды и др.; к биологическим – микроорганизмы, насекомых, животных. Описание основных факторов будет дано в следующих лекциях. 

Экологическая физиология изучает комплекс приспособительных реакций, формирующихся в ответ на действие стрессора. Основные вопросы данной раздела науки о растения - это:

1. Влияние внешней среды на фотосинтез, дыхание, рост и развитие, минеральное питание, продукционный процесс.

2. Стресс как функциональное состояние.

3. Функционально-биохимическое разнообразие и пластичность.

4. Биотические взаимодействия (симбиоз, паразитизм и др.).

5. 5.Поведение и распространение видов (экотипы и экорасы) (Головко, 2007).

В современных условиях вмешательство человека в природные экосистемы приобретает огромные масштабы. К 1650 г. на земном шаре насчитывалось около 500 млн. человек, в наше время население Земли увеличилось в десятки раз. Уже эта количественная сторона проблемы народонаселения порождает существенные изменения во взаимодействии человека и растений. Однако развитие человеческого общества характеризуется не только его количественным ростом. Изменилась технология производства. С совершенствованием средств производства увеличивается антропогенный пресс на растительные сообщества, увеличивается вероятность негативного последствия человеческой деятельности. Головко Т.К. (2007): «Методы и подходы экофизиологии все шире используются при изучении и прогнозировании антропогенных воздействий и глобальных изменений климата на растительные системы».

Особую актуальность в настоящее время приобретает вопрос устойчивости растений к патогенным микроорганизмам. Паразитические микроорганизмы способны привести к снижению продуктивности или полной гибели растения. Растения и патогены составляют целостную систему, в которой осуществляется взаимный отбор. Они находятся в равновесии лишь при определенных условиях, изменения которых может сдвинуть данное равновесие. 

В 1940 г. Мюллер и Бергер высказали предположение, что растения в ответ на инфекцию образуют защитные вещества – фитоалексины. Провели серию экспериментов, на основании которых были сделаны следующие выводы:

1. Преждевременная гибель паразита на клубнях устойчивых W-сортов не является следствием какого-то токсического фактора, уже присутствующего в клубнях перед инфекцией, или результатом нехватки питательного вещества, необходимого грибу для нормального развития, а вызывается изменением состояния клеток растения-хозяина, которые приходят в соприкосновение с паразитом. Такое изменение состояния приводит к параличу или преждевременной гибели гриба. Фактор, подавляющий развитие гриба, образуется или активируется только в ходе этого изменения состояния, которое называется – защитной реакцией.

2. Защитная реакция связана с живыми клетками растения-хозяина. Это не означает однако, что ткань, инфицируемая вирулентным штаммом Phytophtora, и еще живая, не может в тоже время отвечать на проникновение авирулентного штамма изменением своего состояния, характерным для защитной реакции.

3. Ингибирующий фактор, несомненно, материален по своей природе. Он образуется или активируется в «реагирующих» клетках растения-хозяина и может рассматриваться как конечный продукт «некробиоза», высвобождаемый паразитом.

4. Гипотетическое «защитное вещество» является неспецифическим по способу действия. Оно ингибирует рост не только Phytophtora infestans, но и других паразитов клубней картофеля. Сапрофитные грибы также подавляются этим веществом. Однако различные виды паразитов по-разному чувствительны к фитоалексином.

5. Решающим фактором для борьбы с паразитом и эффективности «иммунного» ответа растения является та чувствительность, с которой клетки растения-хозяина реагируют на какие-то вещества Phytophtora: чем выше чувствительность клеток, тем больше их устойчивость. Продукт этой реакции, соответственно, неспецифический и обладает широким спектром действия. Генетически детерминированной является способность клеток хозяина реагировать на присутствие гриба, что проявляется в скорости, с которой накапливается гипотетическое защитное вещество.

6. Защитная реакция ограничена пораженной тканью и прилегающими к ней клетками. На целое растение иммунизация не распространяется.

7. Обнаружили у устойчивых сортов «иммунизацию» участков ткани, инфицированной паразитом. У восприимчивых сортов картина иная: клетки, инфицированные вирулентной расой Phytophtora, но сохранившие жизнеспособность, становились также «чувствительными» к грибам, которые сами по себе не способны поражать интактные клубни картофеля. Следовательно, и здесь существуют заметные различия способности различных видов грибов поражать ткань, уже инфицируемую Phytophtora.

8. Способность «приобретать» устойчивость наследуется в месте инфицирования и только здесь, устойчивое состояние в целом растении не наследуется. Приобретенная устойчивость возникает только после контакта растения с патогеном. В результате срабатывает некий механизм, который переводит отдельные участки тканей из «индифферентного» в «устойчивое» состояние.

Данные выводы имеют большое значение для изучения индуцированной устойчивости у растений.

В настоящее время в сельском хозяйстве, растениеводстве для борьбы с болезнями и вредителями растений разработан целый комплекс мероприятий, включающий также использование ксенобиотиков (чужеродные для живых организмов химические вещества, естественно не входящие в биотический круговорот, и, как правило, прямо или косвенно порождённые хозяйственной деятельностью человека). Недостатком применения химических препаратов является накопление их в почве, воде, растениях, животных. Для оценки их действия необходимо разрабатывать экспресс - методы (Абдурахманов, 2007). Эффект ксенобиотиков оценивают по реализации процессов роста, морфогенеза, закладки корней, выживаемости, содержанию пигментов, показателям водообмена. Отмечено, что чувствительность разных объектов и моделей неодинакова, она не совпадала при оценке разных показателей. Степень ингибирования зависела от вида и органа растения, дозы и способа введения ксенобиотика. Обработка семян растворами ксенобиотиков вызывала снижение всхожести, удлинение сроков прорастания семян, подавление роста надземных и подземных структур у проростков, нарушение морфогенеза корней и листьев. Отрицательное действие данных веществ при обработке разных органов не удавалось блокировать даже в последующем при культивировании в растворах регуляторов роста.

Отмечено, что ряд ксенобиотиков, которые используются в борьбе с вредителями и болезнями, токсичны и для растений. Поэтому необходимо разграничивать пороговые дозы токсичности как для вредителей, так и для растения.

Одной из задач экологической физиологии – это влияние факторов среды на энергетический обмен растения. При изучении влияния на фотосинтез экологических факторов показано, что один из факторов, находящийся в минимуме, ограничивает влияние других факторов. Эта зависимость получила название закона ограничивающих факторов. Эти наблюдения позволили Ф.Блэкману в 1905 г. сделать вывод о том, что фотосинтез состоит из двух фаз: зависимой от света (световой фазы) и зависимой от концентрации углекислого газа и температуры (темновой фазы). При малой освещенности фотосинтез увеличивается пропорционально интенсивности света и почти не зависит от факторов, влияющих на темновые реакции фотосинтеза. Следовательно, чтобы получить максимальный урожай необходимо поддерживать оптимальное соотношение всех факторов, влияющих на фотосинтез. 

Стрессоры, например, такие как высокая температура, ингибируют и фотосинтез, и дыхание. Однако необходимо учитывать, что оптимальные температуры фотосинтеза ниже оптимальных температур дыхания, то есть при перегреве, когда интенсивность фотосинтеза резко падает, интенсивность дыхания продолжает расти. Дыхание может быть в данном случае поставщиком энергии для репарации поврежденных органелл и клеточных функций. Дальнейшее повышение температуры приводит к разобщению окисления и фосфорилирования и снижению образования молекул АТФ. При таких высоких температурах клетка не имеет энергии для синтеза макромолекул и сохранения структуры мембран и органелл. В процессе эволюции были сформированы генетические механизмы, повышающие устойчивость растений к высоким температурам.

Фотосинтез и дыхание – это основные составляющие продукционного процесса. Однако, как отмечают ряд исследователей, вопрос о внутриклеточных механизмах их взаиморегуляции остается открытым. Внимание исследователей направлено на изучение взаимодействия митохондрий и хлоропластов у растений, находящихся в стрессовых условиях. Очень актуальна проблема – влияния ионизирующего излучения на растения. При высоких дозах повреждаются мембраны, органоиды, клетки, нарушается структура ДНК, синтез РНК.

Физиологический ответ растительных организмов на слабые и сверхслабые воздействия характеризуется общностью свойств, что свидетельствует о едином механизме его инициации, реализующемся через клеточные мембраны (Веселов и др., 2007).

Мембраны фотосинтезирующей клетки отличаются повышенным уровнем свободно-радикальных процессов. Смещение прооксидантно-антиоксидантного равновесия выступает в роли важнейшего компонента инициации адаптивного ответа на действие малых доз радиации (Веселов и др., 2007). В следующих лекциях будут подробно рассмотрены вопросы о взаимодействии растительного организма и экологических факторов.

Следовательно, экологическая физиология – это наука о взаимоотношении растения и среды; при расшифровке природы ответной реакции растительного организма на действие того или иного фактора. Экологическая физиология растений очень тесно контактирует с молекулярной биологией, генетикой, биохимией; при описании биофизических процессов, происходящих в организме при его взаимодействии со средой, широко используются физико-химические методы.

Раздел 2. Растительный организм и среда. 
Лекция 2. Устойчивость как приспособление растений к условиям существования. Стресс. Адаптации. Устойчивость. Способы адаптации. Общие характеристики действия экологических факторов на растения. Адаптационные стратегии растений.

Растения часто подвергаются воздействию неблагоприятных факторов среды (стрессоров). В ответ на повреждающее действие стрессора организм переходит в состояние стресса. Термин «стресс» был предложен выдающимся канадским ученым Г. Селье в 1972 г. Предложенный Г. Селье данный термин быстро завоевал популярность в физиологии, поскольку позволил одним словом объединить воздействие на организм разнокачественных повреждающих факторов без количественной оценки эффекта, вызываемого каждым из стрессоров в отдельности.

Совокупность всех неспецифических изменений, возникающих в организме под влиянием стрессоров, включающих перестройку защитных сил организма, называется стрессом.

Сила стресса зависит от скорости, с которой возникают неблагоприятные ситуации.

Три фазы стресса: 
1. Первичная стрессовая реакция;
2. Адаптация; 
3. Истощение ресурсов надежности. 

Явления, которые наблюдаются у растений при действии стрессоров, могут быть разделены на две категории: 

- повреждения, проявляющиеся на различных уровнях структурной и функциональной организации растения, например, денатурация белков, нарушение метаболизма и торможение роста растяжением при обезвоживании клеток в условиях засухи или почвенного засоления;

- ответные реакции, позволяющие растениям приспособиться к новым стрессовым условиям: они затрагивают в экспрессии генов, метаболизме, физиологических функциях и гомеостазе. Совокупность такого рода реакций называется акклиматизацией. В процессе акклиматизации растение приобретает устойчивость к действию стрессора. Акклиматизация происходит при жизни организма и не наследуется. Вместе с тем она осуществляется на основе тех возможностей, которые заложены в генотипе, т.е. в пределах нормы реакции. Примером акклиматизации растений является закаливание. 

Защитные механизмы как конститутивные (адаптации), так и формирующиеся в ходе акклиматизации, могут быть разделены на две основные категории.

1. Механизм избегания. Они дают возможность растению избежать действия стрессоров. Пример, поглощение воды глубоко проникающей в грунт корневой системой растений. У некоторых ксерофитов длина корневой системы достигает несколько десятков метров, что позволяет растению использовать грунтовую воду и не испытывать недостатка влаги в условиях почвенной и атмосферной засухи. Механизмы ионного гомеостатирования цитоплазмы у растений, устойчивых к почвенному засолению. Способность поддерживать концентрацию ионов натрия и хлора в цитоплазме при почвенном засолении дает возможность этим растениям избегать токсического действия ионов на цитоплазматические биополимеры.

2. Механизмы резистентности (выносливости). Посредством этих механизмов растения, не избегая действия стрессора, переживают стрессовые условия. Например, биосинтез нескольких изоферментов, осуществляющих катализ одной и той же реакции, при этом каждая изоформа обладает необходимыми каталитическими свойствами в относительно узком диапазоне некоторого параметра окружающей среды, температуры. Весь набор изоферментов в целом позволяет растению осуществлять реакцию в значительно более широком температурном диапазоне, чем это делал бы только один изофермент, и, следовательно, приспосабливаться к изменяющимся температурным условиям.

Адаптации. Важную роль в устойчивости растений к действию стрессоров играют адаптации. Адаптация – это генетически детерминированный процесс формирования защитных систем, обеспечивающих повышение устойчивости и протекания онтогенеза в ранее неблагоприятных для него условиях, это приспособление организма к конкретным условиям существования.

Пример адаптации растений к засухе – морфологические особенности кактусов, имеющих мясистый стебель, листья - иголки, незначительное число устьиц, глубоко посаженных в ткань, толстую кутикулу и ряд других признаков, позволяющих кактусам осуществлять жизненный цикл в режиме экономии влаги и, таким образом, выживать в условиях засушливого климата. Адаптация проявляется на биохимическом уровне. Например, биосинтез стероидных  псевдоалкалоидов у некоторых пасленовых, в частности у картофеля, токсичных для травоядных животных и насекомых–фитофагов. 

У индивидуума она достигается за счет физиологических механизмов (физиологическая адаптация), а у популяции организмов – благодаря механизмам изменчивости и наследственности (генетическая адаптация). Адаптация включает в себя все процессы (анатомические, морфологические, физиологические, поведенческие, популяционные и др.) от самой незначительной реакции организма на изменение условий, которая способствует повышению устойчивости, до выживания конкретного вида. В отличие от акклиматизации адаптация – наследственно закрепленный конститутивный признак, присутствующий в растении независимо от того, находится оно или нет в стрессовых условиях. Адаптация делает популяцию организмов приспособленной к соответствующим условиям окружающей среды. Сохранение жизни на Земле является результатом непрерывной адаптации живых существ. 

Устойчивость. Устойчивость является конечным результатом адаптации.

Способность растения переносить действие неблагоприятных факторов и давать в этих условиях потомство называется устойчивостью (стресс-толерантностью, биологической устойчивостью).

Наиболее чувствительны к действию неблагоприятных факторов внешней среды молодые растения, когда идет активный рост и метаболические процессы. В дальнейшем устойчивость растений повышается и продолжает увеличиваться до начала заложения цветков. В период формирования гамет, цветения, оплодотворения растения вновь очень чувствительны к стрессорам. Затем их устойчивость повышается вплоть до созревания семян.

Действию стрессорных факторов подвергаются не только дикие, но и культурные растения. Любой экстремальный фактор оказывает отрицательное влияние на рост, накопление биомассы, в конечном итоге – на урожай.

Помимо устойчивости к факторам внешней среды, растения должны обладать защитой от биотических факторов, прежде всего от микроорганизмов–патогенов. Эволюция микроорганизмов с самого начала была направлена на постепенное разрушение образуемой растениями биомассы и включение высвобожденных элементов в начальные звенья круговорота. Фитопатогены могут вызывать физиологические и биохимические изменения в растении. Наиболее частыми нарушениями строения и структуры тканей, происходящей под влиянием патогена, являются: гипертрофия (увеличение объема и массы органов, клеток), гиперплазия (увеличение количества клеток), гипоплазия (уменьшение количества и размера клеток), некроз, Мацерация (размягчение и распад ткани). Нарушается поступление воды вследствие повреждения корней и сосудистой системы. Может происходить повышение или понижение скорости транспирации в результате изменения характера устичных движений, сокращение числа устьиц. Патогены проникают в растение: через кутикулу и эпидермис (головневые грибы), через естественные проходы – устьица, чечевички (бактерии), через поранения (в основном факультативные паразиты). Патогены существенно влияют на интенсивность дыхания, значительно снижают фотосинтетическую активность, нарушают азотный и углеводный обмены и т.д. 

Устойчивость к болезни есть способность растения предотвращать, ограничивать или задерживать ее развитие.

Устойчивость может быть неспецифической (или видовой) и специфической (или сортовой).

Видовая устойчивость защищает растения от огромного количества сапрофитных микроорганизмов. Его называют фитоиммунитетом, так как видовая устойчивость касается болезней неинфекционных для данного вида растения. Благодаря видовой устойчивости каждый вид растений поражается лишь немногими возбудителями.

Специфическая устойчивость имеет отношение к паразитам, способным преодолевать видовую устойчивость растения и поражать растение в той или иной степени. Эта устойчивость важна для культурных растений, т.к. патогенные микроорганизмы могут снижать урожайность от 15 до 95 %.

Агрономическая устойчивость – способность организмов давать высокий урожай в неблагоприятных условиях.

Степень снижения урожая под влиянием стрессоров является показателем устойчивости растений к ним. Создание человеком высокопродуктивных сортов часто приводит к снижению устойчивости. Причина в том, что чем больше энергетических ресурсов растение тратит на поддерживание высокой устойчивости, тем меньше их остается для формирования урожая и наоборот. Многие культурные растения не могут сами развиваться и полностью зависят от человека, создающего для них благоприятные условия. В результате хозяйственной деятельности человека появляются новые неблагоприятные факторы, для которых растения не могли выработать защитные приспособления в процессе эволюции.

Устойчивость к неблагоприятным факторам среды определяет характер распределения различных видов растений по климатическим зонам. Большинство сельскохозяйственных растений вынуждены постоянно находиться в стрессовых условиях, поэтому обычно реализуется только 20 % их генетического потенциала.

Способы адаптации. Выбор растением способа адаптации зависит от многих факторов. Однако ключевым фактором является время, предоставленное организму для ответа. Чем больше времени предоставляется для ответа, тем больше выбор возможных стратегий. При внезапном действии экстремального фактора ответ должен последовать незамедлительно. В соответствии с этим различают три главные стратегии адаптации: эволюционные, онтогенетические, срочные.

Эволюционные (филогенетические) адаптации – это адаптации, возникающие в ходе эволюционного процесса на основе генетических мутаций, отбора и передающиеся по наследству. Результатом таких адаптаций является оптимальная подгонка организма к среде обитания. Системы выживания, сформированные в ходе эволюции, наиболее надежны. Пример, анатомо–морфологические особенности растений, обитающих в самых засушливых жарких пустынях земного шара, а также на засоленных территориях. Однако изменения условий среды, как правило, являются слишком быстрыми для возникновения эволюционных приспособлений. В этих случаях растения используют не постоянные, а индуцируемые стрессором защитные механизмы, формирование которых генетически предопределено. В образовании таких защитных систем лежит изменение дифференциальной экспрессии генов.

Онтогенетические (фенотипические) адаптации обеспечивают выживание данного индивида. Они не связаны с генетическими мутациями и не передаются по наследству. Формирование такого рода приспособлений требует сравнительно много времени, поэтому их называют долговременными адаптациями. Пример, переход некоторых С3–растений на САМ–тип фотосинтеза, позволяющий экономить воду, в ответ на засоление и жесткий водный дефицит.

Срочная адаптация – в основе образование и функционирование шоковых систем, происходит при быстрых и интенсивных изменениях условий обитания. Обеспечивает лишь кратковременное выживание при повреждающем действии фактора, создаются условия для формирования более надежных долговременных механизмов адаптации. К шоковым защитным системам относятся – система теплового шока (в ответ на быстрое повышение температуры), SOS–система (сигнал для ее запуска – повреждение ДНК).

Активная адаптация – формирование защитных механизмов. При этом обязательным условием выживания является индукция синтеза ферментов с новыми свойствами или новых белков, обеспечивающих защиту клетки и протекание метаболизма в ранее непригодных для жизни условиях. Результат – расширение экологических границ жизни растения.

Пассивная адаптация – «уход» от повреждающего действия стрессора или сосуществовать с ним. Этот тип приспособления имеет огромное значение для растений, т.к. они не могут убежать или спрятаться от вредного воздействия фактора. Это переход в состояние покоя, способность растений изолировать «агрессивные» соединения такие, как тяжелые металлы в стареющих органах, тканях или вакуолях, т.е. сосуществовать с ними. Короткий онтогенез растений–эфемеров, позволяющий им сформировать семена до наступления неблагоприятных условий. Однако растительные организмы часто для выживания в экстремальных условиях используют как активные, так и пассивные пути адаптации. Например, в ответ на повышение температуры воздуха растение «уходит» от действующего фактора, понижая температуру тканей за счет транспирации, и одновременно активно защищает клеточный метаболизм от высокой температуры, синтезируя белки теплового шока. 

Надежность растительного организма определяется его способностью не допускать или ликвидировать отказы на разных уровнях: молекулярном, субклеточном, клеточном, тканевом, органном, организменном и популяционном. Для предотвращения отказов используются системы стабилизации: принцип избыточности, принцип гетерогенности равнозначных компонентов, механизмы гомеостаза. Для ликвидации возникших отказов служат системы репарации. На каждом уровне биологической организации действуют свои механизмы. На молекулярном уровне принцип избыточности находит свое выражение, например, в полиплоидии, на организменном – в образовании большого количества гамет и семян. Примерами восстановительной активности на молекулярном уровне служит энзиматическая репарация поврежденной ДНК, на организменном – пробуждение пазушных почек при повреждении апикальной меристемы, регенерация и т. д.

Защита от неблагоприятных факторов среды у растений обеспечивается особенностями анатомического строения (кутикула, корка, механические ткани и т.д.), специальными органами защиты (жгучие волоски, колючки), двигательными и физиологическими реакциями, выработкой защитных веществ (смол, фитоалексинов, фитонцидов, токсинов, защитных белков).

Надежность организма проявляется в эффективности его защитных приспособлений, в его устойчивости к действию неблагоприятных факторов внешней среды.

Раздел 3. Общие характеристики действия экологических факторов на растения.

Лекция 3. Общие механизмы ответных реакций растений. Стратегия адаптации растений к неблагоприятным факторам среды. Понятие донорно-акцепторных систем. Адаптивные стратегии и их составляющие. Содержание типов стратегий Раменского–Грайма. Стратегические качества растений. Соотношение типов стратегий Раменского–Грайма. Смены стратегии в ходе онтогенеза растений. Задача адаптивной селекции.

Обязательное свойство любого организма, в том числе и растительного – способность к защите от неблагоприятных факторов среды, следовательно, адаптация – это явление общебиологическое. 

В состоянии непрерывной адаптации находятся все живые организмы в ходе их филогенеза и индивидуального развития. Процесс появления эволюционных (филогенетических) механизмов адаптации носит конститутивный характер и, как правило, проявляется на морфологическом или анатомическом уровнях. Преобладание конститутивных механизмов адаптации над индуцибельными (т.е. возникающими только в случае, когда они востребованы) характерно, прежде всего, для растений пустынь, засоленных местообитаний и других регионов с экстремальными климатическими условиями. 

Сформированные в ходе эволюции механизмы это первый и наиболее надежный «уровень обороны». До тех пор пока протекторный потенциал конститутивных систем превышает повреждающее воздействие фактора, растение не испытывает состояние стресса. В противном случае, «подключаются» физиологические защитные механизмы, регуляция которых осуществляется на организменном уровне. Недостаточность этих систем инициирует формирование защитных механизмов клеточного и молекулярного уровней регуляции. Все эти механизмы детерминированы генетически и носят индуцибельный характер, то есть в норме отсутствуют и образуются лишь в ответ на повреждающее действие фактора. Каждому уровню организации системы соответствует свой уровень регуляции механизмов устойчивости.

Механизмы стресса на клеточном уровне. 

К первичным неспецифическим процессам, происходящим в клетках при нарастающем действии стрессора, относятся:

 1. Повышение проницаемости мембран, деполяризация мембранного потенциала плазмалеммы. 

2. Вход ионов кальция в цитоплазму из клеточных стенок и внутриклеточных компартментов: вакуоли, ЭПС, митохондрии. 

3. Сдвиг рН цитоплазмы в кислую сторону.

4. Активация сборки актиновых микрофиламентов и сетей цитоскелета, в результате чего возрастает вязкость и светорассеивание цитоплазмы.

5. Усиление поглощения кислорода, ускоренная трата АТФ, развитие свободнорадикальных реакций.

6. Возрастание гидролитических процессов.

7. Активация и синтез стрессовых белков.

8. Усиление активности водородной помпы в плазмалемме, возможно, и в тонопласте, препятствующей неблагоприятным сдвигам ионного гомеостаза.

9. Увеличение синтеза этилена и абсцизовой кислоты, торможение деления и роста, поглотительной активности клетки и других физиологических и метаболических процессов. Торможение функциональной активности клеток происходит в результате действия ингибиторов и переключения энергетических ресурсов на преодоление неблагоприятных факторов.

Эти стрессовые реакции наблюдаются при действии любого стрессора. Они направлены на защиту внутриклеточных структур и устранение неблагоприятных изменений в клетках. Эти явления взаимосвязаны и развиваются как каскадные реакции. 

Механизмы адаптации на организменном уровне. 

Чем выше уровень биологической организации, тем большее число механизмов одновременно участвует в адаптации растений к стрессовым воздействиям. На организменном уровне сохраняются все механизмы адаптации, свойственные клетке, дополняются новыми, которые отражают взаимодействие органов в целом растении. 

Это следующие механизмы:

1. Конкурентные отношения между органами за физиологически активные вещества и трофические факторы. Отношения построены на силе аттрагирующего действия. Этот механизм позволяет растениям в экстремальных условиях сформировать такой минимум генеративных органов (аттрагирующих центров), которые они в состоянии обеспечить необходимыми веществами для нормального созревания. Например, при неблагоприятных условиях в колосе злака формируются не все семена, а лишь немногие, но эти оставшиеся достигают обычных размеров. 
2. Процесс замены поврежденных или утраченных органов путем регенерации и роста пазушных почек. В этих процессах участвуют межклеточные системы регуляции: гормональная, трофическая, электрофизиологическая.

3. В растениях резко возрастает выработка этилена и абсцизовой кислоты, снижающих обмен веществ, тормозящих ростовые процессы, способствующих старению и опадению органов, переходу растения в состояние покоя. Одновременно в тканях снижается содержание ауксина, цитокинина, гиббереллинов. Здесь ведущая роль принадлежит фитогормонам, тормозящим функциональную активность растений. 

Адаптация па популяционном уровне. 

В условиях длительного стресса гибнут те индивидуумы, у которых генетическая норма реакции на данный экстремальный фактор ограничена узкими пределами. Эти растения устраняются из популяции, а семенное потомство образуют лишь генетически более устойчивые растения. Общий уровень устойчивости в популяции возрастает. В стрессовую реакцию включается дополнительный фактор – отбор, приводящий к появлению более приспособленных организмов и новых видов (генетическая адаптация). Предпосылка – внутрипопуляционная вариабельность уровня устойчивости к тому или иному фактору или группе факторов.

Чем выше уровень организации организма, тем эффективнее защитные системы. Во всех случаях растение использует две принципиально различные стратегии адаптации: активную – формирование защитных механизмов и пассивную – «уход» от повреждающего действия экстремального фактора. 

В ответных реакциях растений на повреждающие факторы выделяют неспецифические и специфические процессы, происходящие в организме. Специфические процессы – это процессы, инициируемые в растении только определенным типом стрессовых воздействий. Неспецифические процессы – это процессы, включающиеся в самых различных стрессовых ситуациях.

Механизмы специализированной адаптации требуют для своего формирования достаточно много времени. Они обеспечивают не просто выживание организма, а направлены на реализацию онтогенетической программы растения в изменившихся условиях. Специализированные механизмы устойчивости к данному конкретному стрессору могут оказаться абсолютно неэффективными при действии на растение фактора иной природы, т.е. существуют ли общие механизмы устойчивости в условиях действия разных по своей физической природе повреждающих факторов.

Необходимо отметить, что все растения отвечают на действие любого неблагоприятного фактора активацией разных групп генов и синтезом кодируемых ими защитных белков. Отдельные вновь синтезированные полипептиды выполняют аналогичные защитные функции при различных стрессорных условиях. Так белки теплового шока (БТШ) участвуют в защите растений от действия тяжелых металлов. Засуха, действие высоких температур вызывают в растении возникновение водного дефицита. В этих случаях будут функционировать механизмы, направленные на понижение внутриклеточного водного потенциала и защиту жизненно важных макромолекул и структур клетки. 

Стрессоры определенной интенсивности нарушают протекание фотосинтеза, дыхания и других физиологических процессов, что приводит к появлению активных форм кислорода, которые нарушают клеточный метаболизм растительного организма. Для снижения уровня этих форм используются одни и те же системы защиты у растений при разных неблагоприятных ситуациях.

Приобретение устойчивости под воздействием одного из неблагоприятных факторов может вызывать повышение устойчивости растительного организма к другим стрессовым воздействиям. Это явление называется кросс-адаптацией или кросс-устойчивостью. Например, длительная адаптация растений к засолению сопровождалось повышением термоустойчивости организма, тепловой шок защищал растения (хлопчатник) от засоления, от прогрессирующей засухи, тяжелых металлов, ультрафиолетовой радиации. Следовательно, в растениях существуют общие системы устойчивости к различным стрессорам.

При изучении общих механизмов устойчивости к группе стрессоров, которые инициируют в растении водный дефицит, выделяют три типа универсальных механизмов:

- стресс-индуцированное новообразование макромолекул с защитными свойствами;

- синтез совместимых осмолитов с множественными протекторными функциями;

- антиоксидантные системы [Кузнецов, Дмитриева, 2005].

Стрессор может включить синтез макромолекул с механизмом действия, который описывается моделью молекулярного шаперона (chaperon – нянька; в экстремальных условиях белки теплового шока в индивидуальном порядке «опекают» функционирование конкретных макромолекул, клеточных структур и т.д., что позволяет поддерживать клеточный гомеостаз), протеолитических ферментов, которые обеспечивают удаление из клеток поврежденных макромолекул, их реутилизацию, синтез белков-секвесторов ионов (sequestrum – ограничение, запрещение), белков ионных и водных каналов, ферментов, необходимых для низкомолекулярных органических соединений – совместимых осмолитов: аминокислот - пролина, аланина и др., четвертичных ионов - бетаин, глицин-бетаин , сахароспиртов (пинит) и углеводов. Ключевое значение для устойчивости организма имеет индукция синтеза регуляторных белков, контролирующих экспрессию стресс-регулируемых генов. 

Состав внутриклеточной среды может регулироваться за счет синтеза и аккумуляции низкомолекулярных органических протекторных соединений, к которым относятся аминокислоты (прежде всего пролин), сахароспирты, бетаины и др. Регуляция состава микроокружения макромолекул – одна из наиболее распространенных приспособительных реакций растений к различным стрессорам.

Функции органических протекторных соединений разнообразны. Например, пролин – уникальный осмолит, он – компонент стресс-белков и рецепторов, регулятор экспрессии генов, предшественник СН3- производных (осмолитов), осморегулятор, протектор макромолекул и мембран, генератор восстановительных эквивалентов, регулятор окислительно-восстановительного потенциала, источник энергии, компонент системы клеточного рН-стата, источник углерода, источник запасного азота, инактиватор реактивных радикалов.

Активные формы кислорода (перекись водорода, супероксид, синглетный кислород – О2*, гидроксил-радикал) – «агрессивные» факторы, повреждающие клеточный метаболизм. Эти формы возникают в любой клетке, находящейся в состоянии стресса. Они вызывают денатурацию белков, повреждение нуклеиновых кислот, перекисное окисление липидов. Основной источник активных форм кислорода в растительном организме – это хлоропласты и митохондрии. 

Клетки защищаются от активных форм кислорода с помощью антиоксидантов. Некоторые из них – ферменты. Сущесювует два протекторных механизма: ферментативный и неферментативный.

К антиоксидантным ферментам относятся: супероксидисмутаза (СОД), каталаза и пероксидаза. Синтез их индуцируется в ответ на повышение активных радикалов в растительном организме. Большая роль в данном процессе принадлежит и аскорбатспецифической пероксидазе.

Неферментативные антиоксиданты – каротиноиды, флавоноиды, витамины, аскорбиновая кислота, фенольные соединения и другие низкомолекулярные соединения, молекулы которых способны «гасить» активные молекулы кислорода. 

В процессе адаптации растение проходит два различных этапа: 1 – быстрый первичный ответ, 2 – значительно более длительный этап, связанный с формированием новых изоэнзимов или стрессорных белков, обеспечивающих протекание метаболических процессов в экстремальных условиях.

Быстрая первичная реакция растения на стрессор называется стресс-реакцией, следующая за ней фаза – специализированной адаптацией. При прекращении действия стрессора растение может перейти в состояние восстановления, если данное воздействие не превышает защитные возможности организма.

Две фазы адаптации выполняют различные функции. Эти этапы различаются и временными параметрами, а также лежащими в их основе защитными механизмами. 

Стресс-реакция – это кратковременная защита растительного организма от гибели за счет формирования и функционирования быстрых защитных механизмов, она предоставляет время для формирования более надежных и эффективных механизмов специализированной устойчивости. 

Для специализированной адаптации свойственно образование новых, более надежных и эффективных механизмов защиты, они ответственны за протекание онтогенеза в условиях длительного действия стрессора. Например, формирование САМ-типа фотосинтеза в условиях засоления и др.

Выживание растения на первом этапе, когда еще не сформированы специализированные системы устойчивости, достигается за счет быстрого формирования энергоемкий и малоэффективных защитных систем. Это системы шокового ответа. Антиоксидантные системы, механизмы синтеза протекторных низкомолекулярных соединений – функционируют на этом этапе. Наличие общих систем устойчивости позволяет защищать организм от кратковременного действия стрессора без формирования специализированных механизмов адаптации.

Полагают, что общие системы адаптации функционируют обычно на фазе стресс-реакции, хотя могут функционировать и на следующей фазе – фазе специализированной адаптации. Это позволяет растению выжить в первый момент действия стрессора, сформировать специализированные механизмы устойчивости и завершить программу онтогенеза в экстремальных условиях. Стресс – это общая неспецифическая адаптационная реакция организма на действие любых неблагоприятных факторов.

Таким образом, любая стратегия адаптации направлена на поддержание структурной целостности макромолекул, сохранение регуляторных систем, на обеспечение организма энергетической валютой, восстановителями и предшественниками нуклеиновых кислот и белков. Независимо от выбранной стратегии растения отвечают на повреждающее воздействие перцепцией стрессорного сигнала, его трансдукцией, дифференциальной экспрессией генома, изменением качественного и количественного содержания макромолекул и их микроокружения, «перепрограммированием» клеточного метаболизма и, наконец, повышением стресс–толерантности. 

Понятие донорно-акцепторных систем. В ответ на изменение условий среды формируются донорно-акцепторные системы, которые включают в себя системы восприятия и передачи сигнала, формирование ответной реакции и систему обратной связи на уровне реализации ответной реакции, механизмы, обеспечивающие энергией протекание указанных процессов. В целом растении одновременно может сформироваться несколько донорно-акцепторных систем, так, разные части растений могут оказаться в разных условиях, что сформирует потребности в различных потоках ресурсов. Выработка таких систем должна быть направлена на повышение выживаемости растений. 
Адаптивные стратегии и их составляющие. Существует ряд систем, описывающих способы адаптации растений. Есть классификации, в основе которых лежат различия местообитаний, и есть классификации, в основе которых – системы жизненных форм (функциональная организация самих растений). Однако при характеристике взаимоотношения организма и среды должно учитываться и среда, и само растение. Эти схемы были названы жизненными стратегиями, или адаптивными стратегиями. Их составляющие: 
1. Объект классификации (все многообразие первичных адаптивных реакций на условия обитания – от молекулярно-биологических до онтогенетических); совокупность частных первичных адаптивных реакций складывается из: 

- множества видоспецифичных комбинаций, которое описывается через «принцип экологической индивидуальности видов Раменского - Глизона»;
- множества возможных первичных адаптивных реакций на действие факторов среды.

2. Общие принципы и цели ее построения.

До сих пор нет общепринятой методологии выделения типов адаптивных стратегий. Существующие возможности выделения типов эколого-ценотических стратегий – это использование в качестве основы существующие классификации, либо создание систем нового типа. Наиболее распространенные системы, описывающие способы адаптации растений, - это классификации по факторам среды. Эти классификации полезны при оценке адаптивных комплексов при селекции на устойчивость растений к тем или иным факторам среды (Усманов, Рахманкулова, Кулагин, 2001). Однако при анализе адаптаций к различным факторам среды затруднено сравнение между ними. Более обобщенные системы – это классификации «от растения», классификации «от среды» используются как дополнительные. 
Содержание типов стратегий Раменского–Грайма. Разделение растений по типам стратегий (система Раменского–Грайма): 

Виоленты (С) – растения богатых и стабильных местообитаний, «солодоминанты» сообществ высокой биологической продуктивности. Это наиболее малочисленная и гомогенная группа. Состав: деревья (бук), реже крупные корневищные злаки (канареечник, тростник). Это конкурентомощные растения, их реализованная и фундаментальная ниши практически совпадают. Виоленты не устойчивы к действию стресса и нарушениям, т.к. лишены специальных приспособлений для поддержания устойчивости в стрессовых ситуациях. 

Патиенты (S) – гетерогенная в морфологическом и ценотическом отношении группа видов. Это растения экстремальных местообитаний (экотопические патиенты), растения в сомкнутых продуктивных сообществах, где патиентам достается мало ресурсов, основная часть которых потребляется виолентами (фитоценотические патиенты). Устойчивы к стрессу благодаря специальным физиологическим механизмам, которые разнообразны даже для переживания одного и того же варианта стресса. Их реализованные и фундаментальные ниши близки по объему за счет произрастания в экстремальных условиях. Это травы, кустарнички, кустарники, деревья (саксаул), сфагнумы и многие зеленые мхи, лишайники, гаметофитные стадии плаунов.

Эксплеренты (R) – растения богатых местообитаний, но в отличие от виолентов произрастают в условиях низкой конкуренции. Это возможно либо при нарушениях, либо при кратковременном периоде снижения уровня конкуренции, либо при взрывообразном возрастании количества ресурсов, которые растения других видов стратегий усвоить не успевают. К ним относятся гаметофиты хвощей и папоротников. Выживание достигается в результате укороченного жизненного цикла и высокого вклада в репродукцию. Эксплеренты неустойчивы как к абиотическому, так и биотическому факторам, потому их реализованная ниша приближается к нулю, в то время как их потенциальные ниши очень широкие.

Многие виды обладают пластичностью стратегии, так при дифеците ресурсов у виолентов проявляются черты патиентности.

Стратегические качества растений.

Видов с вторичными стратегиями, в которых в разном соотношении сочетаются черты виолентов, патиентов и эксплерентов, больше, чем видов с первичными стратегиями.. В связи с этим Т.А. Работнов (1992) предложил говорить не о трех первичных типах, а о трех стратегических качествах растений : - виолентности; - патиентности; - эксплерентности. 
Соотношения компонентов этой стратегической плеяды меняется не только в разных условиях, но и на разных возрастных стадиях развития одного вида (Усманов, Рахманкулова, Кулагин, 2001).

В настоящее время большое внимание уделяется изучению физиологических механизмов адаптации растений к различным условиям среды. Было предложено отнести редукцию типов Л.Г. Раменского к свойствам виолентности, патиентности, эксплерентности. 
Виолентность – это мощное развитие системы поглощающих органов. Обеспечивающих наиболее полное использование ресурсов.
Патиентность – способность растений довольствоваться ограниченным количеством ресурсов, быть устойчивым к экстремальным условиям среды, часто бывает связана с особым метаболизмом, обеспечивающим устойчивость к засолению, повышенной кислотности и т.д.

Эксплерентность – система приспособлений, определяющая способность быстро занимать места, освобождающиеся в результате нарушения фитоценозов за счет наличия жизнеспособных семян, выраженного вегетативного размножения и др.
Как считают И.Ю. Усманов и его коллеги (2001), такая редукция позволяет рассматривать поведение вида в сообществах и экосистемах как соотношение свойств виолентности, патиентности, эксплерентности. Соотношение этих форм может быть различным, в связи с этим появляется возможность интерпретировать существование множества переходных типов стратегий. 

Физиологические исследования типов стратегий охватили большое число признаков, определяющих поведение растений, в результате чего выяснилось;

- нельзя выделить единственный, полностью независимый признак, который бы полностью определил бы тип стратегии растений; в связи с этим в разных системах типов стратегий в качестве ключевых выделяют сходные или тесно связанные между собой признаки;

- сложно найти полностью независимые признаки, чтобы на этом основании отделить «правильный» тип стратегии от «неправильного», даже существенно различающиеся системы типов стратегий, при попытке их редукции к конкретным признакам, будут описываться пересекающимися множествами элементарных морфофизиологических и физиолого-биохимических процессов.
Соотношение типов стратегий Раменского–Грайма. Соотношение типов стратегий Раменского–Грайма между собой предложено соотнести следующим образом:
C = f (R,S), 
т. е. систему из трех главных направлений адаптации растений к условиям внешней среды редуцировать до двух, считая, что виоленты объединяют в своей биологии и физиологии как черты эксплерентов (быстрый рост), так и патиентов (способность удерживать нишу). При низкой адаптированности к ухудшению условий среды и слабой потенции роста в благоприятных условиях вид лишается «стратегии выживания» и становится потенциальным видом-абортантом (термин Федорова и Гильманова, цит. по Усманов и др., 2001). 
Затраты энергии у растений трех типов стратегий: виолентов, патиентов и эксплерентов направлены на рост, поддержание, размножение, эти затраты малоспецифичны и все растения решают эти задачи более менее одинаково, но механизмы противостояния стрессу специфичны при разных типах стрессоров.

Первичные типы адаптивных стратегий определяются как альтернативные пути формирования морфофизиологических комплексов, которые обеспечивают выживание популяций растений при стрессе:

C-стратегии – поддерживают вегетативный рост (накопление биомассы) при умеренном экологическом стрессе и высокой продуктивности растительного покрова. Основной адаптивный процесс – поддержание вегетативного роста.

R-стратегии – при стрессе прекращают видимый рост, сокращают или вообще элиминируют ювенильные фазы, что ведет к ускорению начала цветения и формирования семян. Основной адаптивный процесс – аллокация всех имеющихся ресурсов в семена.

S- стратегии – при стрессе прекращают видимый рост, замедляют переход к цветению, ресурсы на формирование семян не выделяются, их основная масса расходуется на процессы адаптации, что может не проявляться в морфологических изменениях.

Система доминирования процессов.

	Тип стратегии
	Основной процесс

	
	Вегетативный рост
	Затраты на поддержание
	Перераспределение ресурсов в семена

	C-стратегии
	+
	-
	-

	S-стратегии
	-
	+
	-

	R-стратегии
	-
	-
	+


Даже в рамках первичных стратегий виды сохраняют свою индивидуальность, проявляется континуум жизненных стратегий.

Систему стратегий Раменского–Грайма считают одним из высших достижений современной науки о растительности, является примером открытой системы. 

Ю.Э. Романовский в своей работе «Конкуренция за флюктуирующие ресурсы: эволюционные и экологические следствия» (цит. по Усманов, Рахманкулова, Кулагин, 2001) пишет, что особи разного возраста могут различаться по стратегиям, понятие «виолент» применимо лишь к взрослым растениям, т.к. ювенильные индивидуумы тех же видов являются патиентами. Чем выше их патиентность и способность выживать в условиях ограничения ресурсов, тем выше общая виолентность вида.

О различиях стратегий растений разных возрастных состояний отмечают и другие исследователи (Работнов, 1992). 

В еще большей степени различаются по характеру стратегии спорофиты и гаметофиты у плаунов, хвощей, папоротников.

Пластичность стратегий может приводить к смене стратегий в ходе онтогенеза разных видов растений.

Смены стратегии в ходе онтогенеза растений. Возможные варианты смены стратегии в ходе онтогенеза растений
	Тип перехода
	Ожидаемые эффекты
	Вид, сорт, форма

	
	Ювенильная фаза
	Генеративная фаза
	

	C → R
	Накопление биомассы в условиях умеренного стресса; в основном быстрорастущие виды
	Перекачка ресурсов в семена при любом уровне стресса
	Однолетники, второй год у двулетников

	C → S
	
	Остановка роста и формирование систем защиты онтогенеза
	Озимые формы и поликарпические многолетники

	S → R
	Медленное накопление биомассы при сильном стрессе; медленнорастущие виды; растянутая ювенильная фаза
	Перераспределение биомассы в семена
	Монокарпические многолетники

	S → C
	
	Накопление биомассы при умеренном перераспределении ресурсов в семена при слабом стрессе
	Деревья, кустарники

	R → C
	Быстрый рост при отсутствии стресса; массовое прорастание семян у С-стратегов с резким усилением конкуренции
	Сохранение быстрого роста при подавлении цветения
	Деревья сериальных сообществ (ивы, клены и другие)

	R → S
	
	Быстрое начало цветения с быстрым переходом в состояние покоя
	Эфемеры, эфемероиды


Задача адаптивной селекции. Большинство культурных однолетников являются эксплерентами. Современная адаптивная селекция, направленная на повышение устойчивости сортов к неблагоприятным климатическим и почвенным условиям, к насекомым-вредителям, болезням, сорным растениям, имеет сверх задачей переделку R-стратегов в CSR-стратегов (Усманов, Рахманкулова, Кулагин, 2001)

Раздел 4. Частные проявления адаптационных механизмов к неблагоприятным факторам среды.
Лекция 4. Действие температурного фактора. Водный стресс. Солевой стресс.
Низкие положительные и отрицательные температуры. Высокие температуры. Диапазон действия температурного фактора. Классификация растений по отношению к температурному фактору. Влияние низких положительных температур на физиологические процессы в растениях. Холодоустойчивость. Влияние отрицательных температур на физиологические процессы. Морозоустойчивость. Механизмы адаптации растений к низким температурам. Влияние высокой температуры на физиологические процессы. Жаростойкость растений. Эволюционные адаптации растений к высоким температурам. Белки теплового шока. Водный стресс. Влияние водного дефицита на растения. Экологические группы. Механизмы адаптации растений к недостатку воды. Засухоустойчивость растений. Солевой стресс. Кислотоустойчивость. Характеристики засоленных почв. Распостранение и разнообразие галофитов. Особенности физиологии галофитов. Кислотность почв как экологический фактор.

Необходимость тепла для жизни растений в первую очередь обусловлена тем, что процессы жизнедеятельности возможны лишь на известном тепловом фоне, определяемом количеством тепла и продолжительностью его действия. Разнообразие тепловых условий на Земле в значительной степени обуславливает географическое распространение растений. С изменением температурного режима в течение года тесно связаны сезонные явления в жизни растений умеренных и высоких широт. 

Температура считается одним из ведущих экологических факторов. Она не только влияет на все стороны жизнедеятельности (фотосинтез, дыхание, рост, поглощение и ассимиляцию элементов минерального питания, водообмен), но часто определяет саму возможность существования тех или иных видов в конкретных природных условиях. В природе действует целый комплекс факторов, но способность растения адаптироваться к температуре имеет решающее значение.

В определенном диапазоне температуры изменение скорости метаболических реакций подчинено правилу Вант-Гоффа, согласно которому

Q10((K2/K1)(10(T2-T1)(,

где К1 и К2 - скорости реакции при температурах Т1 и Т2 соответственно.

Хотя скорость простых химических реакций увеличивается экспоненциально с температурой, большинство биологических процессов имеет определенный температурный оптимум, выше которого происходит снижение скорости реакции.

Растения относят к пойкилотермным (греч. poikilos – разный, therme – жар) организмам, у которых температура тела меняется в зависимости от температуры окружающей среды. Однако в действительности растения являются ограниченными пойкилотермами, поскольку способны частично регулировать температуру своих тканей за счет транспирации. Иногда температура тканей растения может быть выше температуры окружающего воздуха. Например, днем при нагревании солнечными лучами температура листьев при безветренной погоде обычно бывает выше температуры воздуха на 4-7о С. Некоторые кактусы могут нагреваться в солнечные летние дни до температуры +50-+570С. У опунции дисковидной зарегистрирована температура побегов, достигающая 650 С.
Влияние температуры на процессы жизнедеятельности растений выражается кривой, уже знакомой по общей схеме действия экологического фактора. В зависимости от характера кривой и положения ее кардинальных точек на температурной шкале различают разные экологические типы растений по отношению к температуре. У растений термофильных, или мегатермных (теплолюбивых), оптимум лежит в области повышенных температур, Они обитают в области тропического и субтропического климата, а в умеренных поясах – в сильно прогреваемых местообитаниях. Для криофильных, или микротермных (холодолюбивых) растений оптимальны низкие температуры. К ним принадлежат виды, живущие в полярных и высокогорных областях или занимающие холодные экологические ниши. Иногда выделяют промежуточную группу мезотермных растений.

Различие указанных групп хорошо видно на примере положения температурного оптимума одного из важнейших жизненных процессов фотосинтеза. Положение кардинальных точек (минимума и максимума) на шкале температур характеризует выносливость растений к крайним, или экстремальным температурам – их холодостойкость (холодоустойчивость) и жаростойкость (теплоустойчивость).

Наиболее благоприятна для жизни большинства наземных растений – это температуры +15 - +30ο. Большинство растений начинают страдать при температуре 35 - 40ο. Однако есть высшие растения, главным образом растения пустынь, которые переносят повышенные температуры до 60ο. Из культурных растений жароустойчивостью обладают растения южных мест обитания – рис, сорго, клещевина, хлопчатник. Ряд низших растений, некоторые грибы и бактерии могут переносить еще более высокую температуру, наиболее термофильными являются вулканические микроорганизмы, переносящие повышение температуры до 100ο. Для каждого вида свой температурный интервал. В покоящемся состоянии растения могут переносить экстремально высокие температуры. 

Устойчивость растений к низким отрицательным температурам зависит от вида растений, от условий произрастания, меняется с возрастом растений и отдельных тканей. Практически морозоустойчивостью обладают ткани, прекратившие свой рост. Молодые, растущие ткани сильно повреждаются морозом. Наименьшей морозоустойчивостью отличаются клетки, находящиеся в фазе растяжения. 

Влияние низких положительных температур оказывает разностороннее влияние на растение. Низкие положительные температуры – это температуры на 3 - 4ο ниже и выше биологического нуля. При этом для теплолюбивых и холодостойких культур биологический нуль различный. У большинства возделываемых в умеренном поясе сельскохозяйственных культур биологический нуль находится около 4ο. Температуры в диапазоне 3 - 4ο ниже и выше биологического нуля не вызывают заметных повреждений и гибели растений, но приводят к значительным изменениям и отклонениям в ходе физиологических процессов. Что оказывает существенное влияние на рост, развитие и урожай. Наиболее чувствительны к холоду тропические растения. Теплолюбивые растения южных широт при пребывании в течение суток при температуре 0 - +5ο сильно страдают и могут погибнуть.

При отрицательных температурах замерзает вода вначале в межклетниках, затем внутри клеток, что ведет к обезвоживанию и механическому повреждению клеток, а затем к коагуляции белков и разрушению цитоплазмы. Но и в менее катастрофических случаях холод неблагоприятно сказывается на растениях, поскольку он тормозит основные физиологические процессы (рост, фотосинтез, образование хлорофилла, водообмен и т.д.), снижает энергетическую эффективность дыхания, резко замедляет скорость развития. Отрицательное влияние холода усиливается с увеличением продолжительности его действия. Возможны и механические повреждения: у древесных растений при продолжительных и сильных морозах образуются глубокие трещины в корке, коре и даже древесине на стволах и крупных ветвях (морозобоины или морозобойные трещины).

Отрицательные температуры влияют и на состояние окружающей растения среды: уплотнение и растрескивание замерзшей почвы приводит к разрыву и механическому повреждению корней, образование ледяной корки на поверхности почвы ухудшает аэрацию и дыхание корней. Под толстым и долго лежащим снежным покровом при температуре около 0оС наблюдается зимнее «выпревание», истощение и гибель растений в связи расходом резервных веществ на дыхание, грибными заболеваниями и т.д., а в случае избыточно увлажненной почвы для растений опасно также зимнее «вымокание». В тундре и северной тайге распространено явление морозного «выпирания» растений, которое вызывается неравномерным замерзанием и расширением почвенной влаги. При этом возникают силы, выталкивающие растение из почвы, в результате чего происходит «выпучивание» целых дернин, оголение и обрыв корней, вплоть до повала небольших деревьев. Поэтому кроме собственно холодостойкости (или морозостойкости) – способности переносить прямое действие низких температур, различают еще зимостойкость растений – способность к перенесению неблагоприятных зимних условий.

В экологии и экологической физиологии в качестве одного из показателей устойчивости к холоду используется способность растения переносить низкую температуру в экспериментальных условиях в течение определенного срока. 

Влияние пониженных температур на физиологические процессы. 

Еще во второй половине Х1Х в. немецкий физиолог Ю.Сакс предположил, что повреждения растений табака, тыквы и фасоли при снижении температуры до +2,5 или +5о С происходят из-за нарушения водообмена, так как в охлажденные корни поступает меньше воды, чем ее расходуется при транспирации. Потеря тургора, увядание и подсыхание листьев, изменение их окраски из-за разрушения хлорофилла – наиболее общие внешние признаки повреждения теплолюбивых растений.

Причины повреждения и гибели растений под действием пониженных температур: увеличение проницаемости мембран, разобщение окислительного фосфорилирования и дыхания, фотосинтетического фосфорилирования и темновой фазы фотосинтеза, нарушение белкового синтеза и накопление токсичных веществ. Основной причиной повреждения теплолюбивых растений при охлаждении является переход мембранных липидов из жидкокристаллического состояния в гель. Изменение физического состояния мембран влияет на активность Н+-АТФаз, белков-переносчиков, ионных каналов и многих ферментов. Мембраны теряют свою эластичность, молекулы липидов «сжимаются», и увеличиваются размеры мембранных пор. В результате - увеличивается проницаемость мембран и через плазмалемму и тонопласт интенсивно выделяются водорастворимые соединения. Органические кислоты из вакуоли поступают в хлоропласты, и хлорофилл превращается феофитин. На листьях появляются бурые пятна.

Эффект воздействия на дыхание пониженных температур зависит от степени холодоустойчивости растений, их способности к акклиматизации, продолжительности и глубины низкотемпературного стресса, скорости снижения температуры и других факторов. Низкие повреждающие температуры вызывают фазовый переход липидов мембран из жидкокристаллического состояния в состояние твердого геля. В результате возрастает энергия активации мембранно-связанных ферментов, сокращается снабжение клетки энергией, нарушается общий метаболизм и прекращается движение цитоплазмы. Изменение проницаемости мембран приводит к утечке электролитов и нарушению баланса ионов. Накапливаются токсические метаболиты (ацетальдегид, этанол и др.). Продолжительный низкотемпературный стресс приводит к необратимым повреждениям и гибели клеток и тканей. Однако после кратковременного воздействия возможно восстановление метаболизма.

У чувствительных к пониженной температуре видов тропического и субтропического происхождения низкотемпературный стресс (8-12о С) приводит к сдвигу дыхательного коэффициента (соотношение СО2/О2) ниже единицы, увеличению энергии активации, усиление скорости дыхания во время и особенно после воздействия низкой температурой. 

Холодоустойчивость – способность теплолюбивых растений переносить действие низких положительных температур. Холодостойкими называют растения, которые не повреждаются и не снижают своей продуктивности при температуре от 0 до +10о С. 

Холодостойкость свойственна и растениям умеренной зоны. Наиболее холодоустойчивыми являются яровые пшеницы, ячмень, овес,, которые сеют рано. Картофель, томаты, гречиха, просо, кукуруза, соя переносят температуры ниже +5о С без значительных повреждений. Фасоль, сорго, клещевина, арахис, рис, арбуз, дыня, тыква, огурцы, кабачки, патиссоны, перец –теплолюбивые растения, погибающие при температурах ниже +10о С.

Отдельные органы теплолюбивых растений обладают разной устойчивостью к холоду. У кукурузы и гречихи быстрее всего отмирают стебли, у риса и вигны менее устойчивы листья; у сои сначала повреждаются черешки, а затем листовые пластинки; у арахиса наиболее чувствительна к холоду корневая система.

У устойчивых сортов в условиях похолодания происходит переключение дыхания на пентозофосфатный путь. У неустойчивых видов активирования этого пути дыхания не происходит.

У теплолюбивых растений полное ингибирование фотосинтеза наступает при 00С, так как происходит нарушение мембран хлоропластов и разобщение транспорта электронов и фотосинтетического фосфорилирования. У нехолодостойких сортов кукурузы через 20 часов после действия температуры +3оС происходит распад хлоропластов и разрушение пигментов. У холодостойких гибридов кукурузы действие этой температуры не влияет на состав пигментов и структуру хлоропластов.

Влияние температуры на фотосинтез зависит от освещенности. Образование хлорофилла в листьях огурца при +15оС ингибируется меньше при более слабой освещенности.

Мембраны чувствительных к холоду видов характеризуются высоким содержанием насыщенных жирных кислот. Подобные мембраны переходят в полукристаллическое состояние при температурах, близких к 00С. Это сопровождается нарушением мембранных транспортных процессов, ферментов клеточного метаболизма и систем передачи энергии. В мембранах устойчивых к холоду видов растений содержится много ненасыщенных жирных кислот, что позволяет им поддерживать мембраны в жидком состоянии при действии низких положительных температур. В клетках высших растений возможен переход насыщенных жирных кислот в ненасыщенную форму с помощью специальных десатурирующих ферментов (десатураза). Эти ферменты катализируют образование двойных связей. В ответ на понижение температуры гены десатураз активируются. Десатурация жирных кислот является важным защитным механизмом растений от повреждающего действия низких положительных температур.

Влияние отрицательных температур на физиологические процессы. 

Растениям, обитающим в зоне отрицательных температур, приходится не только поддерживать внутриклеточные биополимеры в функционально активном состоянии, но и регулировать процессы образования льда в тканях. Внутриклеточное образование льда неизбежно приводит к гибели как теплолюбивых, так и морозоустойчивых растений, так как образующиеся внутри клетки кристаллы льда разрывают мембраны, приводя к нарушениям функций клеточных органелл. Теплолюбивые растения погибают даже тогда, когда лед образуется в межклетниках. Растения холодного климата, а также мезофиты выдерживают образование льда в межклеточной среде. У морозоустойчивых растений выработались механизмы, которые препятствуют образованию льда внутри клеток.

Морозоустойчивость – способность растений переносить охлаждение ниже 0оС без нарушения онтогенетического развития (слайд 5.3).

Один из механизмов, предотвращающих внутриклеточное образование льда, сопряжен с поступлением воды в межклеточное пространство. При падении температуры до отрицательных значений в межклеточном пространстве образуются кристаллы льда. Лед формирует градиент водного потенциала, направленный из клеток в межклетники. Выход воды из клеток по градиенту вызывает дальнейшую дегидратацию клеток и рост кристаллов льда в межклетниках, в то же время снижается вероятность образования внутриклеточного льда. 

Образование внеклеточного льда и связанный с этим отток воды из клеток стимулируются специальными веществами, которые клетки экскретируют в апопласт. Являясь центрами кристаллизации воды, они повышают температурный порог зародышеобразования льда. Такие соединения называются нуклеаторами, а стимулируемый ими процесс зародышеобразования льда – гетерогенной нуклеацией. Гетерогенные нуклеаторы могут быть белковой, фосфолипидной или полисахаридной природы. Гетерогенными нуклеаторами становятся различные твердые включения, выполняющие роль «затравок» для образования кристаллов. Часто такими «затравками» служат эпифитные бактерии, населяющие межклетную среду.

От гетерогенной отличают гомогенную нуклеацию. Она происходит в среде, не содержащей нуклеаторов, и характеризуется гораздо более низкой пороговой температурой зародышеобразования льда, чем гетерогенная нуклеация (-38оС). При гомогенной нуклеации кристаллы льда не формируются и не растут до тех пор, пока достаточное число молекул воды не сформирует зародыш льда.

Акклиматизация растений к отрицательным температурам (закалка) снижает температуру перехода мембранных липидов в гексогональную форму.

К наиболее общим эффектам обезвоживания клеток, наблюдаемым у многих растений при действии низких температур, засухи и почвенного засоления относится деградация фосфолипидов мембран вследствие активации фосфолипазы D. Роль активатора играют ионы Са2+, концентрация которых в клетках неконтролируемым образом повышается при деструктивных изменениях клеточных мембран.

Не имея эволюционно сформированных анатомических приспособлений для защиты от действия отрицательных температур , растения повышают свою морозоустойчивость, адаптируясь на физиологическом, биохимическом и молекулярном уровнях. Механизмы устойчивости к действию отрицательных температур отсутствуют в оптимальных условиях роста и образуются лишь в ответ на действие стрессового фактора.

1. Накопление сахаров и других осмолитов, прежде всего пролина, обладающих осморегуляторным и стресс-протекторным действием.

2. Изменение состава мембранных липидов и увеличение текучести мембран.

3.Глубокое переохлаждение и постепенная дегидратация.

4.Ограничение роста внеклеточного льда и синтез антифризных белков (АФБ).

5.Синтез стрессорных белков холодового ответа.

Влияние высокой температуры на физиологические процессы. 

В открытых местообитаниях с сильной инсоляцией и высокими температурами надземные части растений могут нагреваться до 45-60о С (слайд 6.2.). Действие экстремальных высоких температур влечет за собой целый ряд опасностей для растений: сильное обезвоживание и иссушение, ожоги, разрушение хлорофилла, необратимые расстройства дыхания и других физиологических процессов, наконец, тепловую денатурацию белков, коагуляцию цитоплазмы и гибель. Перегрев почвы приводит к повреждению и отмиранию поверхностно расположенных корней, ожогам корневой шейки. Температура почвы, вызвающая припочвенный ожог, у пшеницы составляет 50о–53о С. Под действием высокой температуры у растений образуются видимые повреждения, для проявления которых требуется определенное время (обычно 1 – 2 суток). При менее сильных повреждениях видимых изменений может не быть, но они затронут клеточные структуры и проявятся на росте и метаболизме. Появление бурых или желтых пятен на растении, которые получили название «запала». 

Под влиянием внешних условий устойчивость растений к температурному фактору может меняться, и происходит смещение точек максимума и минимума, изменение ширины интервала, в пределах которого развитие растений происходит без повреждений.

Повреждающее действие во многом определяется не только абсолютным значением, но и продолжительностью действия высоких температур. Кратковременное влияние очень высоких температур (+43 о -+45о С) может быть таким же губительным, как и продолжительное действие более низких (+35 о -+400 С).

Устойчивость растений к высоким температурам называют жароустойчивостью или термотолерантностью. Жароустйчивость, особенно в южных районах, означает устойчивость к двум факторам: к высокой температуре и прямой солнечной радиации. Повышенная температура особенно опасна для растений при сильной освещенности. Существует определенная связь между условиями жизни растений и их жароустойчивостью. Чем суше местообитание и чем выше температура воздуха, тем больше жароустойчивость организма.

Известно, что жароустойчивость изменяется в ходе онтогенеза. Молодые, активно растущие растения менее устойчивы, чем старые. Органы растений различаются по своей жароустойчивости: более устойчивы побеги и почки, менее устойчива корневая система.

Известно, что повышение температуры выше оптимального уровня ведет к снижению скорости физиологических процессов, вплоть их остановки. Температура влияет на скорость диффузии и, как следствие на скорость химических реакций (прямое влияние). Кроме того, она вызывает изменение структуры белковых молекул (косвенное влияние). Это приводит к изменению активности ферментов, увеличению проницаемости мембран, нарушению гомеостаза, изменению взаимодействия между липидами, комплементарными цепями нуклеиновых кислот, нуклеиновыми кислотами и белками, гормонами и рецепторами. Денатурация белков и нарушения структуры мембран являются первыми звеньями повреждения клеток при высокой температуре.

Непосредственной реакцией на температурное воздействие является изменение текучести мембран. Под влиянием высокой температуры в мембранах увеличивается количество ненасыщенных фосфолипидов. При этом водородные и электростатические взаимодействия между полярными группами белков внутри жидкой фазы мембраны падают, а интегральные белки сильнее взаимодействуют с липидной фазой. В результате состав и структура мембраны изменяются и , как следствие, происходит увеличение проницаемости мембран и выделение из клетки водорастворимых веществ. Повышенная текучесть мембранных липидов при высокой температуре может сопровождаться потерей активности связанных с мембранами ферментов и нарушением работы переносчиков электронов.

От состояния липидов в тилакоидах хлоропластов в значительной степени зависят фотохимические реакции и фотофосфорилирование. Например, нагрев хлоропластов шпината до +30 о С вызывает снижение интенсивности фотофосфорилирования, а при температуре около +40 о С подавляется циклическое фотофосфорилирование (слайд 6.3). Наиболее чувствительна к повышенной температуре фотосистема 2, а главный фермент С3-цикла –РуБФкарбоксилаза – устойчив к высокой температуре.

Как фотосинтез, так и дыхание ингибируются при высоких температурах. Однако оптимальные температуры фотосинтеза ниже оптимальных температур дыхания. Это означает, что при перегреве, когда интенсивность фотосинтеза резко падает, интенсивность дыхания еще продолжает расти. В этих условиях дыхание может быть поставщиком энергии для репарации поврежденных органелл и клеточных функций.

Дыхание, как процесс, связанный с различными сторонами жизнедеятельности растений, и центральное звено общего метаболизма, зависит от многих факторов внешней среды. В ряде случаев влияние на дыхательную активность тех или иных факторов будет опосредовано, через реакции процессов и функций, которые дыхание обеспечивает метаболитами и энергетическими эквивалентами (АТФ и НАДФН). Поэтому, чтобы понять ответ дыхания растения и или отдельных органов на внешние воздействия, приходится анализировать реакции «критических» или, точнее специфических функций, имея в виду, что по своей природе само дыхание является одним из наиболее устойчивых процессов. Стрессовые условия, подавляя общую метаболическую активность и рост, могут усиливать дыхание для целей репарации повреждения, синтеза специфических метаболитов, выполняющих защитные функции.

Если другие факторы не являются стрессовыми для растения, то интенсивность дыхания растения в течение суток следует за изменениями температуры. Величина температурного коэффициента дыхания Q10 в диапазоне температуры 15-25о С обычно варьирует около 2. Это означает, что энергия активации составляет примерно 12 ккал/моль. В области температуры 5-15о С величина Q10( 2, а в области температуры выше 25о С - Q10( 2.

В дыхании высших растений выделяют две составляющие: дыхание роста и дыхание поддержания. Температурная зависимость дыхания роста сходна с температурной зависимостью самого процесса роста, оптимум которого для большинства растений умеренной зоны находится в диапазоне 15-28 о С. Снижение дыхания, связанного с ростом, при температурах свыше 30о С может являться одной из причин уменьшения Q10 в области супероптимальных для роста температур. По данным И.А Куперман и Е.В. Хитрово (1977), теплоустойчивость ростовой составляющей дыхания ниже, чем дыхания поддержания. Значения Q10( 2,5 в области пониженных температур, связаны вероятно, с изменениями энергии активации и скорости оборота ферментов в условиях повышения вязкости протоплазмы и частичного перехода липидов мембран из жидкокристаллического в твердокристаллическое состояние.

Характер температурной кривой дыхания зависит от продолжительности действия температуры на исследуемый объект. Продолжительность экспозиции растительного материала при данной температуре (особенно в супероптимальной области) может сильно повлиять на положение кардинальных точек (минимума, оптимума и максимума) кривой на температурной шкале. Поэтому для характеристики отношения дыхания к температуре и выявления повреждающей температуры был обоснован показатель «критическая температура» (КТ), который учитывает фактор времени.

Критическая температура - это самая наименьшая из супероптимальных температур, которая за 1 час приводит к снижению скорости дыхания на 30 % (Семихатова, 1995). Сравнительно низкая величина КТ дыхания (35-40о С) обнаружена у большого числа растений Арктики и Субарктики. Критическая температура дыхания растений жарких пустынь достигала 50-55о С.

На рисунке 5 приведены температурные кривые дыхания 2 видов злаковых трав лисохвоста и мятлика. Обе кривые имеют выраженный максимум: максимальная величина скорости дыхания при 1,5-часовой экспозиции у мятлика была отмечена при 40 о С, у лисохвоста – при 45 о С. Дальнейшее повышение температуры до 48-50 о С снижало дыхание.

При действии высокой температуры изменяется вязкость цитоплазмы: чаще увеличивается, реже уменьшается, но этот процесс обратим даже при действии температуры +51 о С в течение 5 минут. В основе изменения вязкости цитоплазмы при повышении температуры лежит изменение цитоскелета.

Температура существенно влияет на водный статус растения. Одни авторы объясняют это изменением работы нижнего концевого двигателя водного тока, вызванного ухудшением поглощения солей, другие связывают этот эффект с нарушением проницаемости мембран в условиях гипертермии. Одной из самых быстрых реакций на действие высокой температуры является повышение интенсивности транспирации, что сопровождается возникновением у растения водного дефицита.

Высокая температура нарушает также опыление и оплодотворение, что приводит недоразвитию семян. У злаков высокие температуры в период заложения колосков и цветков приводят к уменьшению их числа. У многих растений высокие температуры в период цветения вызывают стерильность цветков и опадение завязей.

Эволюционные адаптации растений к высоким температурам.

В процессе эволюции были сформированы генетические механизмы, повышающие устойчивость растений к высоким температурам.

Способность растений к сохранению жизнеспособности при перегреве почвы и воздуха классифицируется как жароустойчивость или жаровыносливость.

В защитных приспособлениях растений к высоким температурам использованы разные пути адаптации. Анатомо-морфологические черты, предотвращающие перегрев, в основном те же самые, что служат растению для ослабления прихода радиации к тканям наземных частей. Это густое опушение, придающее листьям светлую окраску и усиливающее их способность к отражению; блестящая поверхность; уменьшение поверхности, поглощающей радиацию, - вертикальное и меридиональное положение листьев; свертывание листовых пластинок у злаков; общая редукция листовой поверхности. Весьма действенной физиологической адаптацией к перегреву служит усиленная транспирация.

Большое значение для выживания в условиях гипертермии имеют частичная дегидратация и снижение интенсивности клеточного метаболизма, поддержание на определенном уровне текучести мембран благодаря повышению содержания насыщенных жирных кислот в липидах, а также высокая термостабильность ключевых ферментов фотосинтеза и дыхания. 

В процессе эволюции формировались и закреплялись различные механизмы адаптации, делающие растение более устойчивым к высоким температурам. Выработка таких механизмов шла в нескольких направлениях: уменьшение перегрева за счет транспирации; защита от тепловых повреждений (опушение листьев, толстая кутикула); стабилизация метаболических процессов (более жесткая структура мембран, низкое содержание воды в клетке); высокая интенсивность фотосинтеза и дыхания. В случаях, если повреждающее действие высокой температуры превышает защитные возможности морфо-анатомических и физиологических адаптаций, включается следующий механизм защиты: образуются так называемые белки теплового шока (БТШ). БТШ – это последний «рубеж обороны» живой клетки, который запускается в ответ на повреждающее действие высоких температур.

Роль белков теплового шока в акклиматизации растений. Растения часто испытывают тепловой шок (ТШ), который может повреждать органы и ткани, задерживать рост и даже вызывать гибель растений. Растения могут стать толерантными к ТШ, если предварительно на протяжении нескольких часов подвергнуть их действию нелетальных высоких температур. В процесс акклиматизации вовлекаются белки теплового шока (БТШ), синтез которых индуцируется предварительной тепловой обработкой.

Многие из БТШ функционируют как шапероны. (связывают полипептиды во время их сворачивания) Взаимодействуя с полипептидами, шапероны предотвращают ошибки в сворачивании и сборке и этим препятствуют аггрегации полипептидных цепей. Некоторые шапероны играют роль «ремонтных станций», исправляющих неверное сворачивание. 

БТШ-100 выполняют функцию шаперонов. Они осуществляют распад белковых агрегатов, образующихся вследствие денатурации белков при тепловом воздействии, и предотвращают ошибки в сворачивании полипептидной цепи при формировании третичной структуры белковых молекул.

БТШ-90 обнаружены в цитозоле, ядре и цитоплазматическом ретикулуме. Считается, что они могут функционировать как молекулярные шапероны, однако в отличие от типичных шаперонов, высокоспецифичны по отношению к определенным белкам и вступают с ними в длительное взаимодействие.

БТШ-70- АТФ-зависимые молекулярные шапероны, обнаруживаются в цитозоле, эндоплазматическом ретикулуме, митохондриях, пластидах и других органеллах. БТШ-70 участвуют в сворачивании и разворачивании полипептидных цепей, сборке и разборке четвертичной структуры белка.

БТШ-60 вероятно, также являются шаперонами. Они обнаруживаются в митохондриальном матриксе и строме хлоропластов. БТШ-60 не только индуцируются тепловым шоком, но и присутствуют в растениях также при нормальных температурах. Их главная функция состоит в сборке белковых молекул, состоящих из субъединиц.

Низкомолекулярные БТШ обнаруживаются в клетках растений в больших количествах, предполагается, что они вносят существенный вклад в термотолерантность растений.
Устойчивость к температурному стрессу имеет комплексную природу и находится под генетическим контролем. Многие растения способны адаптироваться к экстремальным температурам. При этом происходят существенные изменения общего метаболизма. При адаптации к низким положительным температурам происходит накопление веществ-криопротекторов (растворимые сахара, аминокислоты, полиамины, неферментные белки). Меняются физиологические свойства мембран и изоферментный состав белков, усиливается синтез отдельных белков. Могут менять свою активность некоторые ключевые ферменты, ответственные за дыхание. Множеству дыхательных дегидрогеназ свойственна дифференциальная чувствительность к пониженным температурам.

Водный дефицит. Случаи полного насыщения растений водой в природных наземных местообитаниях довольно редки. Обычно днем в результате расходов на транспирацию растения несколько недонасыщены водой. Величина этого недонасыщения называется водным дефицитом. Он определяется как разность между наибольшим содержанием воды в растении в состоянии насыщения (ранним утром или при искусственном до насыщении срезанных листьев во влажной камере) и реальным содержанием воды в растении в момент определения. Водный дефицит в природных условиях (называемый еще реальным водным дефицитом) - величина изменчивая, зависящая от конкретных условий водоснабжения или погоды в тот или иной период, она хорошо отражает динамику условий увлажнения и отчасти соотношение между расходом и поступлением воды в растения. Так в жаркие и сухие периоды реальный водный дефицит растений сильно возрастает, а после продолжительных дождей или обильных рос падает до нуля.

Для характеристики выносливости растений к потере воды более употребителен другой показатель - сублетальный водный дефицит выражающий ту предельную величину потери воды, при которой растение еще сохраняет жизнеспособность и возможность восстановления нормальной оводненности тканей. Величина сублетального дефицита определяется в искусственных условиях, в процессе завядания растения. Эта величина достаточно постоянна и не зависит от кратковременных изменений водоснабжения.

Действие водного стресса на растения проявляется в снижении роста. Наиболее чувствительна фаза роста растяжением. В результате сокращается площадь листовых пластинок. У многих видов водный стресс ведет к ингибированию фотосинтеза. Быстрая реакция фотосинтеза на обезвоживание связана с закрыванием устьиц. Этим объясняется полуденная депрессия поглощения углекислоты при повышенной температуре и низкой атмосферной влажности. При водном дефиците листа, близком к точке завядания, закрывание устьиц, вероятно, контролирует количество абсцизовой кислоты в апопласте. Кроме устьичного контроля поглощения углекислоты и транспирации существует контроль на уровне распределения углерода. Например, на фоне снижения общей биомассы возрастает соотношение корни/побеги. В последнее время корни рассматриваются как первичные сенсоры водного дефицита.

Физиологические и морфологические изменения в растениях отражаются и на дыхании. Прогрессирующая засуха снижет дыхание. Дыхательная способность всех органов растений, испытавших засуху, была ниже, чем у контрольных. Дыхание прекращалось при влажности 20 %. По мере нарастания засухи дыхание листьев и корней слабее реагировало на температуру: величина коэффициента Q10 у опытных растений была ниже, чем у контрольных. Величина дыхательного коэффициента (СО2/О2) практически не изменялась. По мнению авторов, снижение дыхания при прогрессирующей засухе происходило не только за счет подавления активности ферментов, но и за счет увеличения в общей биомассе растений, подвергнутых стрессу, доли механических тканей, некротических зон.

О.А. Семихатова и Л.Н. Алексеева выделили три типа реакции дыхания на обезвоживание листьев у пустынных растений: 1) по мере потери воды клетками дыхание сначала усиливалось, потом снижалось; 2) несмотря на потерю воды, дыхание не изменялось; 3) постепенное обезвоживание клеток сопровождалось неуклонным снижением дыхания. Группы растений с одинаковой реакцией дыхания на обезвоживание не совпадали с группами, выделенными по ритмике развития или по типу жизненной формы.

Реакция дыхания на водный дефицит зависит от степени толерантности растения: у неустойчивых видов возможна фаза активации дыхания, указывающая вероятно на сдвиги в метаболизме, у устойчивых дыхание либо активизируется незначительно, либо постепенно падает. Важное значение имеют глубина и продолжительность обезвоживания.

Дефицит влаги в растениях действует на такие процессы, как поглощение воды, корневое давление, прорастание семян, устьичные движения, транспирация, фотосинтез, дыхание, ферментативная активность растений, рост и развитие, соотношение минеральных веществ.

Изменяя обмен веществ, недостаток воды влияет на продуктивность, вкус плодов, плотность древесины, длину и прочность волокна у хлопчатника.

Влияние водного дефицита на метаболические процессы в значительной степени зависит от длительности его воздействия.

При устойчивом завядании растений увеличивается скорость распада РНК, белков и одновременно возрастает количество небелковых азотсодержащих соединений и отток их в стебель и колос у злаков В результате в условиях засухи содержание белков в листьях относительно уменьшается, а в семенах увеличивается.

Влияние водного дефицита на углеводный обмен выражается в начале в снижении моно и дисахаров в фотосинтезирующих листьях из-за снижения интенсивности фотосинтеза, затем количество моносахаридов может возрастать вследствие гидролиза полисахаридов листьев нижних ярусов. При длительном водном дефиците наблюдается уменьшение количества всех форм сахаров. 

Длительный водный дефицит снижает интенсивность фотосинтеза, и как следствие уменьшает образование АТФ в процессе фотосинтетического фосфорилирования. Под влиянием почвенной и атмосферной засухи тормозится отток продуктов фотосинтеза из листьев в другие органы.

Водный дефицит по разному сказывается на дыхании листьев разного возраста: в молодых листьях содержание фосфорилированных продуктов резко падает как и интенсивность дыхания, а у листьев закончивших рос, эта разница не проявляется При дефиците воды снижается дыхательный коэффициент.

В условиях водного дефицита верхние листья, в которых увеличивается содержание осмотически активных веществ, оттягивают воду от нижних листьев и дольше сохраняют не нарушенными синтетические процессы, а нижние листья в этих условиях засыхают раньше верхних.

Соответственно способу регулирования водного режима все наземные растения делятся на 2 группы:

Пойкилогидридные растения - это виды, не способные активно регулировать свой водный режим. У них нет каких-либо особенностей анатомического строения, способствующих защите от испарения (у большинства отсутствуют устьица). Они отдают и поглощают воду как физическое тело, и транспирация у них равна простому испарению. К пойкилогидридным растениям относятся наземные водоросли, грибы, лишайники, некоторые мхи, некоторые высшие споровые растения - тонколистные папоротники тропических лесов, некоторые цветковые растения - представители семейства геснеревых. Листья этих видов способны высыхать почти до воздушно-сухого состояния, но после смачивания вновь «оживают» и зеленеют.

Гомеогидридные растения составляют огромное большинство высших сосудистых растений. Они способны в определенных пределах регулировать потерю воды путем закрывания устьиц и складывания листьев. В их клеточных оболочках откладываются водонепроницаемые вещества (суберин, кутин), поверхность листьев покрыта кутикулой.

По приуроченности к местообитаниям с разными условиями увлажнения и выработке соответствующих приспособлений среди наземных растений различают три основных экологических типа: гигрофиты, мезофиты, ксерофиты.
Гигрофиты. Это растения избыточно увлажненных местообитаний с высокой влажностью воздуха и почвы. Они произрастают обычно или в условиях почв, насыщенных водой, или в условиях воздуха насыщенного водяными парами, при достаточно влажной почве. В обоих случаях гигрофиты имеют положительный водный баланс, в первом случае за счет усиленного притока воды из почвы, который покрывает сильный расход воды через испарение, во втором случае - за счет очень слабой интенсивности транспирации. Для них характерно отсутствие приспособлений, ограничивающих расход воды и неспособность выносить даже незначительную ее потерю. Ярко выраженные гигрофиты - травянистые растения и эпифиты, обитатели всегда влажной и теплой атмосферы тропических сырых и тенистых лесов не выносят сколько-нибудь заметного понижения влажности воздуха. Название гигрофит обозначает приуроченность к воздуху, насыщенному водяными парами (в отличие от гидрофитов, живущих в воде). 

Характерные структурные черты гигрофитов - тонкие нежные листовые пластинки с небольшим числом устьиц, не имеющие толстой кутикулы; рыхлое сложение тканей листа с крупными межклетниками; слабое развитие водопроводящей системы, тонкие слаборазветвленные корни. Другие характерные физиологические черты гигрофитов, обусловленные легкой доступностью влаги - низкое осмотическое давление клеточного сока, незначительная водоудерживающая способность, приводящая к быстрой потере запасов воды (хорошо известно, как быстро вянут в руках цветы, собранные по берегам водоемов). Например, потеря 15-20 % воды для майника и кислицы ведет к гибели растения.

Ксерофиты. Это растения сухих местообитаний, способные переносить значительный недостаток влаги - почвенную и атмосферную засуху. Они распространены в областях с жарким и сухим климатом. К этой группе принадлежат виды пустынь, сухих степей, саванн, колючих редколесий, сухих субтропиков. Неблагоприятный водный режим растений в сухих местообитаниях обусловлен: увеличением расхода влаги на транспирацию при большой сухости воздуха и высоких температурах. Для преодоления недостатка влаги возможны разные пути: увеличение ее поглощения и сокращение ее расхода. Различают 2 основных способа преодоления ксерофитами засухи: возможность противостоять иссушению тканей или активное регулирование водного баланса; способность выносить сильное иссушение.

Ксерофиты. Это растения засушливых местообитаний. Успешно переносят почвенную и атмосферную засуху. П.А.Генкель предложил разделить группу ксерофитов на: 
- эуксерофиты: журоустойчивы, опушены, сильно разветвленная, но неглубоко проникающую корневую систему, выносят значительное обезвоживание, слабая транспирация в период засухи и высокое осмотическое давление;

- гемиксерофиты: глубокопроникающие корни вплоть до грунтовых вод, интенсивная транспирация, жаростойки, но не способны выносить длительное обезвоживание; 

- стипаксерофиты: злаки, способны переносить сравнительно большие перегревы и умеренный водный дефицит, имеют сильно разветвленную корневую систему, располагающуюся в верхних горизонтах почвы;

- пойкилоксерофиты: способны к высыханию, в таком состоянии переносят засуху, впадают в криптобиоз;

- суккуленты: кактусы, переносят почвенную засуху, имеют сильно развитые водоносные ткани, высокая оводненность тканей, низкое осмотическое давление, у многих поверхность тела покрыта кутикулой, устьица погружены в глубину тканей, характерен САМ-метаболизм, низкая интенсивность транспирации, используют эндогенную воду, образующуюся при дыхании, имеют поверхностную корневую систему, обладают жаростойкостью;

- психрофиты: произрастают на влажных и холодных почвах в зоне тундры (багульник, береза и т.д.), характерна ксероморфная структура;

- криофиты: растения сухих и холодных местообитаний (вечная мерзлота), характерны ксероморфные признаки, замедленный тип водообмена, низкая оводненность тканей.

Существуют разнообразные приспособления защитного характера, направленные на уменьшение расхода воды:

1.  Общее сокращение транспирирующей поверхности. Многие ксерофиты имеют мелкие, узкие, сильно редуцированные листовые пластинки. В особо засушливых пустынных местообитаниях листья некоторых древесных и кустарниковых видов редуцированы до едва заметных чешуек. У таких афилльных (безлистных) видов фотосинтез осуществляют зеленые ветви, (например, саксаул, кустарниковые солянки).

2.  Уменьшение листовой поверхности в наиболее жаркие дни и сухие периоды вегетационного сезона. Для многих пустынных кустарников характерен сезонный диморфизм листьев: ранней весной при благоприятном водном режиме образуются относительно крупные листья, летом, при наступлении жары и сухости сменяются мелкими листьями более ксероморфного строения с меньшей интенсивностью транспирации. У деревьев в тропических областях с ярко выраженным сухим периодом распространен летний листопад.

3.  Защита листьев от больших потерь влаги на транспирацию. Происходит развитие мощных покровных тканей - толстостенного, иногда многослойного эпидермиса, часто несущего различные выросты, волоски, которые образуют густое «войлочное» опушение поверхности листа. Сильно опушенные листья имеют степные ксерофиты: медвежье ухо, вероника, котовник, многие полыни, шалфеи. У других видов поверхность покрыта водонепроницаемым слоем толстой кутикулы или воскового налета. Устьица у ксерофитов защищены от избыточной потери влаги, расположены в специальных углублениях в ткани листа, могут быть снабжены волосками.

4.  Усиленное развитие механической ткани. Клетки тканей листа у ксерофитов мелкие и плотно упакованы с слабым развитием межклетников.

Разнообразны физиологические адаптации ксерофитов, помогающие им успешно выдерживать недостаток влаги:

1.  У ксерофитов повышено осмотическое давление клеточного сока, позволяющее использовать труднодоступную влагу почвы.

2.  Высокая водоудерживающая способность тканей и клеток (содержание защитных веществ, высокая вязкость и эластичность цитоплазмы, большая доля связанной воды в общем водном балансе.

3.  Способность переносить глубокое обезвоживание тканей, до 3/ всего водного запаса, без потери жизнеспособности.

4.  Выработка сезонных ритмов, дающих растениям возможность использовать для вегетации наиболее благоприятные периоды года.

К группе ксерофитов относятся и суккуленты. Это растения с сочными мясистыми листьями или стеблями, содержащими сильно развитую водоносную ткань. Различают листовые суккуленты (агавы, алоэ, седумы) и стеблевые, у которых листья редуцированы, а надземные части представлены мясистыми стеблями (кактусы, некоторые молочаи). Фотосинтез у стеблевых суккулентов осуществляется периферическим слоем паренхимы стебля, содержащим хлорофилл. Корневые системы слабые, поверхностные. Часто корни отмирают в засуху, но после дождей быстро (в течение 2-4 дней) отрастают новые.

Основной способ преодоления засушливых условий у суккулентов - накопление больших запасов воды в тканях (например, у крупных экземпляров кактусов до 2-3 тыс. литров) и крайне экономное ее расходование. Оводненность тканей суккулентов очень высока (до 95-98 %). Большую часть водного запаса составляет связанная вода.

Мезофиты. Эта группа включает растения, произрастающие в средних (достаточных, но не избыточных) условиях увлажнения. Сюда относятся растения лугов, травяного покрова лесов, лиственные древесные и кустарниковые виды областей умеренно влажного климата.

Основные морфолого-анатомические и физиологические черты мезофитов - средние между чертами гигрофитов и ксерофитов. Мезофиты имеют умеренно развитые корневые системы как экстенсивного так и интенсивного типа. Для листа характерна дифференцировка тканей на плотную палисадную паренхиму и рыхлую губчатую паренхиму с системой межклетников. По физиологическим показателям: для них характерны умеренные величины осмотического давления, содержания воды в листьях, предельного водного дефицита. Величина транспирации в большей степени зависит от условий освещенности и других элементов микроклимата.

Среди мезофитов выделяют гигромезофитов и ксеромезофитов. А.П. Шенников среди мезофитов выделил группу эфемеров и эфемероидов.

Гигромезофиты (недотрога, горечавка, звездчатка и другие): произрастают на почвах с избыточным увлажнением, поверхностная корневая система, слабо развита система межклетников.

Ксеромезофиты (клевер, дуб и т.д.): произрастают на территориях с периодически возникающим водным дефицитом, характерна для растений глубокопроникающая корневая система.

Эфемеры (мак, вероника и другие): однолетние травянистые растения, вегетируют рано весной, засушливый период переживают в виде семян.

Эфемероиды (тюльпан и другие): многолетние травянистые растения, вегетируют рано весной, период покоя переживают в виде семян и подземных органов – луковиц, клубней, корневищ
Во всем мире существуют территории, где растения подвергаются действию засухи. Увеличение степени аридности местообитаний рассматривается как одно из последствий деятельности человека в сценарии глобального изменения климата. К настоящему времени выполнено много исследований по изучению влияния водного дефицита на процессы жизнедеятельности растений, однако трудно дать общую характеристику реакции дыхания на водный стресс. Причина состоит в том, что природные виды и культуры сильно отличаются по своей способности противостоять недостатку воды.

По Д.Левитту, можно выделить три основных типа стратегии : бегство, избегание, толерантность. Растения первой группы переживают период засухи в виде семян, которые быстро прорастают с началом сезона дождей. Наиболее яркие представители данной группы - пустынные однолетники, некоторые однолетние культуры и пастбищные виды. Растения второй группы (эпифиты, пустынные суккуленты), чувствительные к обезвоживанию, стараются избегать водного дефицита. Они запасают много воды, когда она доступна, и расходуют ее очень экономно. Некоторые виды формируют глубокую и хорошо развитую корневую систему. Другие контролируют потерю воды, формируя мелкие листья. При длительном водном стрессе устьица почти полностью закрываются, чтобы сохранить более благоприятный водный баланс. У толерантных к водному стрессу растений включаются механизмы осмотического регулирования (накопление пролина, бетаина). В результате ткани могут выдерживать более сильное обезвоживание (летальная величина относительного содержания воды равна 25 % и меньше). К толерантным (устойчивым ) к водному стрессу относятся многие тропические травы (С4-виды и бобовые С3-виды).

Способность растений переносить обезвоживание и перегрев тканей, при почвенной или воздушной засухе классифицируется как засухоустойчивость.
Часто в основе высокой засухоустойчивости растений может быть или способность растений выносить без вреда глубокое обезвоживание тканей, или способность растений выносить длительное завядание путем удержания воды в своих тканях выше уровня летального обезвоживания.

Содержание АБК в кончиках корня подсолнечника увеличивается в ответ на засуху, за счет ее синтеза в этой части корня. Действие АБК проявляется в подавлении роста корней. Эффект адаптивный, т.к. одновременно изменяется поток углеводов из стебля в корень. 

Видимыми симптомами влияния засухи на вегетирующие растения заключаются в увядании листьев, отставании в росте, сокращении числа листьев и их площади, уменьшение количества бутонов и цветков. Невидимыми остаются нарушения целостности биологических мембран, нарушение водного статуса различных органов и уменьшение содержания хлорофилла. Изменения водного статуса тканей начинается через несколько часов после начала засухи, однако нарушение проницаемости мембран и уменьшение концентрации хлорофилла проявляются позднее, при этом они часто становятся необратимыми. Все эти изменения зависят от вида растения, интенсивности засухи, фазы роста, органа растений и возраста. Часто причиной физиологических различий между устойчивыми и чувствительными генотипами становятся различия устьичной проводимости и транспиации, а также способность к репарации после прекращения засухи.

Солевой стресс. Кислотоустойчивость

Характеристики засоленных почв. Распостранение и разнообразие галофитов. Особенности физиологии галофитов. Кислотность почв как экологический фактор.

Около 10% поверхности континентов покрыто засоленными почвами, которые особенно распространены в засушливой зоне (75 стран мира -  например, в Австралии, Китае, Египте, Индии, Ираке, Мексике, Пакистане, республиках бывшего СССР) Засоленные земли в целом подразделяются на земли первичного и вторичного засоления. Первичное засоление обуславливается природными факторами, площадь такого засоления составляет примерно 11720,7 тыс.км2. По данным Института окружающей среды и оценкой Института мировых ресурсов (США), более 220 млн.га земель в мире орошается, из них 25-40% подвержено засолению. Распределение почв в природе связано с определенными условиями почвообразования, климатом, рельефом, растительностью и деятельностью человека.

Более половины пахотных земель (67%) нашей страны составляют эродированные, кислые, засоленные и переувлажненные почвы. Засоленные почвы распространены в областях с жарким и сухим климатом на слабодренированных и бессточных территориях. Наиболее часто засоление наблюдается в приморских низменностях, в дельтах рек, на аллювиальных равнинах, в предгорьях, в областях тектонических прогибов.
В географии засоленных почв различаются следующие циклы соленакопления: континентальные, связанные с движением, перераспределением и аккумуляцией углекислых, сернокислых и хлористых солей во внутриматериковых бессточных областях; приморские, возникшие в результате накопления морских солей, в основном хлоридов натрия, в прибрежно-морских низменностях и по берегам мелководных заливов; дельтовые; артезианские, обязанные испарению выклиниваюшихся подземных вод; антропогенные, являющиеся следствием неправильной хозяйственной деятельности человека.

Пополнение солей в почве может происходить при выпадении их с атмосферными осадками, при переносе ветром на территории, расположенные вблизи морей, соляных пустынь. Накопление может происходить и при минерализации растительных остатков. При внесении минеральных удобрений, орошении минерализованной водой.
Засоленные почвы содержат в корнеобитаемом слое легкорастворимые соли в количестве, вредном для определенных видов растений. Основными элементами, соединения которых обуславливают возникновение засоленных почв, являются Са, Mg, Na, К, С1, S, С, N В. Наряду с ними, в засоленных почвах аккумулируются Cu, Zn, Br. Эти элементы мигрируют и накапливаются в засоленных почвах в виде хлоридов, карбонатов, сульфатов и т.д. К ним следует добавить силикаты и гуматы, а также алюминаты щелочей, которые сопутствуют соде в щелочных засоленных почвах. 

Засоленные почвы делятся на две группы: почвы, засоленные нейтральными солями натрия, в основном хлоридами и сульфатами и почвы, засоленные гидролитическими щелочными солями натрия (NaНC03, Na2C03, Na2S03), т.е. почвы содового засоления. Безусловно, соли натрия являются основными компонентами, определяющими характер засоления наряду с ними, в почве присутствуют соли К, Са, Mg и другие.

Почвы, засоленные нейтральными солями, как правило, распространены в пустынях и полупустынях. Для них характерно высокое (до нескольких процентов массы сухой почвы) содержание NaCl и Na2SO4 и др. в почвенном профиле. При интенсивном соленакоплении образуется слой соли на поверхности почвы. Такие почвы называются солончаками.
Вторично засоленные почвы
Вторичное засоление в основном связано с поступлением соленой воды в орошаемые системы, или возникает на участках без орошения из-за накопления грунтовых вод и ремобилизации солей из почвенного профиля в верхние горизонты.
Такое состояние земель делает необходимой и актуальной разработку новых стратегий по использованию засоленных почв на локальном и глобальном уровнях.

По устойчивости к засолению различают две экологические группы растений: галофиты и гликофиты. Растения, адаптированные к существованию на засоленных почвах, называются галофитами (солелюбы), тогда как растения, произрастающие на незасоленных почвах, называются гликофитами.

Гликофиты не выносят засоления. Даже при слабом засолении рост их резко замедляется и растения гибнут. Сюда относятся многие растения тундр, лугов, болот, лесов. Солеустойчивые предпочитают незасоленные почвы, но могут расти и при некотором засолении. По мере возрастания засоленности рост их постепенно ухудшается. Лучше всего они растут на незасоленных почвах. Примером могут быть типчак, различные виды ковылей.

Галофиты хорошо переносят засоление, растут на засоленных почвах. Наибольшая биомасса у этих растений наблюдается при некотором засолении. Галофиты произрастают вдоль побережья океанов, на внутренних территориях и вокруг соленых озер в аридных регионах мира, на некоторых низких участках, где соленые воды выступают на поверхность почвы. Примерами типичных галофитов могут быть растения солончаков (солерос, сарсазан, портулак). 

Разнообразие галофитов составляет 120 семейств, 550 родов и свыше 2000 видов. Видовой состав галофитов мировой флоры представлен различными жизненными формами: однолетниками, водными растениями, низкорослыми и карликовыми кустарниками, колючими кустарниками, кустарниками-геофитами, хемикриптофитами, многолетними травами, морскими суккулентами, деревьями, стелющимися и ползучими растениями, паразитами. В этом разнообразии преобладают многолетние травы (26%), деревья (19%), кустарники (15%) и полукустарники (12%) по отношению к общему числу галофитов. 

Подавляющее число галофитов принадлежит к растениям с С4-типом фотосинтеза. Такие формы имеют высокий температурный уровень фотосинтеза, ввысоке плато светового насыщения, более эффективно используют влагу. Два основных фактора (климат и эдафические условия) определяют стратегию адаптации растений к аридным условиям, выражающуюся в изменении соотношения растений с различным типом фотосинтеза в экосистеме в направлении С3 →С4 → САМ-виды.

Филогенетическое развитие галофитов в историческом прошлом и в настоящее время протекает в условиях засоленной почвенной среды, поэтому они отличаются реакцией на степень засоления почв - галотолерантностью. Диапазон минерализованное почвенного раствора, в пределах которого то или иное растение может нормально расти и возобновляться у разных видов неодинаково. Галофиты можно разделить на следующие группы: 1 - гипергалофиты, 2 - эугалофиты, 3 - гемигалофиты, 4 - гликогалофиты (Акжигитова). Группы гипергалофитов и эугалофитов включают в себя галосуккулентные и галоксерические формы. Первые отличаются большим содержание воды (80-90%), меньшим дневным и остаточным водными дефицитами (до 16%), менее интенсивной транспирацией. У гемигалофитов и гликогалофитов водный дефицит превышает 20%, содержание воды – не более 57-75%.
Устойчивость галофитов к солевому стрессу обеспечивается различными факторами. К их числу относятся способность корней аккумулировать или выделять определенные ионы, контроль поглощения и транспорта ионов в побег, селективный ксилемный транспорт в другие части растений, накопление ионов при осмотической адаптации, компартментализация ионов в клетке, накопление растворимых органических веществ. Накопление осмолитов обеспечивает внутреннюю регуляцию осмотического потенциала, приводя к увеличению поглощения воды корнями. 

Приспособление галофитов к засолению достигается различными путями, что дало основание разделить их на четыре основные группы (Генкель и Шахов, 1945; Бурыгин, 1952)

Солелокализующие галофиты – эвгалофиты. К этой группе относятся наибелее устойчивые растения и типичные солянки (солерос травянистый (Salicornia herbacea). Эти растения поселяются на сильно засоленный и увлажненных почвах. Присутствие солей для них физиологическая необходимость. Проницаемость плазмы для солей у этой группы повышена, что позволяет им накапливать сверхпредельное количество солей в своих органах. У солероса до 10% хлорида и сульфата натрия в расчете на всю воду растения. Давление клеточного сока достигает 100 – 200 атм. растений..

Солевыделяющие галофиты – криногалофиты поселяются как на сильно так и на слабо засоленных почвах. Представитель – кермек Гмелина (Statice gmelini). Протоплазма клеток этих растений достаточно хорошо проницаема для солей. Избыток солей выделяют на поверхность органов растения специальные железы, число которых зависит от степени засоления почвы. Эти галофиты также освобождаются от избытка солей, сбрасывая листья и через корневые выделения.

Соленепроницаемые галофиты – гликогалофиты. Растения этой группы заселяют менее засоленные почвы. К ним относятся полынь морская солончаковая (Artemisia maritima, var salina). Плазмалемма их клеток малопроницаема для солей. Осмотический потенциал клетки достигается за счет продуктов ассимиляции (углеводов).

Солелокализизирующие галофиты. Представителем этой группы является лебеда татарская (Atriplex tatarica). Соли, проникающие через протоплазму клеток, локализуются в особых пузыревидных волосках, которые сплошным слоем покрывают верхние и нижние стороны листьев. Степень развития волосков увеличивается по мере увеличения засоленности почвы. На незасоленных почвах волоски не образуются.

Установлены гендерные закономерности влияния засоления почвы на растения. Мужские особи некоторых древесных пород (осина, ива и др.) произрастают на более засоленных почвах. У однодомного растения березы при засолении увеличивается количество мужских цветков.

Среди древесно-кустарниковых растений особо солеустойчивой оказалась селитрянка. Оно выдерживает по хлору до 8%, сульфату – 13% по плотному остатку – 30%. В листьях этого растения общее количество солей по плотному остатку доходило до 57%.
Обычно интенсивность обмена веществ у галофитов ниже, чем у глткофитов. Угалофитов одновременно с возрастанием жаростойкости наблюдается снижение способности переносить обезвоживание.

При оценке солеустойчивости исследователи различают два аспекта - биологический и агрономический. С биологической точки зрения под солеустойчивостью вида или сорта понимают тот предел засоления, при котором растения еще способны полностью завершить онтогенетический цикл развития и воспроизвести всхожие семена. Выше этого предела растения гибнут раньше завершения цикла онтогенеза или образуют невсхожие семена с недоразвитым зародышем. Это свойство называют также солевыносливостью растений, причем большинство галофитов считают именно солевыносливыми растениями, а не солелюбивыми. При агрономическом подходе к солеустойчивости растений обращают внимание насколько данный сорт или вид снижает свою продуктивность в конкретных условиях засоления (при определенном его уровне) по сравнению с его урожайностью без засоления. 
Влияние засоления почв на растения проявляется по-разному в зависимости от температуры и влажности, физических свойств почвы, обеспеченности ее питательными элементами. В холодном климате растения переносят более высокие концентрации солей, чем в жарком; на тяжелых почвах они меньше страдают от засоления, чем на легких. Повышает солеустойчивость высокое содержание гумуса. Солеустойчивость растений нужно рассматривать с учетом типа засоления.

Засоление может сочетаться с закислением почвы. 

Кислотность почвы - свойство почвы, обусловленное с содержанием ионов водорода (ионов Н() в почвенном растворе, а также обменных ионов водорода и алюминия в почвенном поглощающем комплексе. При неполной нейтрализации они придают почве кислую реакцию. Различают две формы почвенной кислотности: актуальная (активная) кислотностью почвенного раствора или водной вытяжки из почвы, определяется соотношением кислот (ионов Н() и оснований (ионов ОН() и выражается величиной рН и потенциальная (пассивная, скрытая) кислотность почвы подразделяется на обменную и гидролитическую, - кислотность твердой части почвы, ее выражают в мг-экв. на 100г сухой почвы. Обменная почвенная кислотность определяется обменными катионами водорода и алюминия, которые переходят в раствор из почвенного поглощающего комплекса при взаимодействии с нейтральными солями (например, с внесенными в почву удобрениями – хлористым калием и др.). Гидролитическая кислотность обусловлена содержанием в почве ионов Н(, замещающихся на другие катионы, переходящие в раствор при взаимодействии с гидролитическими щелочными солями (например с известью (СаC03).

К кислым почвам относятся подзолистые, болотные, серые лесные, бурые лесные, желтоземы и красноземы.
В кислых почвах основными токсичными элементами являются Al3+ и Mn2+, растворимость которых (как и Fe3+) при pH 4,0–4,5 значительно возрастает. Токсичными для большинства растений оказываются и ионы водорода при pH 3,0. В Сибири реакция почвенного раствора определяется присутствием ионов водорода в связи с низким содержанием обменного алюминия, чем таковая отличается от кислых почв европейских районов, где кислотность почвы зависит от наличия в ней ионов алюминия. Почвы с низким рН европейской части РФ и Сибири, как правило, характеризуются и низким содержанием питательных веществ.

Зона распространения кислых почв характеризуется повышенным количеством осадков, причем более половины из них приходится на период с температурой выше 100С. Вероятность засух здесь значительно меньше, чем в лесостепной зоне. Сумма эффективных температур ниже, чем в лесостепной зоне, на 200-4000С. Кислые почвы характеризуются повышенным содержанием гумуса (5,2%), обладают высокой буферностью, высоким содержанием обменных оснований.

Реакция почвенного раствора имеет очень большое значение в жизни растений. Она определяет минеральное питание растений. На кислых почвах корни не могут нормально поглощать питательные вещества. Кислая среда резко снижает активность почвенных микроорганизмов. Вследствие этого сильно замедляется разложение мертвых органических остатков, затрудняется нитрификация и биологическая фиксация азота атмосферы. В результате почва крайне обедняется питательными веществами, в особенности азотом. Сильно щелочные почвы также неблагоприятны для многих растений. На таких почвах, например, некоторые элементы (алюминий, железо, медь) иногда становятся токсичными.

По степени чувствительности к кислой реакции почвенного раствора Д.Н. Прянишников расположил сельскохозяйственные полевые культуры следующим образом: люцерна → сахарная свекла → ячмень → пшеница → горох → клевер → рожь → лен → люпин → овес.

По отношению к кислотности почвы выделяют три группы растений:

Ацидофилы - чаще встречаются и лучше развиваются на кислых почвах (например, белоус, щавель кислый, вереск).

Базифилы - предпочитают нейтральные и слабо щелочные почвы и достигают здесь наилучшего развития (например, мать и мачеха, горчица полевая, очиток едкий).

Безразличные к кислотности почвы (например, овсяница овечья).

Диапазон рН почвы в природе колеблется в довольно широких пределах - от 3 до 11. Сильно кислые почвы (торф) встречаются на верховых (сфагновых) болотах, сильно щелочные - на солончаках. Во влажном холодном климате (тундра, северная часть лесной зоны) преобладают более или менее кислые почвы, в сухом жарком климате (степи, пустыни) - нейтральные и щелочные.

Для большинства культурных растений оптимум рН среды находится около нейтральной границы, однако нормальное их развитие возможно в до​вольно широком диапазоне: от 4,5 - 5,0 до 6,5 - 7,0 рН. Увеличение кислотности почвы (низкое рН) может сильно тормозить рост и даже оказывать повреждающее влияние на растения.

Для каждого вида растений существуют свои границы рН, при которых возможен их рост. По мнению Климова С.В. оптимальным рН для зерновых злаков, являются величины в пределах 6,0-7,0. 

Одни растения развиваются лучше в слабокислой среде (картофель), другие – при нейтральной или слабо-щелочной реакции (сахарная свекла). По утверждению Д.Н. Прянишникова растения, принадлежащие к одному и тому же семейству, могут значительно различаться в этом отношении, так для кукурузы и овса оптимум лежит в более кислом интервале, чем для ячменя и пшеницы.

Существует множество различий между видами и сортами растений по их устойчивости к токсичным элементам почвы и активной её кислотности. И хотя прямая корреляция между чувствительностью растений к Al3+ и Mn2+ и рН почвы отсутствует, однако по мере увеличения кислотности (рН 5 и ниже) растворимость макро- и микроэлементов значительно возрастает, вследствие чего Al3+, Mn2+, Fe2+, B3+, Cu2+ и Zn2+ становятся токсичными для растений.

В случае смещения реакции почвенного раствора в сторону подкисления растениями лучше усваивается нитрат азота (NO3-), то есть pH почвенного раствора в значительной мере определяет тип азотного питания и вносит заметные коррективы в химический состав растений. 

Не только для каждого вида, но и даже для разных этапов онтогенеза растений существуют свои границы рН, при которых возможен их оптимальный рост и развитие. Чувствительность зерновых культур к кислым почвам наиболее высока в фазе проростков (В.Полонский). Например, проростки ячменя гибнут при величине рН-3,5, а самой благоприятной рН для него является 6,8 - 7,5. Резкий сдвиг рН в ту или иную сторону оказывает вредное, а иногда и губительное влияние на растение. При этом менее вреден сдвиг рН почвы в щелочную сторону. Это объясняется тем, что клетки корня растения выделяют СО2, а иногда и органические кислоты, которые нейтрализуют избыточную щелочность.

Лекция 5. Ультрафиолетовое излучение. Влияние ультрафиолетовой радиации на физиологические и молекулярные процессы. Механизмы устойчивости к ультрафиолетовой радиации. 

Радиоустойчивость. Механизмы действия ионизирующего излучения на организм. Прямое и косвенное действие радиации на растения. «Кислородный эффект». Теория «мишений или попаданий». Вероятностная гипотеза. Механизмы радиоустойчивости.

Действие тяжелых металлов на растения. Их влияние на физиологические процессы. Клеточные и молекулярные механизмы устойчивости растений к тяжелым металлам. 

Действие газов на растения. Эксгалаты. Газочувствительность и газоустойчивость. Влияние газов на физиологические процессы растений. Механизмы устойчивости растений к газам.

Гипоксия и аноксия. Влияние недостатка кислорода на физиологические процессы. Приспособления растений к недостатку кислорода. Анатомо-морфологические особенности растений. Активирование анаэробного метаболизма. Акклиматизация растений к аноксии. Изменения в экспрессии генов при переходе от аэробного метаболизма к гликолизу. Роль этилена. 

Солнечный свет, достигающий поверхности земли разделяют на три главных спектральных диапазона: два ультрафиолетовых УФ-В (280-320 нм), УФ-А (320-400 нм) и один видимый в области фотосинтетически активной радиации (ФАР, 400-700 нм). Область УФ-В эффективно поглощается в стратосфере озоновым слоем. Самая коротковолновая область ультрафиолетового излучения солнца (200-280 нм) УФ-С практически полностью поглощается атмосферой и озоновым слоем земли.

Действие видимого света на фотосинтетический аппарат растений определяется его интенсивностью и зависит от физиологического состояния растения. Подавление фотосинтеза высокими интенсивностями видимого света называют фотоингибированием. Впервые фотоингибирование описал Кок в 1956 году. Эффект «фотоингибирования», проявляется в снижении активности фотосинтеза. ФС2 является основной мишенью для повреждающего действия света высокой интенсивности. При этом в первую очередь повреждается белок D1, в состав которого входят пигменты реакционного центра ФС2, компоненты системы разложения воды и вторичный, связанный с ФС2, акцептор электронов QB. Поврежденный D1 белок разрушается, а комплекс ФС2 мигрирует в агранальную область мембраны тилакоида, где происходит синтез нового D1, после чего репарированный комплекс ФС2 возвращается в гранальную область. В норме скорость прямого и обратного процесса одинаковы. В этом цикле лимитирующей является скорость синтеза белка D1. Многие стрессирующие факторы усиливают эффект фотоингибирования даже при средних интенсивностях света.

Длительное пребывание растений на сильном свету сопровождается появлением высокоактивных форм кислорода, которые вызывают фотоокисление пигментов и фотодеструкцию хлоропластов. Таким образом, световой и окислительный стресс в хлоропластах действуют одновременно.

Существует несколько механизмов уменьшения вредного влияния высокой интенсивности света. На клеточном уровне это перемещение хлоропластов в цитоплазме и выстраивание их вдоль стенок клетки параллельно направлению светового потока. На молекулярном - увеличение температурной дессипации энергии возбуждения у молекул хлорофилла антенных комплексов (ССК2 и ХБК2) за счет работы ксантофиллового цикла и перемещения фосфорилированного ССК2 к нефлуоресцирующей ФС1. Кроме этого возможен переход самого реакционного центра ФС2 в слабофлуоресцирующее состояние.

Для того чтобы лучше разобраться в механизме окислительного стресса необходимо рассмотреть пути превращения кислорода в хлоропласте на свету.

Молекулярный кислород в основном состоянии представляет собой триплет (3О2). Это обстоятельство ограничивает его активность, хотя он и может окислить тиоловые группы и инактивировать определенные ферменты, например, глицеральдегид-3-фосфатдегидрогеназу. Большинство реакций молекулярного кислорода это одноэлектронные реакции, и кислород особенно активен при появлении радикалов. В хлоропластах молекулярный кислород образуется из воды при нециклическом транспорте электронов.

Синглетный кислород (1О2) - не является свободным радикалом, и у него нет неспаренных электронов. Являясь сильным окислителем, он реагирует с ненасыщенными жирными кислотами и вызывает перекисное окисление липидов и как следствие повреждение мембран. Синглетный кислород обычно образуется при переносе электрона с возбужденной молекулы хлорофилла на кислород, возможно с участием триплетного возбужденного состояния.

Супероксид (О2(-) образуется при автоокислении первичного акцептора электронов ФС1 и окисления ферредоксина, когда один электрон присоединяется к кислороду в основном состоянии. Количество образовавшегося О2(- зависит от доступности окисленного терминального акцептора электронов (НАДФ+), интенсивности света и эффективности темновых реакций фотосинтеза. Обычно до 96% образованного внутри тилакоида супероксида реокисляется в циклическом транспорте электронов или превращается в перекись водорода.

Перекись водорода (Н2О2) образуется с участием фермента супероксиддисмутазы (СОД) в реакции диспропорционирования супероксидных радикалов или при восстановлении супероксида аскорбатом, ионами марганца или ферредоксином. В концентрации 10-4 М она инактивирует ферменты фиксации СО2, а при более высоких - Cu-Zn-супероксиддисмутазу.

Гидроксил радикал (HО() известен как один из сильнейших окислителей. Облучение воды УФ светом или ионизирующим излучением вызывает его появление. Однако в биологических системах, их главным источником является разложение перикиси водорода в «Haber-Weiss» реакции. Эта реакция усиливается в присутствии переходных металлов, типа Fe2+. Окисленная форма катализатора может быть заново восстановлена супероксидом. Эти реакции могут формировать цикл, используя и супероксид и перекись водорода как предшественники, а железо хелат как катализатор. Кроме ионов железа как катализаторы могут действовать комплексы других переходных металлов могут: медь (Cu2+), хром(Cr2+), кобальт (Со2+), титан (Ti3+) или ванадий. В то время как супероксид и перекись водорода способны мигрировать на значительное расстояние в биологических мембранах прежде чем вступят в реакцию с другими молекулами, гидроксил радикалы чрезвычайно активны и не могут диффундировать дальше расстояния в несколько молекулярных диаметров.

В нормальных условиях токсические эффекты высокоактивных форм кислорода сводятся к минимуму за счет работы высокоэффективной антиосидантной системы хлоропластов. 

Неферментные антиоксиданты включают аскорбат, глутатион, (-токоферол и желтые пигменты. Аскорбат реагирует с перекисью водорода, с образованием воды. Глутатион регенерирует аскорбат, реагирует с синглетным кислородом и гидроксил радикалом и защищает тиоловые группы ферментов. Связанный с мембраной тилакоида (-токоферол перехватывает синглетный кислород и прекращает перекисное окисление липидов. Каротиноиды реагируют с синглетным кислородом и тушат синглетное возбужденное состояние хлорофилла, предотвращая появление О2(-.

Ферментативные антиоксидантные компонеты хлоропластов включают супероксиддисмутазы (СОД), аскорбатпероксидазу (АПК), глутатионредуктазу (ГР), дегидроаскорбатредуктазу (ДГАР). Комплекс АПК, ДГАР и ГР восстанавливают перекись водорода в хлоропластах за счет образованной ими НАДФН.

Подводя итог краткому обзору организации неспецифичных защитных систем хлоропластов, можно отметить три направления их развития: структурно-функциональные сдвиги, ослабляющие действие вредного фактора; быстрая детоксикация (уборка мусора) образующихся вредных соединений; создание эффективной системы репарации. Высокоактивные формы кислорода или продукты повреждающих реакций могут служить сигналом как для мобилизации метаболизма, так и стимуляции антиоксидантных защитных механизмов. Внешние факторы, приводящие к развитию окислительного стресса или совместного окислительного и светового стресса, в определенном смысле, лишены специфичности. Поэтому растение, приобретая устойчивость к одному из них, становится устойчивым и к остальным. Отсюда понятна необходимость всестороннего изучения защитных механизмов хлоропластов и целых клеток против повреждающего действия различных внешних факторов.

Ультрафиолетовое (УФ) излучение входит в состав солнечного света и искусственного света современных галогеновых и ртутных ламп. Растения, выращиваемые на естественном и искусственном свету, неизбежно подвергаются воздействию УФ света. Выделяют три диапазона УФ радиации. Диапазон УФ-С включает длины волн менее 280 нм, которые эффективно поглощаются озоновым слоем в стратосфере и не достигают земной поверхности. Диапазон УФ-В включает длины волн от 280 до 320 нм. Это излучение достигает поверхности Земли, и его доля зависит от состояния озонового слоя, высоты над уровнем моря, состояния атмосферы. Диапазон УФ-А (320 -390 нм) не поглощается озоном и практически всегда присутствует в солнечном излучении. Интенсивность УФ радиации, излучаемая Солнцем, у поверхности Земли зависит от высоты Солнца над горизонтом и возрастает от 3,3 кал м-2 с-1 при 10-15( до 15 кал м-2 с-1 при 50-60(. В интегральном световом потоке доля УФ излучения возрастает от 5 до 8 % .

О природе механизма влияния УФ излучения можно судить на основании времени наступления ответной реакции. На рисунке представлен упрощенный алгоритм для в определения механизма действия УФ радиации на растение. Наиболее изучены повреждения ДНК, при которых возникает циклобутан-пиримидин димер (CPD).

Дополнительное облучение растений светом УФ-В приводит к снижению биомассы, снижению образования пыльцы, снижению иммунитета, деформации эпидермиса, изменению состава кутикулярных смол, разрушению хлорофилла, изменению соотношения зеленых и желтых пигментов. 
Известны детали проявления по крайней мере пяти эффектов действия УФ-В радиации: (1) фотоморфогенез (листья приобретают гофрированную форму, глянцевую поверхность с некротическими пятнами), (2) инактивация ауксина, (3) разрушение АТФазы в плазматической мембране, (4) повреждение фотосинтеза, (5) индукция флавоноидов. УФ-В влияет на рост многих видов растений но влияет на сухой вес стебля. Другое проявление действия УФ-В заключается в ингибировании удлинения клеток эпидермиса у подсолнечника. Это происходит из-за фотоокисления индолилуксусной кислоты в 3-метиленоксидол, который ингибирует удлинение клеток. Спектр действия процесса фоторазрушения АТФазы имеет максимум при 290 нм.

Следующий известный эффект УФ излучения – повреждение фотосинтетического аппарата. Фотосистема 2 чувствительна к УФ излучению, однако при умеренных дозах вариабельная флуоресценция может возрастать. Под влиянием коротковолнового УФ облучения растений изменяется субмикроскопическая структура хлоропластов: размер, плотность, величина гран, количество и величина осмиофильных гранул.

По-видимому, наиболее частый ответ растений на УФ-В излучение – это образование флавоноидов и антоцианов. Эти пигменты обычно накапливаются в клетках эпидермиса и поглощают 95 - 99% УФ света. Этим они защищают нижележащие ткани от вредного действия УФ света.

При облучении бактерицидными лампами растений кормовой капусты, салата, картофеля, свеклы и др. установлена различная устойчивость. На свету возможна репарация вызванных УФ светом нарушений в большей степени у свеклы и капусты кольраби, в меньшей у редиса и салата. Отмечены изменения в липидном обмене у растений редиса и отсутствие таковых изменений у растений высокогорий.

Действие радиации на организм.
Эффект радиации – это результат влияния радиации на многих уровнях – от молекулярного до организменного и популяционного. Изучение реакций растений на воздействие ионизирующей радиации кроме теоретического значения имеет ряд практических аспектов. Знание чувствительности необходимо при подборе мутагенов и их доз. Другой стороной данной проблемы является разработка способов, снижающих повреждающее действие мутагенов на растения. Чувствительность растений определяется степенью и характером нарушений, а также интенсивностью восстановленных процессов на всех уровнях. Она связана с факторами внешнего и внутреннего характера. Эти факторы сгруппированы следующим образом:

1. морфологические (тип клеток и тканей, размер облучаемой ткани и т.д.);

2. физиологические и биохимические (возраст, скорость метаболизма и т.д.);

3. радиологические (вид излучения, величина потери энергии, мощность);

4. экологические (температура, влажность, режим питания и т.д);

5. активность репарирующих и восстановительных систем.

Различают прямое и косвенное действие радиации на организм. 

Прямое - состоит в радиационно-химических превращениях молекул в месте поглощения энергии излучения. Прямое попадание в молекулу переводит ее в возбужденное или ионизированное состояние. Поражающее действие связано с ионизацией молекулы. 

Косвенное действие состоит в повреждениях молекул, мембран органоидов, клеток, вызываемых продуктами радиолиза воды, количество которых в клетке при облучении очень велико. Заряженная частица излучения, взаимодействуя с молекулой воды, вызывает ее ионизацию. Ионы воды способны образовывать химически активные свободные радикалы и пероксиды. В присутствии растворенного в воде кислорода возникают также мощный окислитель и новые пероксиды. Эти окислители могут повредить многие биологически важные молекулы: нуклеиновые кислоты, белки-ферменты, липиды мембран и т.д. Кроме того, при взаимодействии радикалов воды с органическими веществами в присутствии кислорода образуются органические пероксиды, что способствует повреждению молекул и структур клетки. 

При понижении концентрации кислорода в среде (ткани) уменьшается эффект лучевого поражения и наоборот. Этот «кислородный эффект» проявляется на всех уровнях организации. Прямое действие радиации на молекулы объясняют теория «мишеней или попаданий» и вероятностная гипотеза. Согласно первой теории попадание ионизирующей частицы в мишень молекулы или структуры клетки приводит к ее повреждению, генетическим изменениям и гибели. С увеличением дозы количество повреждений увеличивается. По второй – взаимодействие излучения с мишенью происходит по принципу случайности. Дальнейшие изменения связаны с непрямым действием излучений. Повреждения могут усиливаться: 

- вследствие возникновения под действием излучений радиотоксинов, приводящих к автоокислению липидов мембран, окислению SH–групп мембранных белков, нарушению функционирования систем транспорта в мембранных образованиях клеток; 

- при накоплении ошибок в процессах репликации ДНК, синтеза РНК и белков;

- из-за повреждения ферментов, обеспечивающих синтез биологически важных соединений.

Наиболее опасно нарушение облучением структуры ДНК, другие изменения – это влияние радиации на ядерную мембрану и хроматин, инактивация ферментов, участвующих в репарации повреждений молекулы ДНК. Все это приводит к изменению белкового синтеза, прохождению фаз клеточного цикла, к образованию хромосомных аберраций, увеличению частоты мутаций в клетках, нарушению систем регуляции и гибели клетки.

Реакция на облучение – изменение в ростовых процессах. От дозы облучения наблюдается как стимулирующий, так и ингибирующий эффект. 

Самая четкая реакция на лучевое воздействие – это гибель организмов. Дозы облучения:

- дозы, вызывающие 100% летальный исход (ЛД100);

- дозы менее летальные (например, при ЛД50 летальность составляет 50%). 

Предел летальных доз характеризует радиоустойчивость организма, предел доз, вызывающих нелетальные реакции, характеризует радиочувствительность. 

Наиболее чувствительны к радиации активные меристемы. 

Механизмы радиоустойчивости:

1. Системы восстановления ДНК. Восстановление целостности ДНК способствует уменьшению повреждений, изменений в хромосомах. 

2. Вещества-радиопротекторы (сульфгидрильные соединения - глутатион, цистеин и др., восстановители – аскорбиновая кислота, ионы металлов, ряд ферментов и кофакторов, ингибиторы метаболизма, активаторы и ингибиторы роста и т.д.). Функция – гашение свободных радикалов, возникающих при облучении. 

3. Восстановление на уровне организма: неоднородность делящихся клеток меристем, асинхронность делений в меристемах, существование в апикальных меристемах фонда клеток типа покоящегося центра, наличие покоящихся меристем типа спящих почек.

Тяжелые металлы как экологический фактор. Различные тяжелые металлы такие как Fe, Cu, Co, Mn, Mo и Ni являются незаменимыми элементами в метаболизме растений. Однако, избыток ионов металлов токсичен для большинства растений. Среди элементов земной коры 80% являются металлами и 60% относятся к тяжелым металлам, удельная масса которых превышает 5 г/см3. По отношению к живым организмам термин «тяжелые металлы» (ТМ) применяется более широко. К ним могут относиться мышьяк и алюминий, чья масса меньше указанной величины. Токсичность для растений установлена по отношению к Al3+, AsO-2 , AsO3-4 , Au+, Cd2+, Cu+, Cu2+, Co2+, Cr3+, CrO2-4 , Fe2+, Fe3+, Hg2+, Mn2+, Ni2+, Pb2+, SeO2-3 , SeO2-4 , Sn2+, W6+, and Zn2+. В настоящее время особое внимание уделяют таким металлам, как Al, Cd, Hg, Ni, и Zn. Обычно их действия на корни растений проявляется при микромолярных концентрациях, то есть на три или четыре порядка ниже, чем у ионов, вызывающих солевой стресс.

Фитотоксичность ТМ обычно связана с их накоплением в симпласте, главным образом в цитоплазматических компартментах – цитозоль, строма хлоропластов. Индуцированные металлом изменения развиваются как результат немедленного прямого нарушения метаболизма (примеры), или как результат включения сигнальных процессов, которые запускают адаптивные или токсические ответы организма. Транспортные процессы оказались главными в детоксикации металлов и устойчивости. Некоторые металлы (например, Zn, Cu) необходимы для нормального роста и развития растений, так как они являются структурными и функциональными компонентами специальных белков. Другие металлы (например, Cd, Pb ) не обладают физиологической функцией, хотя Cd и участвует в работе карбоангидразы у морских диатомовых водорослей. Различия для этих двух групп металлов следует ожидать при изучении генерализованных кривых «доза–ответ» на рост растений. У металлов, не участвующих в метаболизме эти кривые включают область, в которой эффекта нет и токсичную зону. У кривых для эссенциальных металлов появляется область лимитирования роста. В любом случае для металлов существует токсичная зона. Параметры этой зоны зависят от природы металла, вида и экотипа растений. Как исключение из правила (As an exception to the rule) некоторые из неэссенциальных металлов необходимы для роста растений, например для Alyssum species и Thlaspi goesingense. Популяции некоторых растений, которые хронически испытывают действие ТМ, демонстрируют устойчивость. Эти устойчивые экотипы и генотипы являются примерами ускорения микроэволюции в условиях более жесткого отбора. Некоторые из видов устойчивых растений приведены на слайде 9.2. Растения, у которых Zn, Ni и Cd составляют соответственно 1, 0.1, and 0.01% от сухой массы, принято считать гиппераккумуляторами ТМ. Они могут быть полезны при фиторемедиации загрязненных почв или для извлечения редких элементов. В перспективе с помощью генной инженерии возможно получение высокопродуктивных растений биоаккумуляторов. Предварительно это требует досконального изучения механизмов, обеспечивающих устойчивость растений и накопление металлов в их клетках.
Механизмы защиты от действия тяжелых металлов

Для защиты от ТМ растения часто синтезируют метаболиты в миллимолярных концентрациях, такие как специфические аминокислоты (пролин, гистидин), пептиды (глутатион, фитохелаты), амины спермины, спермидин, путресцин, никотинамин и др. Таким образом, азотный метаболизм становится главным ответственным за устойчивость растений к тяжелым металлам. Схема на слайде 9.3 дает представление об основных метаболических путях, участвующих в азотном обмене растений и их устойчивости к избытку металлов.

Пролин – протеиногенная кислота функционирует как осмолит, сборщик радикалов, сток для электронов, стабилизатор макромолекул и компонент клеточной стенки. Содержание пролина коррелирует с уровнем устойчивости к солевому стрессу и может достигать 1 моль/л.
Пролин интенсивно изучается в контексте реакции растений на абиотический стресс. Многие растения накапливают пролин при водном дефиците, засолении, низкой температуре, высокой температуре. Эта же реакция наблюдается у растений (от водорослей до цветковых, слайд 9.2) при стрессе, вызванном тяжелыми металлами. Диапазон концентраций пролина при стрессе от 10 до 50 мМ. При эквимолярных концентрациях в среде выращивания Silene vulgaris медь индуцировала накопление пролина в большей степени, чем кадмий и цинк. Но при одинаковом токсическом эффекте накопление пролина уменьшалось в последовательности Cd > Zn > Cu. Смолевка среди других изученных растений накапливает пролин в большей степени. Часто содержание пролина в побегах выше, чем в корнях. У Silene vulgaris пролин был сосредоточен в листьях. У Lactuca sativa содержание пролина в корнях возрастало в 13 раз параллельно с действием Cd (100 мкМ). Цинк и медь индуцировали увеличение пролина у Lemna minor в течение 6 часов после воздействия. Также действовала медь на отделенные листья риса с течение 4 часов. У зеленой водоросли Scenedesmus накопление пролина достигало максимума при содержании меди 10 мкМ, тогда как при действии цинка при концентрации 100 мкМ.

У погруженных в воду растений (элодея и др.) присутствие в среде ионов тяжелых металлов таких, как ртуть, медь, кадмий, никель, цинк, свинец, приводило к замене центрального атома магния в молекуле хлорофилла (преимущественно в антенном комплексе) на соответствующий атом тяжелого металла. Это сопровождается изменением спектра поглощения и значительным падением интенсивности красной флуоресценции и в конечном итоге прекращением фотосинтеза. При низкой облученности все центральные атомы в молекулах хлорофилла доступны для тяжелых металлов. Образовавшиеся молекулы ТМ-хлорофилла оказываются более стабильными, чем Mg-хлорофилл. Поэтому растения остаются зелеными даже после их смерти. При высокой интенсивности света, однако, почти все молекулы хлорофилла разрушаются.

В растениях существуют несколько клеточных механизмов, участвующих в детоксикации тяжелых металлов и устойчивости: микориза, клеточная стенка, эксудаты, понижении поглощения или удаление через плазматическую мембрану, фитохелаты белковой природы в цитоплазме, белки, участвующие в репарации стрессовых повреждений, компарментализация в вакуоли с помощью переносчиков в тонопласте. Симптомы вредного действия ТМ (чаще всего меди и цинка) проявляются на клеточном и молекулярном уровне. Токсичность может быть связана со связыванием ТМ сульфгидрильными группами белков (потеря активности и развитие деструктивных процессов), вытеснением (замещением) других незаменимых элементов в жизненноважных молекулах. Кроме этого ТМ участвуют в образовании свободных радикалов и стимулируют окислительный стресс. У некоторых видов растений существуют расы, способные произрастать на загрязненных ТМ почвах. В большинстве случаев устойчивые растения способны за счет гомеостаза создать условия, которые позволяют избежать действия ТМ, чем бороться с самим стрессом. Обобщенная схема взаимодействия клетки с ТМ показана на слайде 9.4.

Устойчивость растений к тяжелым металлам может быть определена как способность выживать на почвах, которые токсичны для других растений, демонстрировать тем самым взаимодействие генотипа с окружающей средой. В литературе термин используется более широко и включает все реакции растений на присутствие тяжелых металлов. В генетических исследованиях показано, что за устойчивость к ТМ отвечают небольшое число генов. Существует дилемма – о существовании ко-толерантности сразу к нескольким тяжелым металлам или мульти-толерантности, при которой для каждого ТМ существует свой механизм. В этом разделе рассмотрены механизмы взаимодействия клетки высшего растения с наиболее распространенными ТМ (кадмий, медь, никель и цинк).

Механизмы устойчивости растений к тяжелым металлам на клеточном и молекулярном уровнях.

Микоризы. Участие микоризы и, особенно, эктомикоризы, в защите растения хозяина от присутствия ТМ проблематично. Виды Suillus bovinus и Thelephore terrestris защищают Pinus sylvestris от токсичного действия меди, но при этом сильно различаются по способности удерживать ТМ. Вероятно, механизм защиты растения с помощью микоризы может включать абсорбцию ТМ чехлом гиф, уменьшение сродства за счет гидрофобных свойств чехла гиф, образование хелатов с грибными экссудатами, накопление во внешнем мицелии. 

Клеточная стенка и экссудаты корня. Несмотря на то, что КС непосредственно контактирует с металлами в почвенном растворе, поглощение металлов клеточной стенкой может быть ограничено и поэтому их активность у плазматической мембраны не высокая. Трудно понять в рамках этого механизма, как достигается металл-специфичная устойчивость. Экссудаты из корней играют различную роль, в том числе увеличивая поглощение отдельных металлов. У растений, не способных к гипераккумуляции никеля, в качестве хелатора выступает гистидин и цитрат. Их образование уменьшает поглощение никеля. Для других металлов могут использоваться другие хелаторы. Так детоксикация алюминия происходит за счет накопления нетоксичного оксалата алюминия в листьях.

Плазматическая мембрана. ПМ – первая «живая» структура, которая становится мишенью на пути поступления ТМ в клетку. Реакция на ТМ быстрая, как следует из выхода из клетки ионов калия при высокой концентрации меди в среде. Выход ионов происходит вследствие повреждения ПМ, связанное с окислением белковой серы (тиолов), ингибированием ключевых мембранных ферментов, например Н+-АТФаз, изменением состава мембранных липидов. Показано прямое действие на меди и кадмия на липиды, кадмий снижает АТФ-азную активность в мембранах клеток корня пшеницы и подсолнечника, а медь вызывает у нителлы неселективное увеличение проницаемости ПМ. Устойчивость к ТМ может включать защиту целостности ПМ. Другой общий механизм, который включается в ответ на ТМ это механизм репарации с участием шоковых белков. В гомеостазе важную роль играют процессы предотвращения или ограничения поступления через механизмы удаления ТМ. Хорошим примером может служить уменьшение поглощения токсичного мышьяка на фоне поступления фосфора в клетки корня Holcus lanatus. У Holcus lanatus обнаружена система фитохелатов, специфичная к арсенату, которая позволяет накапливать вредный металл в клетке без вреда для нее. Недавно у растения табака обнаружен мембранный переносчик, который показал устойчивость к никелю и гиперчувствительность к свинцу. 

Альтернативная стратегия, позволяющая контролировать уровень металлов в клетке, включает активный отток металлов. Несмотря на то, что отстутствуют прямые доказательства наличия системы вывода ионов металлов из клеток растений для защиты от тяжелых металлов, недавние исследования показывают наличие нескольких классов переносчиков, которые могут играть определенную роль в гомеостазе (СРх-АТФазы, Nramps, cation diffusion facilitator, ZIP семейство). 

Белки теплового шока. Экспрессия БТШ наблюдается прежде всего отмечена в ответ действие высокой температуры, она характерна для всех групп организмов и индуцируется различными стрессовыми воздействиями, включая ТМ. Небольшие БТШ (например, HSP17) появлялись в культуре клеток Silene vulgaris, Lycopersicon peruvianum в ответ на обработку ТМ. Однако, БТШ практически отсутствовали у растений Silene vulgaris произраставших на металлизированных почвах, указывая, что БТШ не отвечают за наследственную устойчивость этого растения. Работы с культурой ткани Lycopersicon peruvianum показали, что при действии кадмия в цитоплазме и ядре и особенно при плазматической мембране появляются тяжелые HSP70. Интересно, что кратковременный тепловой стресс в определенной степени предотвращает последующий вредный эффект ТМ на структуру мембраны. 

Фитохелаты. Процесс образования хелатов металлов в цитоплазме с участием высокоэффективных лигандов представляется весьма перспективным механизмом детоксикации и защиты от ТМ. Потенциальными лигандами выступают аминокислоты, органические кислоты, два класса белков – фитохелатины и металлотионины. Фитохелаты достаточно подробно изучены особенно в отношении к кадмию. В структуру фитохелатов входит группировка ((-Glu Cys)n, где n=2 ÷ 11. Их появление быстро индуцируется обработкой ТМ. Фитохелаты - нерибосомальные белки, синтез которых происходит на основе глутатиона с участие Фх-синтазы. Этот фермент активируется в присутствии ионов металла. Гены для образования Фх-синтазы обнаружены у арабидопсиса и у дрожжей. Получены мутанты арабидопсиса, у которых степень чувствительности к кадмию коррелировала со степенью образования фитохелатов. У растения рапса (Brassica juncea) накопление кадмия сопровождалось быстрой индукцией биосинтеза Фх. Показана связь между индукцией генов, участвующих в синтезе глутатиона и действием кадмия и меди. Экзогенная жасминовая кислота активировала те же гены. Однако в культуре клеток под действием ТМ образование жасминовой кислоты не происходило. Гены, кодирующие Фх-синтазу идентифицированы у арабидопсиса и получили название CAD1. Мутанты cad1-3 были дефицитны по Фх и чувствительны к кадмию. Фитохелаты активны по отношению к кадмию и мышьяку, но не участвуют в детоксикации цинка, никеля и селена. 

Металлотионины – богатые цистеином белки. У арабидопсиса установлено по крайней мере четыре группы генов, ответственных за синтез Мт (МТ1 – МТ4. Индукция МТ2 у арабидопсиса была отмечена при действии меди, но не кадмия и цинка.

Органические кислоты и аминокислоты. Лимонная кислота, яблочная кислоты и гистидин – потенциальные лиганды для ТМ и потенциальные участник процесса детоксикации. У растения Alyssum lesbiacum, способного к гипераккумуляции никеля, количество гистидина в клеточном соке может увеличиваться в 36 раз. Кроме этого добавление гистидина может увеличить устойчивость к никелю.

Вакуолярная компартментализация. Поступление в вакуоли и транспорт из клетки – процессы, уменьшающие количество ТМ в цитоплазме. В листьях ячменя в вакуолях накапливались кадмий, цинк и молибден. Установлен ген ZAT, кодирующий соответствующий переносчик в тонопласте для цинка. Два гена САХ1 и САХ2 изолированы из аробидопсиса показали способность к переносу кальция и кадмия в обмен на протон. Для никеля такого переносчика не обнаружено.

Т.о., стратегия адаптированных растений заключается в избегании высоких концентрации ТМ в цитоплазме и таким образом предотвратить развитие вредных симптомов. Наличие различных процессов указывает на наличие у растений гомеостаза по отношению к металлам. При этом есть специфические механизмы, контролирующие определенные металлы.
Газоустойчивость растений.Загрязнителем может быть любой физический агент, химическое вещество или биологический вид, попадающий в окружающую среду, или образующийся в ней в количестве выше естественного. Под атмосферными загрязнениями обычно понимают присутствие в воздухе: газов, паров, частиц твердых и жидких веществ, тепла, колебаний, излучений, которые неблагоприятно влияют на человека, животных, растения, климат, материалы, здания и сооружения.

По происхождению загрязнители делят на природные (которые вызваны естественными, часто аномальными процессами в природе), и антропогенные (которые связанны с деятельностью человека).

К естественным загрязнениям относят - извержения вулканов, лесные пожары, газы, выделяемые растительностью, почвенные частицы, пыль, споры и пыльцу растений, а также мельчайшие кристаллики морской соли, переносимые ветром. 

К антропогенным источникам загрязнения относятся промышленные объекты, тепловые установки, а также двигатели внутреннего сгорания. 

Источники загрязнения атмосферы разделяют на механические, физические, химические и биологические.

Механическое загрязнение- это пыль, фосфаты, свинец ртуть. Они образуются при сжигании органического топлива и в процессе производства строительных материалов.

К физическим загрязнениям относятся:

1) тепловые - поступление в атмосферу нагретых газов;

2) световые - ухудшение естественной освещенности местности под воздействием искусственных источников света;

3) шумовые - как следствие антропогенных шумов;

4) электромагнитные - от линий электропередач, радиотелевидения, работы промышленных установок;

5) радиоактивные - связанные с повышением уровня поступления радиоактивных веществ в атмосферу.

Химические загрязнители – это различного рода химические вещества, попадающие в атмосферу при сжигании топлива, продукты химической промышленности. Оказывают воздействие на биоту, вступая в биохимические процессы, протекающие в организмах.

Биологические загрязнения – в основном являются следствием размножения микроорганизмов и антропогенной деятельности .

Согласно классификации У.Д.Мэннинга, источники загрязнения можно разделить на подвижные и не подвижные (стационарные), а так же прочие. К стационарным источникам относят установки, работающие на сжигании ископаемого топлива для обогрева жилых и производственных помещений и в целях производства электроэнергии. Загрязнение от такого типа источников происходит вследствие неполного сгорания топлива, в результате чего твердые частицы и газы улетучиваются из печей и попадают в атмосферу.

К подвижным источникам загрязнения относят все виды транспорта, в котором используется тот или иной вид двигателя внутреннего сгорания, приводимый в движение за счет сжигания таких продуктов жидкого ископаемого топлива. Как бензин или дизельное топливо.

К прочим источникам загрязнения относят:

1) Целлюлозно-бумажную промышленность,

2) Пищевую и фуражную промышленность,

3) Нефтеперерабатывающую промышленность,

4) Химическая промышленность (неорганика), 

5) Черная металлургия,

6) Цветная металлургия.

В результате работы предприятий указанных отраслей промышленности в атмосферу выбрасывается большое количество различных газообразных и твердых загрязняющих веществ. Характер и количественный состав смесей загрязняющих веществ зависит в основном от того, какое сырье поступает в переработку, и от технологии процесса. Загрязнения от таких источников обычно достаточно локализовано, однако может распространяться на некоторое расстояние в направлении преобладающего ветра.

Концентрация поллютантов в атмосфере и их распространение зависит от метеорологических условий, количества поступающей солнечной энергии и турбулентности воздушных масс. В результате окисления, восстановления, конденсации, реакции токсических веществ между собой под действием солнечного света, в атмосфере образуются новые соединения.

Классификация поллютантов по Е. И. Тупикину основана на агрегатном состояние загрязнителей:

1) Загазовывание связанно с поступлением в атмосферу газообразных загрязнителей, наибольшее значение среди которых имеют угарный газ, углекислый газ, оксиды серы, оксиды азота, фенолы;

2) Запыление связанно с поступлением в атмосферу мелко дисперсных частиц жидких и твердых веществ. Эти частицы образуют достаточно устойчивые аэрозоли, оказывающее вредное воздействие на организмы.

Вторая классификация, основанная на величине частиц, электромагнитному спектру и скорости оседания в воздухе под влиянием сил тяжести, была предложена В.С. Николаевским: 

1) Пыль (диаметр частиц от 0,5 до 2000мкм), спектр в инфракрасной области от 420 до 0,7 мкм, скорость оседания близка или соответствует закону Стокса; 

2) Пары и туман (диаметр частиц от 0,03 до 100 мкм, спектр в видимой области, скорость оседания меньше, чем у пыли);

3) Дым (размер частиц от 0,01 до 1 мкм) спектр в ультрафиолетовой области, скорость движения частиц в результате броуновского движения превышает скорость соединения.

В состав пыли могут входить литейный песок, удобрения, пылевидный уголь, цемент, летучая зола, пигменты, пыльца и споры растений, бактерии, частицы почвы.

В составе паров и туманов возможны различные соединения, кислоты, пары окислов цинка, хлористого аммония, туман SO3 и т.д.

В состав дыма входят нефтяной, смоляной, табачный и углеродный дымы и газы.

Следующего подход, к классификации поллютантов, был предложен Н.В. Гетко, в его основу положен химический состав поллютантов (с учетом токсического действия на растения):

1) кислые газы, обладающие наибольшей токсичностью для растений (фтор, хлор, сернистый и серный газы, окислы азота, окись углерода, окислы фосфора, сероводород);

2) пары кислот (соляной, азотной, фосфорной, серной и органических, туман серной и соляной кислот);

3) окислы металлов (свинца, мышьяка, селена, цинка, магния и др.);

4) щелочные газы (аммиак);

5) пары металлов (ртуть);

6) различные органические газы и канцерогенные вещества (предельные и не предельные углеводороды, фенол, четыреххлористый углерод, сероуглерод и др.).
Вредные вещества проникают из воздуха в растения в результате газообмена, а также с дождём и при осаждении тумана и пыли на поверхности листьев и побегов. Большое их количество поступает в растения из почвы. Токсическое действие, поступивших в растение соединений зависит от дозы и длительности его воздействия.

Вначале, возникшие повреждения визуально не проявляются, но уже можно обнаружить химические, структурные и функциональные изменения. Признаками для ранней диагностики начинающегося или уже наступившего имиссионного повреждения могут быть: аккумуляция вредных веществ в растении, сдвиги pH на поверхности побегов и непосредственно в тканях растений, нарушение поглощения воды, а вместе с ними и всего водного режима, что приводит к опадению хвои и засыханию верхушечных побегов. При менее сильном повреждении древесные растения не погибают, но их продуктивность и прирост заметно снижаются. Рост побегов имиссионно-повреждённых деревьев замедляется, годичные кольца становятся более узкими. Однако одно и то же вредное вещество вызывает у разных растений совершенно различные эффекты, а один и тот же симптом может быть вызван различными веществами.

Газочувствительность характеризует скорость и степень проявления патологических изменений при действии газов. Это явление часто используют для диагностики загрязнения среды. 

Газоустойчивость – это способность растений поддерживать свою жизнедеятельность (рост и развитие) в условиях загрязнения атмосферы без снижения функций.
По Н. А. Красинскому диоксид азота и другие токсичные газы нарушают фотосинтетическую активность растений. При этом на свету начинаются процессы фотоокисления белков, аминокислот и других веществ, что приводит к их разрушению и отмиранию клеток (теория фотоокисления). 
Изменение фотосинтетической активности листьев служит быстрым и чувствительным показателем их повреждения веществами, загрязняющими внешнюю среду, так как первой мишенью их действия, видимо, являются фотосинтетические реакции. При этом фотосинтез может ингибироваться задолго до появления видимого повреждения тканей растений.
Сернистый газ (SO2), например, выделяющийся при сжигании ископаемого топлива, весьма токсичен для растений, так как легко растворяется в воде. Чувствительность листьев к действию SO2 зависит от особенностей самого процесса фотосинтеза. Так, С3-зиды менее устойчивы к SO2 чем С4-виды, что объясняется большей чувствительностью к этому загрязнителю фермента рибулозобисфосфаткарбоксилазы (РБФ) в сравнении с фосфоенолпируваткарбоксилазой (ФЕП). Реакция отдельных звеньев транспорта электронов на SO2 неодинакова, ФС 2 более чувствительна, чем ФС 1.
Диоксид азота (NO2) усиливает ингибирующее действие SO2 на фотосинтез листьев. При совместном действии газов устьица листьев бобовых быстро закрываются, снижая их проводимость. Диоксид азота в одинаковой мере ингибирует фотосинтез и фотодыхание.
При сжигании ископаемого топлива в воздухе одновременно с его загрязнением повышается и концентрация СО2. Обогащение воздуха диоксидом углерода на фоне загрязнения может частично противодействовать ингибирующему влиянию как NO2, так и совместному действию NO2 и SO2. Таким образом, при повышении концентрации СО2 либо уменьшается степень открывания устьиц, что ограничивает поглощение загрязнителей, либо стимулируется фотосинтез и соответственно повышается устойчивость ткани к загрязнителям.

Нарушение фотосинтетической активности при действии различных газообразных загрязнителей в дальнейшем приводит к нарушению роста и развития растений, снижению в 1,5—2,0 раза интенсивности транспирации, к снижению биопродуктивности. У озимых культур резко ослабляется морозоустойчивость.
Разнообразна устойчивость отдельных органов и тканей растения. В большей степени от токсикантов страдают нежные живые клетки флоэмы, чем клетки ксилемы. Газы неблагоприятно действуют на развитие корневой системы. Отмечается значительное уменьшение общей массы корней, а физиологически активных корней становится в 2—4 раза меньше, скорее всего из-за нарушения взаимодействия с надземной частью растений.
У древесных растений Ю. 3. Кулагин выделяет несколько форм газоустойчивости (видимо, характерных и для травянистых):
1. Анатомическая, связанная с особенностями строения расте​ния, препятствующими проникновению газов.
2. Физиологическая, основанная на особенностях взаимодействия внутренних тканей с окружающей средой.
3. Биохимическая, исключающая повреждение ферментативных систем и обмена веществ.
4. Габитуалъная, уменьшающая возможность контакта листьев и цветков с токсичными газами.
5. Феноритмическая, выделяемая по признаку несовпадения во времени действия газа и критических периодов вегетации.
6. Анабиотическая, связанная с состоянием покоя растений зимой или в летнюю засуху.
7. Регенерационная, обусловленная способностью побегов к по​вторному облиствению, развитию новых побегов.
8. Популяционная, зависящая от возрастного полиморфизма по​пуляции.
9. Фитоценотическая, приобретающая значение в связи с верти​кальной и горизонтальной неоднородностью фитоценоза, пре​пятствует проникновению газов.
Существует видовая специфика растений по газочувствительности и газоустойчивости. Так, при действии диоксида серы особенно сильно повреждается клевер; некоторые сорта тюльпанов и гладиолусов очень чувствительны к фториду и хлориду водорода и их можно использовать в качестве биоиндикаторов на загрязнение среды этими газами. Чрезвычайно чувствительны к SO2, а также к HF и HCI мхи, лишайники и некоторые фитопатогенные грибы. Даже 0,01 % той концентрации SO2, которая вредна для высших растений, вызывает у лишайников нарушение дыхания, разрушение хлорофилла и угнетение роста. Газочувствительность лишайников используют для диагностики состояния окружающей среды.
Реакция одних и тех же растений на различные газы неодинакова. Например, кукуруза очень чувствительна к острому воздействию HF и крайне устойчива к острому воздействию SO2; фасоль, томат, шпинат чувствительны к воздействию азотсодержащих газов и относительно устойчивы к острому воздействию HF; капуста, тыква, лук устойчивы к азотсодержащим газам и неустойчивы к HF и SO2.
Общими фенотипическими признаками повреждения растений являются некрозы и хлороз листьев, дальнейшее их отмирание и преждевременный листопад. Действие токсичного вещества зависит от дозы, которая равна произведению концентрации токсиканта на длительность его воздействия. Доза того или иного газа в окружающей среде определяется стандартами по контролю за загрязнением воздуха, которые учитывают и концентрацию вредного газа, и время его действия на растения. 
Различной степенью газочувствительности и газоустойчивости характеризуются и хвойные растения. Наименьшую чувствительность к загрязнению SO2 и тяжелым металлам имеет растущая хвоя, наибольшую - полностью закончившая рост. У сосны обыкновенной повреждения хвои проявляются в виде хлорозов различной окраски (желтоватого, жёлтого и оранжево- бурого цвета) и формы, и сплошных хлорозных участков, охватывающих преимущественно верхнюю часть хвоинок. Часто, возникающие хлорозы у хвои переходят в некрозы. Лиственница сибирская, хвоя которых опадает на зиму, более устойчива к хроническому загрязнению воздух.

Соединения фтора (заводы по выплавке алюминия) также оказывают влияние на растущую хвою. Менее чувствительна к ним хвоя, закончившая рост. Негативное влияние проявляется также в образовании в верхней части хвоинки некрозов буровато- красного цвета. В первую очередь страдают слабые и ослабленные деревья. Сосна, ель и лиственница относятся к чувствительным видам к соединениям фтор.

В большей степени на закончившей рост хвое сказывается и влияние выбросов электростанций, работающих на угле (SO2, окислы азота, Ca, K, Mg и др.). Появляются хлорозы жёлто- зелёного или жёлтого цвета.

Не менее опасны и многие тяжелые металлы (Pb, Hg, Cu, Zn, Cd, Co, Bi и др.) называемые тиоловыми ядами, попадающие в почву с пылевыми выбросами. Так, свинец, цинк и медь накапливаются в больших количествах в верхних горизонтах почвы и поглощается корнями, и вызывают хлороз хвои. Подробно их действие было рассмотрено ранее, но не лишне отметить основные моменты.

Ртуть (как никель и хром) слабо адсорбируется почвой и, поэтому глубоко проникают в нижележащие горизонты и вымывается талыми и ливневыми водами. Как и свинец, ртуть в больших количествах накапливается в подземной части растений.

Токсичность алюминия приводит к ограниченному и аномальному росту корней, краевому хлорозу листьев и их деформации. Повышенное содержание As в почве приводит к сбрасыванию хвои, гибели тонких корней у некоторых хвойных, снижает развитие микоризы и вызывает замедление роста растений. Кадмий также приводит к снижению интенсивности фотосинтеза и скорости транспирации и замедлению роста растений, хлорозам хвои.

В целом, при загрязнении происходит уменьшение прироста, изменение длины и биомассы хвои.

Подкисление почв, вызванное «кислотными дождями», приводит к угнетению корневой системы. В результате повышенного содержания Al в почве нарушается структура и функции корней, они плохо адсорбируют воду и питательные вещества. Изменяется проницательность мембран клеток корней. При загрязнении также значительно падает линейный прирост побегов.

Кроме того, установлено, что слабое загрязнение техногенными поллютантами вызывает поначалу усиление роста, развития и физиологической активности корней и проявления различных типов микоризы. Одновременно происходит увеличение всасывающих корней и микопластной формации, что приводит к возрастанию абсорбирующей поверхности. По мере аккумуляции в почве промышленных отходов начинает проявляться повреждение корневых апексов и отмирание микоризных чехлов и тонких корней. В итоге уменьшается абсорбционная поверхность корневой системы и снижается поступление воды и минеральных веществ в растение. При высоких уровнях загрязнения отмирают не только всасывающие и проводящие корни, но страдает вся корневая система в целом.

Таким образом, сопоставление специфики повреждений, рассмотренных выше, даёт возможность убедиться, что, несмотря на некоторые отличия, атмосферные выбросы разных промышленных предприятий вызывают сходные симптомы.

Распространение хлорозов и некрозов у хвойных пород происходит однотипно: от кончика хвоинки к её основанию. В цветовой гамме преобладают желто-красно-коричневые тона, не отличающиеся постоянством для разных пород и меняющиеся во времени. Отмечается уменьшение прироста боковых побегов и угнетение корневой системы, что приводит к нарушению водного и минерального обмена растения.

На токсичность газов большое влияние оказывают факторы внешней среды, особенно влажность воздуха. Например, при высокой концентрации SO2 в воздухе увеличение влажности среды приводит к образованию сернистой, а затем и серной кислот, в результате чего токсичность SO2 значительно усиливается. Безветрие также может усилить отрицательное действие газов из-за высокой их концентрации в среде.
Для снижения токсического действия газообразных загрязнителей можно рекомендовать посадки устойчивых к газам пород деревьев. Чаще всего используют такие устойчивые породы, как тополь, липа мелколистная, клен ясенелистный, бузина, жимолость. Для зоны среднего поражения кроме перечисленных пород можно использовать березу пушистую, различные виды клена, рябину, черемуху, акацию. Для зоны слабого пораже​ния — еще и дуб, лиственницу, сосну.

Раздел 5. Методы изучения и моделирования ответных реакций растений на факторы среды.

Лекция 6. Моделирование факторов среды. 
Низкие температуры. Высокие температуры. Водный дефицит. Засоление. Анаэробные условия. Ультрафиолетовое излучение. Выпревание. Газоустойчивость. Методы при изучении низких температур. Методы при изучении высоких температур. Методы при изучении водообмена. Определение состояния насаждений. Гидролиз статолитного крахмала в клетках кончика корня. Проницаемость мембран как показатель устойчивости растений к неблагоприятным факторам. Флуоресценция хлорофилла в оценке экологического стресса. Природа флуоресценции. Параметры индукционной кривой. Механизмы формирования быстрых и медленных переходов. Методические приемы выделения быстрой и медленной фаз индукции. Термоиндуцирванные изменения флуоресценции.

Низкая температура. Испытание на устойчивость к низким отрицательным температурам проводят на целых растениях, фрагментах отдельных тканей, целых органах растения и их частей, например, на весечках из листьев. Устойчивость растений к отрицательным температурам до минус 4 – минус 7 градусов Цельсия (устойчивость к заморозкам) оценивают методом прямого замораживания. Для высечек листьев площадью 0,4 – 1,0 см2 можно рекомендовать термоэлектрический микрохолодильник. Высечки могут находиться в воздушной среде, в сосуде под слоем силиконового масла, при добавлении кристаллов льда или снега. Эти условия позволяют получить различную степень переохлаждения растительного материала и влиять на процесс льдообразования. Возможны различные варианты действия низких температур. Условия эксперимента могут различаться по наличию или отсутствию процедуры предварительной закалки растений, по скорости изменения температуры в холодильной камере, по режиму выхода растения из состояния стресса. Например, при изучении морозоустойчивости первого слоя клеток черешков листьев кормовой капусты температуру понижали сначала со скоростью 2(С/час, затем 4(С/час. Черешки смачивали водой. При достижении температуры минус 2(С на черешки клали кристаллики снега для защиты от переохлаждения и образования льда в клетках. Черешки находились при заданной температуре в течение 16 часов, после чего их выводили из состояния стресса, повышая температуру до плюсовых значений со скоростью 3(С/час. В условиях положительных температур черешки находились еще одни сутки до начала анализа. 

Для оценки зимостойкости древесных и кустарниковых растений необходимо использовать низкие критические температуры (до минус 50(С). При этом рекомендуется особый режим охлаждения, например, 2 суток при температуре минус 10(С, затем со скоростью 5(С/сутки понизить температуры до 30 – 50 градусов Цельсия. Для создания необходимых режимов следует использовать климатические камеры, в которых кроме температуры можно установить фотопериод. 

Высокая температура. Воздействие высокой температуры может осуществляться путем нагрева воздуха и почвы по отдельности или вместе. Нагревание можно проводить в погруженном состоянии или во влажных условиях. Так при определении влияния температуры на всхожесть семян фильтровальную бумагу смачивают дистиллированной водой и помещают в термостат для стабилизации температурного режима.

Как и при действии низких температур, эффекты высоких температур на целые растения рекомендуется изучать в климатических камерах. Растения выращивают в песчаной, гравийной или почвенной культуре в сосудах. Температуру повышали после достижение растениями фазы пятого листа. Режим действия высокой температуры может включать стадию закалки (до 6 суток), во время которой дневную температуру повышают от 36 до 40 градусов. В ночное время температуру снижают 14- 18 градусов. В дальнейшем растения прогревают непрерывно в течение 48 часов при температуре 40 - 42 градуса и относительной влажности воздуха 85 – 90 %.

Водный дефицит (засуха). Для определения сравнительной засухоустойчивости растений наиболее объективные данные получают в полевом методе или в засушкиках. Засушником является участок земли, к которому исключен доступ почвенной и атмосферной влаги. Вокруг выбранного участка выкапывают водоотводящую канаву глубиной 80 см, устанавливают деревянный каркас, на который перед дождем натягивается водонепроницаемый материал. Метод предложен Козером и Робертсоном (1927), Литвиновым Л.С. (1933).

Другим способ оценки засухоустойчивости является метод И.И. Туманова (1926), основанный на получении эффекта завядания растений в вегетационных сосудах при недостаточном поливе. Он ближе к прямым методам, но корневая система находится не в таких условиях как в полевом опыте или в засушнике.

Для кратковременных опытов П.А, Генкель и И.В. Цветкова (1950) предложили использовать гравийные культуры растений. В этом случае внутренний вазон с гравием, на котором растут растения, вынимали из внешнего сосуда, содержащего раствор питательных веществ. При изменении состава питательной смеси можно изучать влияние различных элементов на устойчивость растений к засухе. 

Действие засухи необходимо сочетать с такими факторами, как температура и длительность фотопериода. Например, при изучении засухоустойчивости растений пшеница и кукуруза в климатической камере были созданы следующие условия: дневная/ночная температура 23/18(C (±2.5(C), относительная влажность воздуха 70/60 % (±5 %), 16-ч фотопериод, искусственное освещение натриевыми лампами высокого давления (Philips SON-T AGRO, 400 W), облученность в области ФАР 500 мкмоль фотонов м–2 с–1. Растения росли в пластиковых сосудах, наполненные смесью земли, торфа и песка в течение 28 дней после посева при нормальном водоснабжении (65 % от полевой влагоемкости). После этого содержание воды в почве снижали до 30 % полевой влагоемкости и выращивали в этих условиях в течение 7 или 14 дней. После этого в течение 7 дней влагосодержание возвращали к норме. Сосуды взвешивали каждый день, потерю воды на транспирацию компенсировали.

Устойчивость тканей растений к высушиванию определяют в герметичных сосудах. Эксикаторный метод был предложен Генкелем и Морголиной. Для создания необходимой относительной влажности воздуха используют растворы хлористого натрия различной концентрации (см. приложение с таблицей из справочника), серной кислоты. Хлористого кальция. Время пребывания в условиях дефицита влажности от 1 до 3 суток. Предварительно следует провести контрольные взвешивания и установить время, необходимое для достижения постоянной массы объекта.

Для создания водного дефицита можно использовать эффект осмотического давления внешнего раствора. В качестве осмолитиков используют растворы сахарозы и полиэтиленгликоля различной концентрации. Ограничением для использования осмолитиков может стать их способностью проникать в корни экспериментальных растений (у кукурузы и бобовых скорость поступления ПЭГ в корни составляла 1 мг/г сырой массы в неделю). Процесс проникновения усиливается при повреждении корней. При использовании ПЭГ не исключается умеренная гипоксия корней, что делает необходимой дополнительную аэрацию. Препараты ПЭГ могут быть загрязнены высокими концентрациями фосфора и содержать токсичные металлы, такие, как алюминий. Необходимо воздержаться от использования в качестве осмотика маннитола-D.

Засоление. В условиях вегетационного опыта растения выращивают на песчаной или водной культуре на питательной смеси Кнопа при засолении. Эксперименты можно проводить в условиях почвенной культуры при 60–70% влажности от полной влагоемкости. Засоление проводят смесью солей по Строганову перед посевом и в период вегетации растений. Конечные концентрации хлоридов и сульфатов к концу фазы кущения достигают соответственно 0,25, 0,35 и 0,55% более на сухую массу почвы.

При определении солеустойчивости растений на этапе прорастания семян фильтровальную бумагу смачивают дистиллированной водой (контроль) и растворами NaCl или Na2SO4 возрастающей концентрации. Температуру при этом поддерживают на уровне 20( С. Для лабораторной оценки солеустойчивости проростков используют общепринятый рулонный метод. При этом семена в течении двух суток проращивали в воде, после чего нормально сформированные проростки переносят в рулоны фильтровальной бумаги в раствор NaCl, и помещают в темный термостат при температуре 22°С на 7 суток. Все эксперименты проводят при уровне засоления 1.2 мПа осмотического давления (1.68 % NaCl). 

Анаэробные условия. Создание анаэробных условий для всего растения производят путем помещения проростков в колбы с водопроводной водой, изолированной от внешней атмосферы. Через воду предварительно в течение 1 ч пропускали ток азота (примесь кислорода не более 0,003%). После помещения растений в колбу в течение всей экспозиции через воду продолжали пропускать слабый ток газообразного азота. В качестве контроля использовали растения, помещенные в такие же колбы, но в условиях аэрации воздухом. Время экспозиции составляет от нескольких часов до нескольких суток. Перед помещением в колбы в анаэробные условия семена растений проращивают при оптимальной температуре (25(С для растений риса) в темном термостате при свободном доступе к проросткам воздуха. Продувка азотом растений, выращиваемых в водной культуре в зависимости от интенсивности газового потока позволяет получить условия гипоксии или аноксии в зоне корней. Экспозицию в атмосфере азота подбирают в соответствии с жизнеспособностью растений в бескислородной среде, например, 1 – 3 суток для пшеницы, 3 – 7 суток для риса. При создании анаэробных условий в прорастающих семенах бывает достаточно поместить их в замкнутый сосуд небольшого объема и поставить на несколько часов в термостат. Кислород будет израсходован в процессе дыхания. Устройство для создания анаэробных условий в зоне корней показано на слайде. Для получения условий с недостатком кислорода в зоне корней также может использоваться затопление.

Ультрафиолетовое облучение. Для создания ультрафиолетового излучения в эксперимента используют эритемные (УЭФ-15, 320 нм) и бактерицидные (БУВ-30, 254 нм) лампы. Продолжительность воздействия в первые дни 10-20 минут облучения, затем 2 – 3 часа. Параллельно с УФ используют естественное освещение. 

Минеральный состав почвенного раствора. В контрольном варианте растения выращивают на растворе Хогланда–Арнона (Гродзинский, Гродзинский, 1973). Для создания опытного варианта используют 1,5 кратное превышение ориентировочно допустимой концентрации (ОДК) Zn (1,2·10-3 M) и предельно допустимой концентрации (ПДК) Cu (7,08·10-5 M), и высокое 3-х кратное превышение ОДК Zn и Cu (2,4·10-3 M и 1,5·10-3 M, соответственно). Для экспериментов по созданию дефицита элементов минерального питания растения выращивают в водной или песчаной культуре на измененных растворах Кноппа и на CaSO4 10–4 М. 

Например, при изучении действия ионов меди в опытах с овсом, фасолью, горохом, конскими бобами, желтым люпином и соей использовали водные культуры, песчаные и почвенные культуры. В почвах фоновое содержание меди в вытяжке 1 н. раствора соляной кислоты составляло 0,4 мг/кг в дерново-подзолистой почве, 1,0 – 1,1 мг/кг в торфяной почве. Медь вносили перед посевом, внекорневой подкормкой 0,05 % раствором сернокислой меди и предпосевной обработкой семян растворами солей сернокислой меди от 0,05 до 0,2 % в зависимости от вида растения.

Выпревание моделируют на проростках озимых растений в фазе кущения. Растения выращивают на смеси почвы с песком в вегетационном доме при естественном освещении, затем помещают на три месяца в кондиционированную камеру с температурой 0 – плюс 2 градуса и относительной влажностью 90 -95 %.

Газоустойчивость. Для изучения газоустойчивости может быть применен метод пробных площадок в зоне распространения выбросов заводов и тепловых электростанций. В качестве объектов выбирают породы существенно различающиеся по степени газоустойчивости. В качестве неустойчивых видов можно рекомендовать сосну обыкновенную, ель сибирскую, пихту сибирскую, а в качестве устойчивых - тополь бальзамический, иву корзиночная, кизильник черноплодный, вяз приземистый. В лабораторных условиях используют герметичные камеры, в которые подается газовая смесь воздуха и токсичного газа. Озон получают действием на газообразный кислород тихого электрического разряда (без свечения и искр), который происходит между стенками внутреннего и внешнего сосудов озонатора. Качественно обнаружить озон можно при помощи крахмального раствора йодида калия. Этим раствором можно пропитать полоску фильтровальной бумаги или раствор добавить в озонированную воду, а воздух с озоном пропускать через раствор в пробирке. Сероводород обычно получают в аппарате Киппа, действуя 25%-й серной (разбавленной 1:4) или 20%-й соляной (разбавленной 1:1) кислотой на сульфид железа в виде кусочков размером 1–2 см. Сернистый газ можно получить, приливая концентрированную серную кислоту (соблюдайте осторожность!) к кристаллам или насыщенному раствору сульфита натрия. Диоксид серы можно получить в аппарате Кипа в реакции между металлической медью и серной кислотой.
Разнообразие методов обеспечивает необходимый спектр параметров для оценки устойчивости растений к неблагоприятным воздействиям среды. 

В полевых условиях морозоустойчивость оценивают по числу перезимовавших растений на единице площади. Современные лабораторные методы позволяют наблюдать за процессом образования льда в тканях растений и таким образом оценивать степень их повреждения. Среди них – дифференциальный термический анализ (ДТА), ядерный магнитный резонанс (ЯМР), магнитный резонанс микро разрешения (МРМР), низкотемпературная сканирующая электронная микроскопия (НТСЭМ), инфракрасная видео-термография (ИКВТ), световая микроскопия (СМ). 

Эти методы значительно различаются по способности локализовать процессы образования льда и повреждения клеток, тканей и растения в целом. По мере убывания разрешающей способности они располагаются в следующей последовательности: НТСЭМ(СМ(МРМР(ИКВТ(ДТА и ЯМР. В масштабе реального времени процесс образования льда можно изучать только с помощью метода ИКВТ.

При наличии в клетках антоцианов, например в черешках листьев кормовой капусты, поврежденные морозом клетки после их помещения в воду теряют окраску (метод Самыгина, Матвеевой). Степень повреждения определяют на основе микрокопирования поверхностных срезов, на основе соотношения поврежденных и целых клеток. При отсутствии в клетках антоцианов степень повреждения можно оценивать по способности живых клеток к плазмолизу.

Метод определения жароустойчивости растений (по Мацкову) разработан для растений с нейтральной реакцией клеточного сока, например, для пшеницы. Лист растения выдерживают в течение 10 минут при определенной температуре, затем погружают на несколько минут в холодную воду, после чего погружают в 0,1 н раствор соляной или азотной кислоты. Поврежденные клетки приобретают бурую окраску вследствие образования феофитина при взаимодействии хлорофилла с кислотой. Степень повреждения указывает появление бурых пятен – признак повреждения клетки. Побурение связано с образованием феофитина при взаимодействии хлорофилла с кислотой. Степень повреждения соответствует относительной площади побуревших клеток и времени, за которое развилась реакция.

Метод температурного порога коагуляции протоплазмы (по Генкелю, Цветковой). Первоначально устанавливают температуру, при которой происходит гибель всех клеток срезов, выдержанных на водяной бане в течение 10 минут, затем срезы после нагревания помещают в 1 М раствор сахарозы. Отсутствие плазмолиза в препаратах указывает на гибель клеток. Метод дает хорошие результаты, если различия в жароустойчивости у растений составляют от 1 до 3 градусов.

Определение жароустойчивости по прекращению движения протоплазмы (по Александрову). Движение протоплазмы контролируют под микроскопом. Индикаторами движения могут быть хлоропласты.

Жизнеспособность корней (по Солдатенкову) определяют по плазмолизу клеток в точке роста в 1 М растворе азотнокислого калия и по прижизненному окрашиванию клеток нейтральным красным в водном растворе (1:10000) . 

Общая вода в листьях. Определяют путем высушиванием при 105(C.

Содержание свободной и связанной вода в тканях растений определяют рефрактометрическим методом (по Окунцову и Маричик). Высечки тканей, например листьев, погруженные в растворы сахарозы различной концентрации теряют сначала свободную воду, а затем легко связанную воду. При этом раствор сахарозы становится менее концентрированным, что и регистрируют рефрактометрическим методом.
Определение состояния древесных и кустарниковых насаждений основано на использовании метода биоиндикации, при котором учитывают морфологические изменения растений. Важнейшими биоиндикационными признаками повреждения являются дефолиация (потеря хвои и листвы) и дехромация (изменение окраски) крон. На их основе составляют классы повреждения растений: 0 – здоровое; 1 – ослабленное; 2 – сильно ослабленное; 3 – отмирающее; 4 – сухостой. 
Для оценки жизненного состояния древостоев применяется специальный индекс, представляющий собой средневзвешенный класс повреждения составляющих древостой деревьев:
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где i – номера классов повреждения деревьев, баллы; wi – количество деревьев i-го класса повреждения в данном насаждении; W – общая численность деревьев. По величине индекса состояния древостои классифицируются: 0-0.5здоровые; 0.6-1.5 ослабленные; 1.6-2.5 поврежденные; 2.6-3.5 - отмирающие; >3.6 балла - сухостой.

Относительная скорость роста. Рассчитывают на 28, 35, 42, и 49 день после посева по формуле.

Водный потенциал. Измеряют психрометром в точке росы. Измерения проводят на дисках из листьев диаметром 0.3 cм для пшеницы и 0.5 см для кукурузы из средней части 3, 5 и 7 листьев. Высечки немедленно помещают в прихрометр и оставляют там на 30 минут для установления равновесия перед измерением. Водный потенциал стебля измеряют в камере давления.

Относительный водный дефицит (water saturation deficit) определяют каждые 4-5 дней после начала засухи следующим образом: срезают по три листа с каждой повторности, взвешивают (это свежий вес) и помещают в дистиллированную воду на время, достаточное для полного насыщения листьев водой, затем удаляют фильтровальной бумагой остатки воды с поверхности листьев и снова взвешивают (это тургорный вес). Время полного насыщения листьев люцерны водой определяют в отдельном эксперименте, взвешивая листья через двухчасовые промежутки до получения максимальной и не изменяющейся по времени массы. Для определения сухой массы тургоресцентные листья высушивают при 65°С до постоянной массы.

Индекс листовой поверхности (leaf area index) рассчитывают как площадь в м2 общей листовой поверхности растения, приходящейся на 1 м2 поверхности почвы. Вначале измеряют поверхность нескольких листьев, определяют их сухую массу и рассчитывают площадь поверхности 1г сухой массы листа. Собирают все листья каждой повторности и определяют их сухую массу, которую пересчитывают в общую поверхность аналогично, используя величину поверхности 1 г сухой массы. Возможен цифровой метод определения площади листовой поверхности.

Содержание хлорофилла а на единицу сухой или сухой массы. Метод предложен Арноном (1949). Один грамм свежей массы экстрагирут 80 % ацетоном и определяют оптическую плотность при 645, 652 и 663 нм используя спектрофотометр.

Всхожесть семян. На ювенильной стадии роста происходит мобилизация питательных веществ и активируются процессы роста и развития. Всхожесть семян демонстрирует их способность давать нормальные проростки за определенный отрезок времени. Семена проращивают в темноте в стеклянных чашках Петри (по 100 шт. на чашку) на двойном слое фильтровальной бумаги. Контрольные сроки устанавливают в зависимости от вида растения. Например, для пшеницы семена проращивают в течение 8 суток. Число нормально проросших семян выражают в процентах от общего числа семян, взятых для анализа.

При определении влияния температуры на всхожесть семян фильтровальную бумагу смачивают дистиллированной водой и помещают в климатостат для стабилизации температурного режима. При определении солеустойчивости растений на этапе прорастания семян фильтровальную бумагу смачивают дистиллированной водой (контроль) и растворами NaCl или Na2SO4 возрастающей концентрации. Температуру при этом поддерживают на уровне 220 С. При определении засухоустойчивости для создания водного дефицита фильтровальную бумагу пропитывают маннитолом-D или раствором сахарозы различной концентрации. 

Рост и развитие растений на ранних стадиях. Динамика роста корня. Сопоставляют данные об изменении скорости роста корней растений, выращенных в нормальных условиях и в присутствии солей и осмотика в различных концентрациях. Полученные данные показывают, что использованные реагенты в низких концентрациях оказывают стимулирующее действие на процессы деления и/или растяжения клеток, а в высоких - ингибируют ростовые процессы. 

Динамика изменения сырой биомассы. Анализируют целые проростки, корни и семядольные листья 2, 4 и 8-дневных проростков. Суточный прирост в высоту растений. 

Общая адсорбирующая, активно-поглощающая и недеятельная поверхность у корней (по Колосову, Сабинину).

Урожай зерна и элементы его структуры – количество продуктивных побегов, количество колосков главных и боковых метелок, масса 1000 зерен, густота стояния растений.

Сосущая сила листьев – (по компенсационному методу Максимовой и Петиновой).

Определение содержания свободного пролина в тканях растений колориметрическим методом. В качестве параметра, характеризующего состояние растений при стрессе, используют содержание свободного пролина в листях. В норме концентрации пролина у сортов пшеницы составляет 1 – 3 мкмол/г сырой массы листьев. Адаптация растений к засухе сопровождается аккумуляцией свободного пролина в 18–28 раз превышающее значения контрольных растений. При продолжительной засухе концентрация пролина повышалась 500 мкмол/г сырой массы.

Гидролиз статолитного крахмала в клетках кончика корня. Жаро- и засухоустойчевые сорта демонстрируют устойчивость статолитного крахмала к гидролизу. Показателем устойчивости может служить доля не гидролизованного статолитного крахмала. Главное условие – достаточное количество крахмала для анализа. Однодольные растения подходят в большей степени, чем двудольные. У двудольных растений в достаточном количестве статолитный крахмал содержится в клетках боковых корней. Для опытов используют четырехдневные проростки (температура 25° С, темная камера). У растений отрезают кончик корня, помещают его на 30 – 40 секунд в раствор Люголя (1% раствор иода в 2% растворе иодистого калия). Затем готовят давленный препарат и рассматривают под микроскопом. Количество крахмала в клетках кончика корня оценивают по 4‑х-балльной шкале и рассчитывают в баллах или в процентах к контролю количество растворенного крахмала после прогрева или обезвоживания.
Проницаемость мембран как показатель устойчивости растений к неблагоприятным факторам. Изменение проницаемости мембран отмечено при нарушении водного обмена клеток при засухе, понижении температуры, засолении, при действии метаболических ядов, охлаждении, повышенной кислотности, гипоксии и аноксии. Причиной возрастания проницаемости мембран может быть изменение отношения Н+/Са2+ в мембранах, снижение уровня SH-групп, образование дефектных областей в липидах, возрастание активности эндогенных фосфолипаз и др. Кроме этого действие экстремальных факторов снижает уровень АТР, что вызывает нарушение функций мембран и ограничения в поддержании их структуры.

Мембраны устойчивых растений меньше повреждаются при стрессовых воздействиях. Более эффективные системы регуляции проницаемости обнаружены у растений, устойчивых к засухе, высокой и низкой температуре, инфекции, гипоксии и аноксии. Проницаемость мембран растительных клеток может служить показателем устойчивости растений при разработке экспресс-методов диагностики, например путем определения интенсивности выхода из тканей электролитов (метод Беликова, Кирилловой). Один из биофизических методов контроля проницаемости основан на измерении удельной электролитической проводимости, которая характеризует способность вещества проводить электрический ток. Соответствующее оборудование (например, кондуктометры) позволяет измерять проводимость практически любых растворов, от сверхчистой воды до насыщенных растворов (слайд 13.Х). Измерение удельной проводимости - это быстрый, надежный и недорогой способ измерения количества ионных соединений в протоке. При повторных измерениях разброс значений не превышает 1%. Удельная электролитическая проводимость измеряется в Сименсах. При измерении проводимости растворов чаще используются микросименс (мкС/см) и миллисименс (мС/см). Равенство концентраций не проявляется в равенстве удельной проводимости. Например, растворы бикарбоната натрия, хлорида натрия и карбоната натрия в концентрации 1 г/л равны соответственно в мкС/см 0,87, 1,99, 1,6. Проводимость в мкС/см х 0.75 = T.D.S. (общее солесодержание, мг/л). Стандартным раствором для измерения проводимости является раствор хлорида калия. Например, 0.01 N KCI обычно принимается за 1413 мкС/см при 25 C° Необходимо помнить, что измерения проводимости не позволяют распознать типов ионов. Кроме этого концентрированные растворы имеют заниженную проводимость. Небольшая разница в температуре слабо влияет на удельную проводимость. По этой причине, чаще всего удельную проводимость относят к 25 C°.

Флуоресценция хлорофилла в оценке экологического стресса. Флуоресценция представляет собой разновидность люминесценции, затухающей в течении ((10-8-10-9 сек. Главными параметрами флуоресценции являются: спектр испускания, спектр возбуждения, время жизни возбужденного состояния, квантовый выход. Форма спектра и квантовый выход (правило Вавилова) люминесценции не зависят от длины волны возбуждающего света. Главный максимум свечения располагается в более длинноволновой области (правило Стокса), а сам спектр флуоресценции является зеркальным отражением спектра поглощения (правило Левшина). Квантовый выход в растворе пигмента достигает 30%, тогда как в составе хлорофилл-белкового комплекса не превышает 3- 5%.

Регистрацию флуоресценции в зависимости от задач проводят при заданных значениях длин волн возбуждающего света (обычно в диапазоне 400 – 620 нм) и регистрации флуоресценции (680 - 720 нм).

Количественный флуоресцентный анализ хлорофиллов по чувствительности значительно превосходит спектрофотометрический анализ. 

При комнатной температуре спектр флуоресценции хлорофилла в растениях имеет один главный максимум при 682-685 нм и плечо при 730-740 нм. Обе полосы испускают молекулы хлорофилла а из состава светособирающего хлорофилл а/хлорофилл б белкового комплекса (ССК2) и антенного комплекса ФС2 (ХБК2). Флуоресценцией хлорофилла а из белковых комплексов ФС1 можно пренебречь, хотя в некоторых случаях возможен их вклад в длинноволновой части спектра. 

Состояние реакционного центра ФС2 (РЦ2) играет ключевую роль в регуляции выхода флуоресценции хлорофилла а. В фотохимические реакции вовлекаются первичный донор электронов (D), молекула (или молекулы) пигмента (Р), первичный акцептор электронов (Q). 

С учетом всех путей перехода возбужденного синглетного состояния молекул хлорофилла в основное (S1*(S0) сигнал флуоресценции, F, определяют константы скоростей конкурирующих между собой реакций диссипации энергии возбуждения и доля открытых реакционных центров (Q), т.к. только они участвует в фотохимическом тушении.

Таким образом, в условиях, когда фотохимические процессы оказываются единственными регуляторами выхода флуоресценции, его значения оказываются ограниченными минимальным (Ф0) и максимальным (Фм) уровнями. Переменная составляющая (Фм-Ф0), называемая вариабельной (Фв) флуоресценцией. Отнесенная к максимальному уровню (Фв/Фм), она характеризует эффективность захвата энергии возбуждения в РЦ ФС2. Средняя величина Фв/Фм у высших растений близка 0.7. Ее величина чутко реагирует на состояние фотосинтетического аппарата. 

В исследованиях фотосинтеза зеленых растений широкое распространение получили методы, основанные на регистрации изменений флуоресценции при переходе «темнота - свет», которые также называют индукционными переходами флуоресценции (ИПФ) или "эффектом Каутского" (слайд 14.2.). Фазы ИПФ часто обозначают латинскими буквами- ОIDРSМТ, выделяя быструю ОIDР и медленную РSМТ составляющие. Названия фаз индукции: O - origin; I - intermediate, D - depression; P - peak; S - first steady state; M - maximum; T - terminal steady state. Период темновой адаптации (10 - 30 мин) является обязательным условием для проявления многофазной природы ИПФ. Медленная фаза ИПФ (PSMT) проявляется во всех нативных фотосинтетических системах, освещаемых актиничным светом интенсивностью более 5 - 10 Вт/м2, в которых действует система сопряжения транспорта электронов и синтеза АТФ.

В формировании медленных фаз принимает участие градиент протонов на мембране тилакоида ((рН) и связанные с ним процессы: фосфорилирование СCK2, изменение плотности электрического заряда в двойном диффузионном слое за счет перераспределения катионов, чаще всего Мg2- "катионзависимое тушение", световая активация АТФазы, фотоингибирование и включение защитного ксантофиллового цикла. Стационарный уровень флуоресценции занимает промежуточное значение между нулевым и максимальным. 

Термин «тушение» в литературе используется для обозначения любого вида уменьшения флуоресценции хлорофилла, наблюдаемого при постоянной интенсивности света. Тушение флуоресценции у фотосинтезирующих растений обычно оценивают как (Fm-Ft)/Ft , где Fm - максимальный уровень, Ft - уровень на момент времени t. При регистрации светоиндуцированного перехода флуоресценции (эффекта Каутского) отношение принимает вид (P-S)/S, где P- максимальный, S - стационарный уровни. Это отношение рассматривается как основное, описывающее состояние растений и названо «vitality index».

Фотохимический компонент тушения связан с редокс состоянием первичного акцептора электронов Qa и с эффективностью захвата энергии в РЦ2. Нефотохимический компонент имеет сложную природу, однако, основная роль в его появлении отводится процессу энергизации тилакоидных мембран при накоплении протонного градиента. Нефотохимическое тушение разделяют на необратимую (qI irreversible) и обратимую энергозависимую, (qE) составляющие. Увеличение qE сопровождается пропорциональным снижением квантового выхода фотосинтеза. Необратимый компонент возрастает с увеличением интенсивности света. Соотношение компонент тушения зависит от физиологического состояния растений и регулируется внешними факторами, оказывающих либо прямое действие на электронный транспорт и фотофосфорилирование, либо косвенное - через метаболические реакции цикла Кальвина и фотодыхания, использующие АТФ и НАДФН.

Известно несколько методических приемов выделения фотохимического и нефотохимического компонента и их количественной оценки (слайд 14.3). В изолированных хлоропластах, протопластах и суспензиях клеток для этого может использоваться ингибитор транспорта электронов диурон (10-5 М). В последние годы в связи с разработкой и производством импульсных модулированных флуориметров (pulse amplitude-modulated (PAM) flurometer («Walz», Germany)) выделение фотохимической и нефотохимической фаз тушения стало обычным приемом в изучения фотосинтетического аппарата.

В последние годы разработана и успешно применяется имидж-система (слайд 14.4), позволяющая визуализировать различия количественных характеристики ИПФ, например, в соотношении фотохимической и нефотохимической компонент тушения, сразу у большого числа изучаемых объектов. В частности осуществляется диагностика развития инфекции при заражении растений табака вирусом табачной мозаики, оценка нарушения функции ксанфофиллового цикла и ослабление защиты от высокой интенсивности света.

Дополнительные возможности применением флуоресцентных методов открываются при регистрации термоиндуцированных изменений флуоресценции хлорофилла (слайд 14.5). Тепловой фактор, действуя на клетки зеленого растения, приводит к физиологическим (обратимым) и повреждающим изменениям фотосинтетического аппарата. Из всех структур хлоропластов наибольшую чувствительность к нагреву проявляет ФС2, ответственная за фотолиз воды, разделение заряда, нециклический транспорт электронов и флуоресценцию хлорофилла.

Существует два основных подхода к изучению действия теплового фактора: в режимах прямого действия и последействия. В первом случае исследователь имеет дело с комплексом обратимых и необратимых явлений, во втором - с необратимыми эффектами.

Воздействие тепла на фотосинтетический аппарат отражается в изменении его флуоресцентных характеристик. Рассмотрим термоиндуцированные переходы флуоресценции у интактных фотосинтезирующих клеток растений, возникающие в диапазоне температур от 25 до 80(С при скорости нагрева 3-5 град/мин. Поскольку используемый диапазон температур значительно шире физиологических границ действия теплового фактора, термоиндуцированную флуоресценцию следует рассматривать как специальный достаточно специфичный тест для оценки состояния фотосинтетического аппарата растений, которое сложилось в предшествующий нагреву период роста и развития в соответствии с действием на организм растения внешних и внутренних факторов. 

Представления о природе изменений флуоресценции в условиях постепенного нагрева образца сложились на основании ряда экспериментов, выполненных на изолированных хлоропластах, клетках и тканях зеленых растений.

Действие высоких температур на фотосинтетический аппарат на нулевом уровне флуоресценции начинает проявляться при температуре 35-40(С (температура Т1), в области температуры 50(С обычно развивается низкотемпературный максимум (Т2), и в области 65-70(С проявляется высокотемпературный максимум или плечо (Т3). Низкотемпературный максимум отсутствует при регистрации температурного ответа максимального уровня. Высокотемпературный максимум лучше выражен при возбуждении флуоресценции фиолетовым светом поглощаемым хлорофиллом а, чем сине-голубым, поглощаемым хлорофиллом в. Кривые 1 и 2 параллельны до температуры незначительно превышающей температуру низкотемпературного пика. Их совместное поведение отражает отношение уровней флуоресценции при заданной температуре (кривая 4).

Как правило, после нагрева до 50 - 55( уровни Фо и Фм сливаются вместе и в ходе последующего нагрева их кинетики совпадают. Для удобства область температур до слияния кривых Фо и Фм названа "низкотемпературной", а после - "высокотемпературной". Поскольку в высокотемпературном интервале различий между Фо и Фм не существует, описание характера их изменений с точки зрения уровня Фо предполагает лишь то, что этому уровню соответствовали исходные условия регистрации флуоресценции. В настоящее время природа процессов, определяющих термоиндуцированные изменения флуоресценции хлорофилла представляется достаточно ясно. Большую помощь в понимании оказали эксперименты, проведенные на мутантных штаммах зеленой водоросли Chlamydomonas reinhardii (слайд 14.6). 

Подъем флуоресценции в интервале температур Т1-Т2 связан в функциональным отделением энергетической ловушки ФС2, от ХБК2 и ССК2. Возможно, вместе с энергетичекой ловушкой отделяется и небольшое количество прочно связанных с ней молекул хлорофилла а антенны. Все это сопровождается снижением эффективности захвата энергии возбуждения реакционными центрами ФС2.

В целом метод регистрации термоиндуцированных изменений флуоресценции позволяет получить разноплановую, часто уникальную информацию, которую не дают широко распространенные и известные методы измерения светоиндуцированных переходов быстрой или замедленной флуоресценции.

Поскольку относительная величина низкотемпературного максимума R1=(Фн.т. - Ф0)/ Фн.т. аналогична светоиндуцированной переменной флуоресценции она может быть использована для обнаружения стрессирующего воздействия на фотосинтетический аппарат любых внешних факторов. В наших исследованиях была показана чувствительность этого показателя к действию обезвоживания, низких положительных и отрицательных температур, ряда промышленных токсикантов.

Соотношение сигналов флуоресценции в точках низко- и высокотемпературного максимума на кривой ТИНУФ характеризует соотношение гранальных и межгранных хлорофилл белковых комплексов. 

У многолетних растений умеренного климата сезонная периодичность морфофизиологических явлений связана с их приспособлением к суровым зимним условиям среды или с зимостойкостью (слайд 14.7). В конце периода глубокого покоя с наступлением холодов растения приобретают устойчивость к низким отрицательным температурам (криорезистентность). По-видимому, одновременно растения вступают в фазу вынужденного покоя. Весной во время пробуждения побегов потеря криорезистентности и выход из состояния вынужденного покоя также являются взаимосвязанными процессами. 

Во время фаз покоя и особенно при переходе в состояние вынужденного покоя в растении происходят настолько существенные физиологические и биохимические и физико-химические изменения, что их проявления можно обнаружить на любом типе обменных реакций, на тканевом, клеточном и субклеточном структурных уровнях. Не могут не затронуть эти изменения и процесс фотосинтеза. Однако характер вовлечения фотосинтеза в морфофизиологический цикл представляется достаточно сложным. Теоретически, фотосинтез, как процесс, обеспечивающий растение энергией, должен функционировать на протяжении всех периодов за исключением вынужденного покоя, так как перестройки структуры и метаболизма требуют значительной свободной энергии. В тоже время возможны различия в уровне фотосинтетической активности между физиологически активными (лист) и покоящимися (почка) тканями.

Объектами исследования сезонной динамики активности и структуры фотосинтетического аппарата выступают листья, хвоя и побеги. По данным С.Ф. Завалишиной, хлоропласты присутствуют в тканях центрального цилиндра, камбия, флоэмы, перимедуллярной зоны. Подробное исследование содержания хлорофилла в этих тканях и их фотосинтетической активности сделано В.И. Харуком и И.А. Терсковым. Установлено, что внелистовые хлорофилл-содержащие ткани обладают фотосинтетической активностью, увеличивают ассимиляционную поверхность и являются единственным источником ассимилятов в период отсутствия листвы. Количество пластид в различных типах этих тканей различно. Так в коре содержится до 90% общего хлорофилла, в ксилеме 8%, в перимедуллярной зоне 2% . 

Мощным природным стрессирующим фактором выступают низкие отрицательные температуры. Способность противостоять их повреждающему действию - одно из интересных и малоизученных свойств хлоропластов в составе “вечнозеленых” тканей деревьев и кустарников. Известно, что переход растений в криорезистентоное (морозоустойчивое) состояние сопровождается снижением фотохимической активности хлоропластов, изменением химического состава и структурной организации фотосинтетических мембран. Амплитуда и заметная видовая специфика ответных реакций позволяет разрабатывать методы оценки периода морозостойкости растений на основе структурно-функционального состояния их фотосинтетического аппарата. 

Наиболее информативен в этом отношении метод, основанный на регистрации термоиндуцированных изменений нулевого уровня флуоресценции (ТИНУФ) хлорофилла. На слайде 14.8 показаны термограммы нулевого уровня флуоресценции у “вечнозеленых” тканей ряда растений в летний (активный) и зимний (криорезистентный) периоды.

Главные отличия “зимних” термограмм от “летних” заключаются в отсутствии низкотемпературного и в значительном усилении высокотемпературно максимума. Смена типа кривых в природе происходит в течение нескольких недель весной и осенью. Для их характеристики можно использовать ряд количественных показателей. Прежде всего это относительная величина низкотемпературного (н.т.) максимума (R1=(Флн.т.-Фл25)/Флн.т.), характеризующей эффективность захвата энергии возбуждения в РЦ ФСII и отношение интенсивностей флуоресценции в области низко- и высокотемпературного (в.т.) максимумов (R2=Флн.т./Флв.т.). Дополнительную информацию можно получить из сезонной динамики отношения интенсивности флуоресценции в области в.т. максимума к исходной интенсивности при 25(С (R3=Флв.т./Фл25), а также абсолютных значений температур, указывающих на положение низко- (t1) и высокотемпературного (t2) максимумов.
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