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Раздел 2 Водный обмен растений
Тема 1 Поглощение воды растением
1. Поглощение воды растительной клеткой

2. Поглощение воды растением

3. Зависимость поглощения воды от внешних и внутренних факторов

4. Связь водного обмена растений с водным режимом почвы

1. Поглощение воды растительной клеткой

Среди всех веществ живой клетки вода занимает первое место, составляя 75 – 85 % ее массы. Исключением служат лишь клетки сухих семян и спор, обычно содержащих не более 14 % воды. Вода содержится не только в живых, но и в мертвых клетках (ксилема). В межклетниках она находится главным образом в виде пара. Нормальное функционирование клеток происхо​дит при содержании воды равном 70 - 80 %. 

Наиболее богаты водой вакуоли, которые содержат ее до 98 %, затем цитоплазма (до 85 %). В клеточных оболочках, особенно сосудов и трахеид, находится наи​меньшее количество воды. Здесь она заполняет проме​жутки между фибриллами целлюлозы и удерживается силами поверхностного натяжения и за счет адсорб​ционных сил. Содержание воды в хлоропластах и ми​тохондриях существенно ниже, чем в цитоплазме, что связано с присутствием в них значительных количеств липидов. 

Вода обладает рядом специфических свойств, оп​ределяющих ее громадное значение в жизни растений. Она слабо диссоциирует на водород и гидро​ксилъный ион. Концентрация каждого из них состав​ляет 10-7 г-ионов на 1 л воды. Чистая вода имеет поэто​му значение рН 7. Кроме обычного водорода в воде находятся два его изотопа: дейтерий и тритий. Отношение между количеством первого и второго равно 6500: 1. Кислород также выступает в виде трех изотопов: обыч​ного изотопа 160 и двух других с атомной массой 17 и 18 (170 и 180). Из изотопов водорода лишь тритий явля​ется радиоактивным. Образуется он обычно в атмос​фере под воздействием космических лучей и имеет период полураспада 12,5 лет. 

Вода имеет целый ряд особенностей, аномальных свойств по сравнению с близкими к ней по химичес​кому составу веществами. 

Одним из аномальных свойств воды является ее плотность. Известно, что все вещества при нагревании увеличивают свой объем и в связи с этим уменьшают плотность. Исключение для воды состоит в том, что в интервале температуры от 0 °С до + 4 °С плотность ее не уменьшается, а увеличивается. В момент замерзания объем воды мгновенно увеличивается примерно на 11 %. Лед поэтому легче жидкой воды и держится на ее поверхности, плавает. В связи с этим вода в глубоких во​доемах даже при очень сильных морозах не замерзает, ибо как только температура воды упадет ниже + 4 °С. она поднимается на поверхность и превращается в лед. У самого дна озера, например, температура воды зи​мой обычно равна + 4 °С, что весьма благоприятно для жизни его обитателей. Но вода может оставаться в жидком состоянии при температуре вплоть до -70 °С. Это переохлажденная вода. Способность воды сохра​няться в переохлажденном состоянии в тканях расте​ний, наличие в них растворов орга-нических и мине​ральных веществ, способствующих сохранению жид​кого состояния, предохраняет растение от гибели при трескучих зимних морозах.
Необыкновенно высоки у воды температура ки​пения и замерзания. По всем физическим за​конам вода должна бы кипеть при температуре -75°С, а не при + 100°С и замерзать при -90°С. Эти особенно​сти объясняются наличием структуры воды. 

«Исключением из правил» являются и ее нео​быкновенно высокие теплоемкость, поверхностное на​тяжение, растворяющая способность, прочность на разрыв (когезия), что также имеет неоценимое значе​ние в жизненных процессах растений. 

Для водных растений существенное значение имеет отсутствие у воды цвета. Высокая светопропус​кающая способность воды делает возможным осуществ​ление растениями под водой процесса фотосинтеза. 

В молекуле воды (Н2О) распределение зарядов (двух положительных и двух отрицательных) асимметрично. В связи с тем, что атомы водорода в молекуле располо​жены по отношению к атому кислорода под тупым углом 104,5°, молекула воды, будучи электронейтраль​ной, имеет на одной стороне отрицательный, а на дру​гой - положительный заряды. Такие молекулы назы​вают диполями. 

Наличие дипольного момента, равного произведе​нию величины заряда на расстояние между полюсами, определяет ориентацию молекул воды вокруг ионов: у катионов молекулы воды располагаются к поверхно​сти иона своими отрицательными концами - атомами кислорода, а вокруг анионов - положительными, т.е. атомами водорода. 

Связывание молекул воды в электричес​ком поле ионов получило название электростатической гидратации. Явления электростатической гидратации наблюдаются и около ионизированных химических групп ряда органических соединений. это имеет значение в поддержании особого состояния цитоплазмы, ее устой​чивости и вместе с тем - лабильности. 

Гидратация - взаимодействие воды с гидрофильны​ми (притягивающими воду) веществами, приводящее к изменению ее свойств. Различают два вида гидратации. Присоединение (притягивание) диполей воды к заряженным частицам различных ионов минеральных солей и ионизированных групп. Образование водородных связей с полярными группами органических веществ (между водородом воды и атомами кислорода или азота). 

Водородные связи образуются следующим образом: кислород при образовании ковалентной связи в молеку​ле воды притягивает электрон водорода; такой «оголен​ный» водород способен притягивать соседние молеку​лы воды или сам притягиваться к молекулам веществ цитоплазмы. Водородные связи значительно слабее ко​валентных связей (примерно в 24 раза). Наличие в мо​лекуле воды двух протонов и двух одинаковых пар элек​тронов обеспечивает формирование четырех водород​ных связей с окружающими молекулами воды с образованием особой решетчатой структуры. 

Наличие решетчатой или псевдоледяной структу​ры и представления о мерцающих кластерах позволя​ют объяснить подвижность структуры жидкой воды и ее низкую вязкость. 

В жизни растений важное место занимает элект​ростатическая гuдратацuя белков. Молекулы амино​кислот в белках имеют ионизированные rpуппы - кар​боксильную и аминоrpуппу. Среди аминокислот, входящих в состав белков, гидрофильны​ми радикалами обладают серин, треонин, аргинин, лизин, пролин, оксипролин, тирозин, триптофан, аспа​рагиновая и глутаминовая кислоты. Гидрофобные (во​доотталкивающие) радикалы имеют следующие амино​кислоты: аланин, валин, фенилаланин, лейцин, изолей​цин. Гидрофильные радикалы (гpуппы) аминокислот находятся в водном растворе на поверхности глобул белка, а гидрофобные обращены внутрь. 

Гидратация изменяет свойства воды. Поэтому в живой клетке различают свободную и связанную воду. К свободной относят воду, которая по своим свой​ствам не отличается от чистой воды. Среди связанной воды выделяют осмотически и коллоидно связанную. Осмотически связанная вода гидратирует молеку​лы и ионы, находящиеся в растворе, коллоидно свя​занная - коллоидные частицы. Прочно связанная вода образует первый слой гид​ратных оболочек. 

Свободная вода легко передвигается в клетках и по всему растению, испаряется и участвует во многих метаболических процессах. Связанная вода обеспечи​вает устойчивость коллоидных систем. Очевидно, что коллоидно связанная вода является элементом струк​туры живой растительной клетки. 
Биологическая роль воды в значительной степени связана с ее физико-​химическими свойствами. 

· Вода определяет структуру биологических мак​ромолекул и является непременной составной частью цитоплазмы и всех органелл клеток. 

· При уменьшении содержания воды в тканях ра​стений ниже определенного оптимума, различного у разных видов, свойства высокомолекулярных веществ и жизненно важных структур клетки резко меняются, что ведет к изменению направленности и скорости биохимических реакций, а при сильном обезвожива​нии - к отмиранию клеток. 

· Большое значение в жизнедеятельности клеток имеет гидратация клеточного содержимого. 

· Высокая растворяющая способность воды необ​ходима для поступления веществ и их передвижения по растению. 

· Вода служит средой для протекания многих био​химических реакций. 

· Стенки каждой живой клетки, а также стенки сосудов и трахеид смочены водой, что создает непре​рывную водную фазу во всем растении. 

· Вода клеточного сока, влияя на тургесцентность, определяет объем и упругость клеток и в определен​ной мере - форму органов растения, различные дви​жения растения и т. д. 

· Вода участвует в терморегуляции растений. Так, при потере воды листьями в процессе транспирации их температура понижается обычно на несколько гра​дусов, благодаря чему клетки защищаются от перегре​ва. Значительная теплоемкость воды смягчает колеба​ния температуры во внешней среде. Образование во​дородных связей при взаимодействии молекул воды друг с другом, а также с гидрофильными веществами сопровождается повышением температуры. Разрыв же этих связей приводит к понижению температуры тка​ней. Это способствует сохранению постоянства внут​ренней среды растения хотя бы на непродолжитель​ный период времени. 

· Кроме того, вода - среда для прорастания пыль​цы, что имеет значение в росте пыльцевой трубки и оплодотворении растений. 

· Молекулы воды включаются в многочисленные процессы метаболизма. Ярким примером служит реак​ция гидролиза веществ, например превращение крах​мала в глюкозу. Вода может присоединяться ко многим веществам; в качестве примера можно привести присоединение воды к фумаровой кислоте с образованием яблочной. 

· В процессе фотосинтеза вода служит источни​ком водорода и электронов при ассимиляции СО2, а при дыхании синтезируется и частично снова ис​пользуется. Вода принимает участие в различных электронно-транспортных процессах, миграции за​рядов и т. д. 


Растительная клетка как осмотическая система. Под осмосом понимается диффузия воды через полупроницаемые мембраны. Полупроницаемость мем​бран - это их свойство пропускать воду и не пропус​кать растворенные вещества. Явление осмоса было от​крыто в 1828 г. французским ботаником Дютроше. Поз​же Пфеффером были сконструированы физические приборы - осмометры (осмотические ячейки). 

Осмометр представляет собой систе​му с тремя элементами: полупроницаемая мембрана, раствор определенной концентрации и вода. В этой системе энергия молекул чистой воды (водный по​тенциал) выше, чем воды в растворе. Поэтому вода будет проходить по градиенту водного потенциала из наружного сосуда во внутренний сосуд и поднимать​ся по трубке, соединенной с внутренним сосудом. При этом будет повышаться гидростатическое дав​ление, под которым находится раствор в осмометре. При некоторой высоте столба раствора в трубке ско​рости диффузии воды из наружного сосуда во внут​ренний и из внутреннего в наружный сравняются, и подъем жидкости в трубке прекратится. Давление, которое отвечает такому равновесию, служит коли​чественной характеристикой процесса осмоса. Оно называется осмотическим давлением. Следовательно, осмотическое давление равно тому давлению, которое нужно приложить к раство​ру, чтобы привести его в равновесие с чистым ра​створителем, отделенным от раствора полупроницаемой мембраной. 
Живая растительная клет​ка обладает свойствами толь​ко что разобранной осмоти​ческой системы. Поскольку молекулы воды проходят че​рез клеточные мембраны на​много быстрее, чем раство​ренные вещества, можно с известной долей погрешности говорить о полупроницаемости мембран. Роль полупро​ницаемой мембраны (хоть и не идеальной) выполняют, прежде всего, плазмалемма и тонопласт, раствора ​клеточный сок вакуоли клетки. 
Передвижение воды через полупроницаемые мем​браны подчиняется следующим законам: 

1. Осмотическое давление прямо пропорциональ​но концентрации раствора - числу частиц в единице объема независимо от размеров и природы частиц (молекул или ионов). 

2. Всякое вещество, концентрация которого равна 1 моль/л, развивает осмотическое давление, равное 22,4 атм (для неэлектролита) при 0°С. 

3. Осмотическое давление пропорционально абсо​лютной температуре Т = 273 + t °С. 

4. Осмотическое давление раствора, содержащего несколько веществ, равно сумме осмотических давле​ний, вызываемых каждым из них. 

Осмотическое давление подчиняется в общем виде закону Вант-Гоффа и выражается уравнением Р = CRTi, где Р - осмотическое давление; С - молярная концентрация раствора; R - газовая постоянная, рав​ная 0,0821 л · атм / град. моль; Т - абсолютная темпера​тура; i - изотонический коэффициент, показывающий отношение числа частиц (молекул и ионов) в растворе к исходному числу молекул растворенного вещества. Для растворов неэлектролитов, например для сахара, изотонический коэффициент равен 1, для электроли​тов - больше 1. 

Если клетку поместить в воду, то она, как и осмо​метр, будет поглощать ее и тем сильнее, чем выше кон​центрация клеточного сока. Но до каких пор клетка будет поглощать воду? При всасывании клеткой воды объем клеточного сока увеличивается, и цитоплазма на​чинает давить на оболочку клетки, растягивая ее. Обо​лочка, обладая значительной прочностью и вместе с тем эластичностью, в свою очередь оказывает сопротивле​ние всякой силе, стремящейся ее растянуть, и тем боль​шее, чем более она растянута. После прекращения дей​ствия растягивающей силы стенка снова возвращается к своим прежним размерам. Напряженное состояние клеточной стенки, вызванное давлением клеточного содержимого, носит название тургора, а противодавле​ние оболочки на протопласт - тургорного давления. 

По мере поступления воды в клетку эндосмос по​степенно уменьшается в силу противодавления клеточ​ной стенки. В какой-то момент внутренние и внешние силы диффузии становятся равными. Это состояние называется полным насыщением клетки водой. В дан​ном случае клетка находится в равновесии с водой, осмотическое давление клеточного сока уравновешено тургорным давлением: Р = Т. Иначе можно это запи​сать так: Р - Т = 0. В этом состоянии вода не входит в клетку и не выходит из нее, как бы высоко ни было ее осмотическое давление Р. Примером этого могут слу​жить клетки водорослей и водных высших растений. Их клетки всегда находятся в состоянии почти полного насыщения. 

Клетки наземных растений, наоборот, почти никог​да не бывают полностью насыщенными водой. Благо​даря потере воды листьями в процессе транспирации они обычно не достигают состояния полного тургора. Часть осмотического давления Р остается неуравнове​шенной тургорным давлением Т, и эта часть осмоти​ческого давления способна при погружении такой клетки в воду вызывать приток воды в клетку и неко​торое увеличение размеров последней. В данном слу​чае Р будет больше Т: Р = T+S или S = Р - Т. Эта дополнительная часть осмотического давления получи​ла название сосущей силы S . Название не совсем удачное, ибо это не сила, а давление, как и Р и Т, раз​ность между которыми она представляет. Следует под​черкнуть, что именно сосущая сила клетки, а не осмо​тическое давление клеточного сока определяет погло​щение воды клеткой. 

По отношению к концентрации клеточного сока внешние растворы могут быть: гипертоническими, осмотическое давление которых больше осмотического давления клеточного сока; изотоническими, осмотическое давление которых равно осмотическому давлению клеточного сока; гипотоническими, у которых это давление мень​ше, чем давление клеточного сока. 

При помещении живой растительной клетки не в воду, а в гипертонический раствор тургор будет стре​миться к нулю, а сосущая сила - к величине полного осмотического давления S = Р. В данном случае будут происходить следующие явления: раствор оттянет воду из клетки, клеточная стенка сократится, сократится и цитоплазма клетки, тургор исчезнет. Раствор начнет входить в пространство между стенкой и цитоплазмой, т. е. цитоплазма будет отходить от клеточной стенки. Это отставание цитоплазмы от оболочки клетки при погру​жении последней в гипертонический раствор называ​ется плазмолизом. Плазмолиз свидетельствует о том, что имеются различия в проницаемости клеточной стенки и цитоплазмы, и, что самое главное, показыва​ет, что цитоплазма жива. 

Если плазмолизированную клетку снова поместить в воду, то происходит обратная картина: клетка всасы​вает воду, объем протопласта увеличивается; цитоплаз​ма начинает плотно примыкать к стенке клетки. Пере​ход плазмолизированной клетки в нормальное состоя​ние носит название деплазмолиза. 

Различают уголковый, вогнутый (судорожный) и выпуклый виды плазмолиза. При уголковом плазмолизе цитоплазма отстает только по уголкам клетки. При вогнутом плазмолизе цитоплазма становит​ся угловатой, сохраняет в виде выступов те участки, которые более плотно связаны с клеточной стенкой. Длительный вогнутый плазмолиз можно получить, предварительно обработав клетки солями двухвалент​ных металлов, например кальция. Выпуклый плазмолиз быстро проявляется при низкой вязкости цитоплазмы, например, при воздей​ствии одновалентных металлов. В этом случае разбух​шая цитоплазма в виде колпачка прикрывает сократив​шийся тонопласт. 

В природной обстановке, например при пересадке растений на засоленную почву, осмотическое давление почвенного раствора может быть выше, чем осмоти​ческое давление клеточного сока. В этом случае не только будет поглощаться такими клетками, но, наоборот, будет выходить из клеток, вызывая обезво​живание последних, а затем и отмирание растения. 
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Основные формы плазмолиза (схема): 1- начальная стадия; 2 - вогнутый; 3 - выпуклый (время перехода от вогнутого плазмолиза к выпуклому служит показателем вязкости цитоплазмы); 4 - судорожный (при быстром действии концентрированного плазмолитика и высокой степени вязкости цитоплазмы).

Если потеря тургора происходит не в растворе, как при плазмолизе, а от высыхания в воздухе в жаркие дни, то наблюдается явление циторриза. Цитоплазма при этом от клеточной стенки не отстает, а остается как бы припаянной к ней. Стенки клеток, выпячиваясь внутрь, деформируются, стремятся разорвать цитоп​лазму с определенной силой (силой циторриза). В дан​ном случае тургор - величина отрицательная, а сосу​щая сила равна сумме осмотического и тургорного давлений: S = Р - (-Т) = Р + Т. Сила циторриза может достигать величины поряд​ка 12-15 атм. Зависимость всех трех рассматриваемых величин от степени насыщения клетки водой показана на схе​ме. 
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Внешние условия существенно влияют на показа​тели осмотического давления и сосущей силы. Они очень низкие у водных растений (за исключением растений морей и других засоленных водоемов) и растений болот и высокие - у растений засушливых мест. У морских водорослей осмотическое давление достига​ет 25 - 30 атм. Клетки растений, произрастающих на засоленных почвах, развивают давление, измеряемое 100-150 атм. Растения открытых местообитаний отли​чаются более высокими величинами осмотического дав​ления и сосущей силы, чем растения затененных мест. 

Камбиальные клетки стволов древесных растений имеют осмотическое давление 20 - 30 атм. Паренхим​ные клетки содержат клеточный сок в концентрациях, соответствующих осмотическому давлению 4 - 5 атм. Сосущая сила клеток хвои ели в таежной зоне дости​гает 15 - 35 атм, а поглощающих корней колеблется от 6 до 8 атм (у сосны - от 6 до 11 атм). 

Для определения осмотического давления исполь​зуют плазмолитический и криоскопический методы. Плазмолитический метод основан на том, что в растворах плазмолитиков (веществ, вызывающих плаз​молиз) разной концентрации начало уголкового плазмо​лиза клеток будет наблюдаться в том из них, осмотичес​кое давление которого почти соответствует осмотичес​кому давлению клеточного сока (изотонический раствор). Криоскопический метод основан на определе​нии температуры замерзания отжатого клеточного сока. 
Сосущую силу можно определить, основываясь: на измерении размеров ткани, помещенной в растворы различных концентраций (метод Уршпрунга); на измерении концентрации растворов, в кото​рые помещены кусочки ткани с помощью рефракто​метра (метод Н.А. Максимова и Н.с. Петинова) или по методу струек В.С. Шардакова. Размеры клеток и кон​центрация внешнего раствора не изменятся при поме​щении в него ткани в том случае, когда сосущие силы раствора и клеток совпадают. 

Осмотические свойства клеток не только опреде​ляют поглощение воды растением, но и лежат в основе многих физиологических процессов, определяют раз​личные виды движений у растений, в частности движения устьиц. От осмотических явлений в значитель​ной мере зависит рост клеток. Упругое состояние тка​ней и органов растения (их тургесцентность) влияет на внешний вид и форму растения. Большая роль при​надлежит осмотическим явлениям в передвижении воды и растворенных веществ, устойчивости растений к неблагоприятным внешним воздействиям, регулиро​вании такого сложного процесса, как фотосинтез. 

Термодинамические основы водного обмена. Введение в физиологию растений понятий термодинамики дало возможность математически описать и объяснить причины, вызывающие как водообмен клеток, так и транспорт воды в системе почва - растение - атмосфера. Важнейшим термодина​мическим показателем состояния воды в системе является вод​ный потенциал. Это производная величина от двух других термо​динамических показателей - активности и химического потен​циала воды.

Активность воды (аw). Характеризует ту эффективную (реаль​ную) концентрацию, соответственно которой вода участвует в различных процессах. Всякие межмолекулярные и иные взаимо​действия, уменьшающие подвижность и рассеиваемость молекул (прежде всего гидратация), снижают активность воды. Актив​ность чистой воды равна единице. В растворе и в клетке активность воды всегда меньше единицы.

Химический потенциал воды (μw). Величина, производная от активности. Она выражает максимальное количество внутренней энергии молекул воды, которое может быть превращено в рабо​ту, имеет размерность Дж-моль-1 и рассчитывается по уравнению

μw  = μw0 + RTlnaw,
где μw0, - химический потенциал чистой воды (принят равным нулю); R - газовая постоянная; Т- абсолютная температура; аw - активность воды в системе.

Водный потенциал (ψ). Выражает способность воды в данной системе совершить работу по сравнению с той работой, которую при тех же условиях совершила бы чистая вода. Рассчитывается по уравнению
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где μw  и μw0  — химические потенциалы воды в системе и чистой воды; 
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 - парциальный мольный объем воды (для чистой воды и разбавленных растворов принимают равным 18 см3 -моль-1).

Водный потенциал, являясь фактически мерой активности воды, определяет термодинамически возможное направление ее транспорта. Молекулы воды всегда перемещаются от более высо​кого водного потенциала к более низкому, подобно тому как вода течет вниз, переходя на все более низкий энергетический уровень. Когда система находится в равновесии с чистой водой, ψ=0. В почве, растении, атмосфере активность воды и способность со​вершать работу ниже, чем у чистой воды, поэтому у обычно отрицателен. Водный потенциал имеет размерность энергии, деленной на объем, что позволяет выражать его в атмосферах, барах или паскалях (1 атм = 1,013 бар = 105 Па; 103 Па = 1 кПа, 106 Па = 1 МПа).

Водный потенциал растения является алгебраической суммой следующих четырех составляющих:

ψ = ψπ + ψm+ ψp + ψg
где ψπ - осмотический, ψm - матричный, ψp - гидростатический, ψg  - гравита​ционный потенциалы.

Соотношение между ними и вклад в водный потенциал силь​но различаются в зависимости от объекта и окружающих усло​вий.

Гравитационный потенциал (ψg). Отражает влияние на актив​ность воды силы тяжести и заметно сказывается только при поднятии воды на относительно большую высоту. Он составляет примерно 0,01 МПа-м-1, т.е. при перемещении воды вертикаль​но вверх на 10 м гравитационный вклад в водный потенциал составляет 0,1МПа. Это незначительная величина для сельскохозяйственных растений, в том числе и плодовых культур, поэто​му обычно она не учитывается.

Осмотический потенциал (ψπ). Компонент водного потенциа​ла характеризующий снижение активности воды частицами рас​творенного вещества. Поэтому осмотический потенциал всегда является величиной отрицательной:

ψπ  = -RTci,
где R - газовая постоянная; Т - абсолютная температура; с - концентрация рас​твора в молях; i - изотонический коэффициент, равный 1+α(n-1), где α - степень электролитической диссоциации; п - количество ионов, на которое рас​падается молекула электролита.

Для веществ, не диссоциирующих на ионы, α=0 и n=1. Сте​пень диссоциации электролита, как известно, зависит от кон​центрации раствора, физиологическое значение имеют 0,1- 0,5 М растворы солей, для которых i составляет 0,7-0,8.

С увеличением количества частиц растворенного вещества как за счет повышения концентрации раствора, так и за счет диссо​циации веществ уменьшается активность воды и снижается ос​мотический потенциал. При температуре 20 °С величина RT равна 2,44 МПа. Для 1 М раствора любого недиссоциирующего вещества осмотический потенциал равен -2,44 МПа, для 0,5 и 2 М растворов соответственно -1,22 и -4,88 МПа. Диссоциация растворенных веществ на ионы усиливает депрессию осмотичес​кого потенциала. Осмотический потенциал 0,5 М раствора КNО3 составляет -2,1 МПа (i=1,7), для 0,5 М раствора Са(NО3)2 он равен -2,9 МПа (i=2,4).

Когда раствор отделен от воды полупроницаемой мем​браной, которая пропускает только раствори​тель и непроницаема для рас​творенных веществ, возника​ет односторонний ток воды по градиенту ее активности в направлении раствора. Этот процесс называется осмосом, а дополнительное давление, которое должно быть приложено к раствору, чтобы воспрепятствовать одностороннему току воды – осмотическим давлением (π).

Таким образом, осмотический потенциал раствора, отделен​ного полупроницаемой мембраной от чистого растворителя, реа​лизуется в равном по величине и обратном по знаку осмотичес​ком давлении. Растворы с одинаковым давлением называются изотоническими, между ними нет направленного водообмена. Раствор, имеющий большее осмотическое давление, называется гипертоническим, меньшее - гипотоническим. При разделении полупроницаемой мембраной транспорт воды идет по направле​нию к гипертоническому раствору.

Клетка, а также все органеллы, окруженные мембранами (хлоропласты, митохондрии и др.), представляют собой осмоти​ческие системы. Поскольку мембраны обладают избирательной проницаемостью, и вода проходит через них значительно легче, чем растворенные вещества, допускают, что мембраны полупроницаемы, т.е. проницаемы только для воды. Всю цитоплазму обычно рассматривают как единый полупроницаемый барьер.

В зрелых растительных клетках главным «осмотическим про​странством» является вакуоль. Именно клеточный сок, содержа​щий растворенные в воде различные соли, сахара, органические кислоты, аминокислоты и другие соединения, представляет собой осмотический актив клетки. Суммарная концентрация растворенных веществ в клеточном соке варьирует от 0,2 до 0,8М. Осмотический потенциал клеточного сока измеряется со​тнями и достигает тысяч кПа.

Растительные клетки отличаются от идеальных осмотических систем тем, что мембраны в некоторой степени проницаемы и для растворенных веществ. Это снижает осмотический градиент и возможность поступления воды. Отличие от идеального пове​дения можно выразить с помощью коэффициента селективнос​ти, или отражения (σ). В случае абсолютной селективности рас​творенное вещество «отражается» от мембраны, т.е. совершенно не проникает через нее (σ=1). Если мембрана в одинаковой степени проницаема и для воды, и для растворенного вещества, становится равным 0, осмотического поступления воды нет. Коэффициент отражения зависит от свойств мембран и природы веществ. Так, для корней кукурузы получены следующие значе​ния σ: этанол 0,27, маннитол 0,74, сахароза 0,54, полиэтиленгликоль 0,82, NaCI 0,64, KNO3 0,6, которые фактически характе​ризуют эффективность мембранного барьера в поддержании ос​мотического градиента. В качестве осмотически активных веществ при определении термодинамических параметров расти​тельных тканей необходимо использовать соединения со значе​нием о, близким к 1, например полиэтиленгликоль.

Матричный потенциал (ψm). Характеризует снижение актив​ности воды за счет гидратации коллоидных веществ и адсорб​ции на границе раздела фаз. Матричное связывание воды сопровождается увеличением объема и называется набуханием. В протоплазме преобладает набухание за счет гидратации белков, нуклеиновых кислот, углеводов; в клеточной стенке наблюда​ются капиллярный эффект (вода между микрофибриллами и в межмицеллярных пространствах) и гидратация полисахаридов, среди которых по способности к набуханию выделяются пек​тиновые вещества, содержащие диссоциированные карбоксильные группы.

Состояние набухания протоплазмы имеет решающее значение для интенсивности и направленности обмена веществ. В некото​рых частях растений поглощение воды происходит исключитель​но путем набухания, например у семян, меристематических тка​ней, клетки которых еще не вакуолизированы. При набухании семян может развиваться давление, измеряемое десятками МПа. Особенно сильной способностью к набуханию отличаются семе​на бобовых культур с высоким содержанием белков.

Между осмосом и набуханием существует аналогия. Осмотичес​кое и матричное связывание снижает активность воды; поэтому ψπ и ψm всегда меньше нуля. Чем более отрицательное значение они имеют, тем выше способность клеток и тканей поглощать воду. Осмотическому давлению π соответствует давление набухания τ. Сухое набухающее тело обладает потенциальным давлением на​бухания, которое так же, как и потенциальное осмотическое давле​ние, характеризует максимальную способность поглощать воду.

Гидростатический потенциал, или потенциал давления (ψр). Компонент водного потенциала, обусловленный внутриклеточ​ным давлением. При погружении растительной ткани, имеющей зрелые сильно вакуолизированные клетки, в гипотонический рас​твор наблюдается эндоосмос. При отсутствии противодавления клеточной стенки поступление воды в клетку определяется ее водным потенциалом (ψ), в начальный момент времени равным осмотическому потенциалу (ψπ) раствора, заполняющего вакуоль, вклад матричных сил очень незначительный, и им можно прене​бречь. Однако по мере поступления воды в вакуоль ее объем увеличивается, цитоплазма прижимается к клеточной стенке и возникает тургорное давление, а вместе с ним и равное ему по величине противодавление стенки на клеточное содержимое.

Таким образом, осмотическое поглощение воды ведет к созда​нию гидростатического давления. Под давлением активность воды возрастает, поэтому гидростатический потенциал имеет по​ложительное значение. При полном насыщении клетки водой (достижении максимального тургора) положительный потенциал Давления полностью уравновешивает отрицательный осмотичес​кий потенциал и клетка перестает поглощать воду. В таком стоянии ее водный потенциал равен нулю.

В любой момент времени водный потенциал вакуолизированной клетки определяется соотношением осмотического потенциала и потенциала давления: ψ = ψπ + ψр. При завядании расте​ний гидростатическое давление равно нулю, 
ψ  = ψ р.

Восстановление тургесцентности сопровождается возникнове​нием и возрастанием гидростатического давления. Водный по​тенциал имеет отрицательную величину, когда осмотический по​тенциал еще не полностью реализован в гидростатическом давле​нии и клетка способна поглощать воду. Водный потенциал равен нулю, когда потенциал давления полностью компенсирует осмотические силы. Величина будет положительной, если гидростатическое давление превосходит эти силы. Такая ситуация наблюдается в клетках, приле​гающих к сосудам ксилемы и подающих туда воду.

Необходимо также обратить внимание на то, что в соседних клетках соотношения осмотического и гидростатического потен​циалов могут быть разными. У клеток с более низким осмоти​ческим потенциалом возможен более высокий потенциал давле​ния в результате большей насыщенности водой. Поэтому ее вод​ный потенциал окажется выше, чем в соседней клетке, и транспорт воды осуществляется против осмотического градиента. Этим растительные клетки существенно отличаются от класси​ческого осмометра, где в результате неограниченного увеличения объема нет гидростатического потенциала и поступление воды идет только по осмотическому градиенту.

В клетках, которые поглощают воду в основном за счет мат​ричных сил, также возникает гидростатическое давление. Про​топлазма не может достичь состояния максимального набухания, так как гидростатическое давление, которое проявляется вследствие обусловленного набуханием притока воды, противодействует этому. Способность таких клеток поглощать воду зависит от соотношения  матричных  сил  и  потенциала  давления:

ψ = ψm + ψp 
Таким образом, осмотический и матричный потенциалы оп​ределяют максимальную поглотительную способность, реальная же возможность поглощать воду в данный момент характеризует​ся водным потенциалом, составляющим которого является гидростатический потенциал, зависящий от степени насыщен​ности клеток водой.
2 Поглощение воды растением

Корневая система является главным аппаратом поглощения воды, но не единственным: небольшое коли​чество воды поглощается надземными частями растения во время дождей, выпадения туманов, росы. В принципе любая клетка может всасывать воду, если она не насы​щена ею, даже кутикула способна разбухать. 

Размеры корневых систем растений огромны. Хлебные злаки способны развивать корневую систему, достигающую глубины 1,5 - 2 м и широко распространяющуюся в стороны. Глубина залегания корней древесных растений может достигать 20 м и более (песчаная ака​ция, тамарикс и др.). у столетней сосны насчитывается около 5 млн корневых окончаний, а общая длина корне​вой системы (без корневых волосков) достигает 50 км. 

Все многообразие древесных растений по харак​теру строения и развития корневых систем делят на три основные группы: 

· с глубоко идущей в почву якорной корневой сис​темой (лиственница, дуб, липа, робиния и др.); 

· с поверхностной корневой системой (ель, ясень, рябина и др.); 

· с промежуточным типом корневых систем, вклю​чающим в зависимости от лесорастительных усло​вий как глубоко идущую, так и поверхностную кор​невую систему (сосна, береза, осина, многие клены, ольха и др.). 

Далеко не вся корневая система всасывает воду. Этой способностью обладают лишь молодые корневые окончания. Вода поглощается клетками зоны корневых волосков, а также зоны растяжения. Поглощающие корни относятся к по​следнему порядку ветвле​ния. Для них характерно первичное строение, отсут​ствие камбиального слоя. Основная их функция ​поглощение воды и элемен​тов минерального питания из почвы, тогда как для ро​стовых - увеличение раз​меров корневых систем. 
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Длина всасывающей части корня травянистых растений достигает нескольких сантиметров, а древес​ных - всего лишь нескольких миллиметров. При этом у большинства деревьев всасывающий аппарат увели​чивается за счет развития микоризы - симбиоза корня с гифами гриба. Грибной чехол микоризных корней и отходящие от него отдельные гифы существенно увели​чивают поглощающую поверхность корня. Оказалось также, что микоризные растения более устойчивы к засухе, чем растения без микоризы: грибница продол​жает активно всасывать воду при таком осмотическом давлении почвенного раствора, когда безмикоризные корни уже не работают. 

Различают пассивное и активное поглощение воды корневой системой. Первое осуществляется за счет сосущих сил листьев, теряющих воду в процессе транс​пирации. Активное поглощение тесно связано с мета​болизмом клеток корня и проявляется в явлениях «пла​ча» и гуттации. 

При перерезании стебля через поверхность среза начинает вытекать жидкость - пасока. Это явление носит название «плача» растений. Очень легко наблю​дается «плач» у таких растений, как тыква, гортензия, а из древесных - у березы, кленов, особенно сахарного. 

По многолетним данным В.П. Рябчука, сезонная сокопродуктивность одного дерева березы в различных районах страны (в зависимости от диаметра и коли​чества подсочных каналов) составляет 37 - 360 л. 

В пасоке березы при весеннем сокодвижении со​держится до 1,5 % сахаров, а у отдельных деревьев ​до 3,5 % (сахароза, глюкоза и фруктоза). В небольших количествах в березовом соке обнаруживаются ами​нокислоты, жирные кислоты, минеральные соли и некоторые другие вещества. Эти качества пасоки ши​роко используют в народном хозяйстве. Она добывает​ся в процесс е так называемой ксилемной подсочки берез, кленов и некоторых других пород. 

Под ксилемной подсочкой понимается совокупность производственных процессов, связанных с добычей ксилемного сока лиственных древесных растений. До​бываемая жидкость (пасока) используется для приготов​ления сока, сиропа, кваса, вина, спирта, а также в каче​стве добавок в парфюмерно-косметическом производ​стве, медицине, животноводстве и пчеловодстве. Более

всего заготавливалось березового сока среди стран СНГ на Украине (в среднем 35 тыс. т/год), Белоруссии и России. Грамотное ведение ксилемной подсочки березы в 5 раз экологически более эффективно, чем сбыт бере​зовой древесины с единицы лесопокрытой площади. Еще более выгодна пневая подсочка берез. Ксилемная под​сочка лиственных древесных растений существенно снижает и затраты картофеля и других ценных с/х продуктов в спиртовом производстве. 

Иногда можно наблюдать выделение капелек жид​кости из неповрежденных листьев. Это гуттация. Она ярко проявляется у проростков злаков, У каллы, манжетки, земляники. Из древесных растений нередко гутти​руют ольха, ивы, вязы и некоторые другие. Гуттация обусловлена тем, что при высокой влажности воздуха и почвы в теплую погоду вода, поступившая в растение, не испаряется, а выдавливается в виде капелек жидко​сти. У срезанного побега дерева или кустарника даже при 100 % влажности воздуха гуттация наблюдаться не будет, ибо отсутствует корневое давление. 
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«Плач» и гуттация связаны с наличием корневого давления, нагнетающего воду вверх из корней по рас​тению. Само корневое давление является результатом жизнедеятельности корня. Движущей силой корнево​го давления служит энергия аэробного дыхания, ибо ингибиторы дыхания (яды, наркотики) и анаэробиоз приводят к прекращению корневого давления. 

Роль процесса дыхания в проявлении корневого давления может быть не только прямой, но и косвен​ной. Энергия этого процесса способствует поглощению ионов солей из почвы, передвижению их по живым клеткам корня и выделению в полости сосудов цент​рального цилиндра корня. При интенсивном дыхании концентрация солей в сосудах корня увеличивается, а вместе с ней повышается осмотическое давление раст​вора в сосудах. 

Существуют две основные гипотезы, объясняющие механизм действия корневого давления: 

Осмотuческая теория основана на явлениях ос​моса. В сосудах центрального цилиндра поглощающе​го корня всегда находится раствор определенной кон​центрации, обладающий сосущей силой, равной цели​ком осмотическому давлению, так как в мертвых элементах ксилемы отсутствует тургорное давление. Поэтому вода будет отсасываться от ближайшей к со​суду клетки. Теряя воду, эта клетка будет развивать большую сосущую силу, что позволит ей отнимать воду от соседней с ней клетки и т.д. Клетки коровой парен​химы и центрального цилиндра корня будут испыты​вать недонасыщение водой. Этот дефицит коснется и корневого волоска, способного поглощать воду из по​чвы. При этом распределение величины осмотическо​го давления в ряду клеток, про водящих воду, не играет никакой роли, ибо основным фактором осмотического поглощения воды выступает сосущая сила клеток. 

Метаболuческая теория, выдвинутая Д.А Са​бининым, основывается на допущении, что клетки кор​ня, через которые наблюдается односторонний ток воды, обладают полярностью. На противоположных сторонах осуществляются диаметрально разные про​цессы: на одной (обращенной к периферии) синтези​руются осмотически активные сахара, а на противопо​ложной - инертный в осмотическом отношении крах​мал. В первом случае осмотическое давление и сосущая сила будут больше, следовательно, к этой стороне клет​ки будет поступать вода от соседней клетки и выдав​ливаться с противоположного конца в сторону сосуда. Так создается непрерывный односторонний ток воды в корневой системе, как результат развиваемого в кор​нях корневого давления. 

В области эндодермы корня вода прохо​дит через ее пропускные клетки, но их сравнительно мало. Другие клетки эндодермы с суберинизированны​ми поясками Каспари, тесно связанными с плазмалем​мой, представляют сильное препятствие току воды и растворов. По существу, эндодерма - основной барь​ер, препятствующий одностороннему току воды из кле​ток первичной коры в центральный цилиндр корня. Не​давно с помощью современной техники было показано, что растворы проходят только через протопласты кле​ток эндодермы, тогда как в других клетках - как через симпласт, так и через апопласт (по клеточным стенкам). 
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Величина корневого давления обычно колеблется около 1 атм, реже 2,5 - 3,0 атм. С помощью корневого давления растения в ночное время суток восполняют водный дефицит, возникающий в жаркий летний день.

Корневое давление, у древесных растений действует в течение всего года, в том числе зимой, пополняя вод​ные запасы ствола. Как установил Л. А. Иванов, после спиливания дерева влажность древесины пня повыша​ется под действием корневого давления. Особенно ве​лико значение корневого давления ранней весной до распускания листьев, когда отсутствует притягивающая воду транспирация. Корневое давление можно определить с помощью манометра, прикрепленного к пеньку срезанного растения. 

В обычных условиях роль пассивного поглощения воды в водообмене растений существенно выше. Оно более выгодно и в энергетическом отношении, так как не связано с затратой внутренней энергии, присущей активному поглощению, а осуществляется за счет энер​гии Солнца. 
3 Зависимость поглощения воды от внешних и внутренних факторов

Зависимость корневого давления от энергии дыхания определяет характер влияния факторов на поглотительную деятельность корня.

Газовый состав корнеобитаемой среды. Основ​ной механизм энергообеспечения деятельности корня - аэробное дыхание, для нормального протекания которого концентрация О2 должна быть не ниже 5 %, а концентрация СО2 не превышать 10 %. Избыток СО2 гораздо опаснее для нагнетающей деятельнос​ти корня, чем временный дефицит кислорода. Сильное уплотне​ние почвы или ее затопление вызывает нарушение аэрации, что приводит к подавлению дыхания и поглощения воды. Случаи увядания растений при избытке влаги можно наблюдать в пони​женных местах сразу после сильного дождя, когда ослабленное поглощение воды корнем не компенсирует ее расход на транспирацию. О необходимости хорошей аэрации корневой системы нужно помнить при подборе условий содержания почвы в посевах и насаждениях, при выращивании рас​тений в водной культуре, разновидностью которой является гид​ропоника, широко распространенная в защищенном грунте.

Температура. Зависимость поглощения воды корнем от температуры выражается одновершинной кривой со следующи​ми кардинальными точками: min 0-5 °С, opt 25-30, max 40- 45 °С. Замедление поглощения воды при снижении температуры объясняется торможением дыхания и уменьшением гидравлической проводимости корня, что связано с изме​нением свойств мембран и с возможностью фазового перехода жидкого кристалла в гель в результате снижения подвижности липидной фракции мембран. Температурный максимум обу​словлен денатурационными изменениями белков и приближа​ется к температурной границе жизни. В интервале от 5 до 35 °С температурный коэффи​циент скорости плача нахо​дится в пределах 2,0-2,5, т.е. соответствует Q10 для хими​ческих реакций, что опять-таки свидетельствует о зависи​мости плача от дыхания. 
Зависимость  поглотитель​ной деятельности корня от температуры во многом объясняет некоторые явления. Так, одна из главных причин образования отделительного слоя в черешках листьев и осеннего листопада плодовых деревьев и кустарников заключается в водном дефиците в результате диспропорции между продолжающейся с высокой интенсивностью транспирацией в солнечные осенние дни и силь​ным замедлением поглощения воды из уже охлажденной почвы.

На холодных болотистых почвах наблюдается явление, полу​чившее название физиологической засухи: несмотря на большое количество воды, растения испытывают ее недостаток из-за по​давления поглотительной деятельности корней при пониженных температурах. В результате происходит парадоксальное на пер​вый взгляд явление: у растений формируются ксероморфная структура (мелкие клетки, много устьиц и проводящих пучков на единице листовой поверхности), а также такие анатомические приспособления для уменьшения потери воды, как мощно раз​витая кутикула, заглубление устьиц, шиловидная форма листьев, характерные для растений сухих мест, несмотря на то, что они растут на почвах, богатых влагой. Таким образом, холодная почва физиологически суха, даже если она насыщена водой.

Особенно болезненно реагируют на холодные почвы теплолюбивые растения. Так, у фасоли, томата, огурца, тыквы поглоще​ние воды прекращается при температуре 5 °С. Бахчевые культу​ры еще более требовательны к теплу. Высаживать или высевать их можно только в хорошо прогретую почву; их нельзя поливать водой из родников и колодцев. У растений, более выносливых к холоду, например у озимых культур, земляники, низкие темпера​туры в меньшей степени задерживают поступление воды. Эти растения прекрасно растут и развиваются поздней осенью и ранней весной.

Растения могут страдать не только от низкой, но и от высо​кой температуры корнеобитаемой среды. Например, слишком высокая температура верхних слоев почвы неблагоприятно сказывается на поглощении воды плодовыми культурами с поверх​ностной корневой системой вследствие большого испарения влаги из почвы и повышения ее водоудерживающих сил. В защи​щенном грунте при использовании искусственных источников света с большой теплоотдачей такие ситуации очень часты.      

Внутренние факторы. Из них в первую очередь необ​ходимо отметить мощность развития корневой системы и наличие ростовых процессов. Поглощение воды происходит тем интенсив​нее, чем больше всасывающая поверхность корневой системы и чем легче корни и почвенная влага приходят в соприкосновение друг с другом.

Количество воды, поглощаемое корневой системой в единицу времени, прямо пропорционально обменной поверхности в корнеобитаемом пространстве (актив​ная поверхность корней в единице объема почвы), а также раз​ности водных потенциалов корня и почвы и обратно пропорци​онально сумме сопротивлений транспорту воды в почве и при переходе из почвы в растение. Активная поверхность корней у травянистых сельскохозяйственных растений составляет пример​но 1 см2/см3 , а у древесных растений - 0,1 см2/см3.

Тесная корреляция между активной поверхностью корневой системы и корневым давлением позволяет по количеству выде​ляемой пасоки судить о степени развития и функциональной активности корневой системы. Однако к концу вегетационного периода сбор пасоки сильно затрудняется, поскольку поглоще​ние воды резко ослабляется вместе с затуханием ростовых про​цессов, так как корни должны постоянно продвигаться из иссу​шенных слоев почвы к более влажным.

Зависимость корневого давления от дыхания обусловливает еще одно важное внутреннее требование нагнетающей деятель​ности корня - обеспечение корней органическими веществами. Продукты фотосинтеза (ассимиляты) поступают из надземной части в виде углеводов и используются корнем в качестве дыха​тельных субстратов. Для весеннего сокодвижения у плодовых культур очень важное значение имеет запасание с осени углево​дов в корнях и стволе. Если накоплено недостаточно органичес​ких веществ или они израсходованы во время неблагоприятной зимы (например, при оттепели), весеннее сокодвижение может не начаться и растение погибнет. На мобилизацию запасных веществ сильно влияет температура. Так, у винограда при темпе​ратуре почвы 8 °С наблюдается очень слабый плач, при 12 °С он значительно усиливается. Этот температурный порог соответст​вует мобилизации запасных углеводов виноградной лозы.      

Для нагнетающей деятель​ности  корня  необходимо также наличие высокострук​турированных митохондрий в корнях, обеспечивающих эффективное дыхание. Всякие воздействия, приводящие к деструкции митохондрий, на​рушению дыхательных комплексов, ингибированию от​дельных звеньев дыхательной цепи, подавляют поглощение воды  корнем.  Например, сильное ингибирующее дей​ствие на плач растений ока​зывают наркотические вещества (хлороформ, цианиды, азиды).

Немалую роль в жизнедеятельности корня играют внутренние, наследственно закрепленные свойства. При изучении поглощения воды корнем в течение суток оказалось, что днем выделяется значительно большее количество пасоки, чем ночью, минимум плача наблюдается в ранние утренние часы. Поскольку у опытных растений отсутствовала надземная часть, которая вос​принимает смену дня и ночи, света и темноты, можно говорить об эндогенном ритме плача. Эндогенными называются внутренние, наследственно обусловленные ритмы, проявляющиеся при посто​янных внешних условиях. Не только поглощение воды корнем, но и ряд других функций, например фотосинтез, минеральное пита​ние, рост, также имеют ритмичность. Существование эндогенных ритмов доказывает, что изменение физиологических процессов во времени не пассивно следует за изменениями условий внешней среды, а регулируется самим растением.

4 Связь водного обмена растений с водным режимом почвы

Поглощение воды из почвы является более слож​ным, чем из слабых растворов, так как в почве имеется ряд специфических сил, удерживающих воду. Поэто​му на поглощение воды здесь в первую очередь влияет доступность ее корневым системам растений. 

В почве различают три основные формы воды, до​ступные растениям: 

Гравитационная вода. Она не стоит на месте, а стекает вниз благодаря силам земного притяжения по крупным промежуткам между почвенными частич​ками. В верхних слоях почвы она бывает обычно толь​ко после сильных дождей. Гравитационная вода легко доступна растениям. 

Основу водоснабжения растений составляет ка​пиллярная вода. Она передвигается в почве и даже поднимается вверх капиллярными силами, ибо рас​полагается в узких промежутках между почвенными частицами. 

Пленочная вода в виде пленки окружает мелкие частички почвы. Корням растений доступны лишь периферические слои этой пленки, тогда как внутрен​ние, удерживающиеся сильными адсорбционными силами, не доступны. 

В сухой почве имеется гигроскопическая вода, удер​живаемая сорбционными силами, достигающими ог​ромных величин - до 1000 атм. Эта вода совершенно не доступна растениям. 

Важным показателем доступности растениям воды является коэффициент завядания - количество воды в почве, остающееся в ней,после устойчивого завяда​ния растений. Однако этот показатель еще не дает полного представления о количестве недоступной ра​стению воды, так как часть ее при завядании растений еще может поглощаться корнями. Количество воды почвы, полностью недоступное растению, получило название мертвого запаса. Это, по существу, гигроско​пическая вода почвы. 

Растение может поглощать то количество воды почвы, которое составляет разницу между полной влагоемкостью (максимальное количество воды, удерживаемое полностью насыщенной ею почвой) и мертвым запасом. 

Низкая или чрезмерно высокая температура почвы неблагоприятно отражается на деятельности кор​ня. Растения южного происхождения завядают при снижении температуры около корней до + 5°С и ниже. Особенно неблагоприятно воздействие низкой темпе​ратуры почвы и высокой температуры воздуха. Мно​гие растения не успевают восполнять потери воды и завядают при сочетании температуры почвы и воздуха соответственно 2 - 3 °С и 18 - 20 °С. При понижении температуры почвы не только уменьшается интенсив​ность дыхания корней, но и происходят существенные изменения в состоянии цитоплазмы: снижается ее проницаемость и увеличивается вязкость. Повышает​ся вязкость и самой воды. Все это и ведет к снижению интенсивности водопоглощения. Вместе с тем холодоустойчивые растения, например, озимые злаки, способны активно всасывать воду из холодной почвы в период поздней осени и ранней весны, болотные растения также адаптировались к пониженной темпе​ратуре заболоченных почв. 

Важным фактором, влияющим на поглощение воды, является аэрация почвы (обеспечение корней свободным кислородом воздуха). На очень плотных почвах и, как ни странно, на почвах, затопленных водой, интенсивность поглощения воды и другие функции корней нарушают​ся. Вреден не сам избыток воды, ибо растения могут прекрасно развиваться в водных культурах, а именно недостаток кислорода и связанные с ним другие неже​лательные изменения в затопленной почве. Большим бичом для сельскохозяйственных угодий является ис​пользование тяжелой техники на полях, а в лесах зеленых зон - затаптывание почвы животными и людьми. 

Если почвенный раствор имеет осмотическое дав​ление, равное осмотическому давлению клеточного сока корней, то поглощение воды прекращается. На засоленных почвах большинство растений существовать не может именно из-за нарушения процесс а поглощения воды (физиологическая сухость). Только сравнительно небольшая группа растений, называемых галофитами, произрастает на почвах с высокой концентрацией со​лей. Они способны развивать в своих клетках высокие сосущие силы благодаря накоплению минеральных солей или органических осмотически активных веществ. 

Общее количество поглощенной воды зависит от тех факторов, которые влияют на рост корней. Поглощающая поверхность корневых систем может быть определена с помощью морфолого-анатомических мето​дов (Л.А. Иванов, А.Я. Орлов и др.) или по количеству поглощенной краски (Д.А.. Сабинин и И.И. Колосов). Потометрические методы (Х. Хейуорд и У. Спурр, Х. Ро​зене, А.В. Веретенников и др.) дают возможность опре​делять количество поглощенной воды различными уча​стками корневого окончания и даже отдельным корне​вым волоском.
Общая характеристика водообмена растений. Водный режим (водообмен) растений представляет собой совокупность ряда процессов: поглощение воды растением; проведение воды по растению; потеря воды в процессе транспирации (испарения); усвоение воды клетками. 

Сравнение прихода воды и ее расхода носит на​звание водного баланса растения. Если расход воды превышает ее приход, то в растении возникает водный дефицит. 

Оводненность тканей растений выражают в про​центах на общую сырую или сухую массу, причем первое более предпочтительно. 

Относительное содержание воды в тканях опреде​ляется по формуле       (a - b) / a ·100, где а - сырая масса; b - абсолютно сухая масса. Расчеты содержа​ния воды на сухую массу в ряде случаев не дают же​лаемых результатов. Сезонные изменения влажности листьев нередко являются в большей мере следствием увеличения или уменьшения сухой массы, нежели содержания воды. Сухая масса растущего листа, на​пример, быстро увеличивается благодаря постоянному утолщению клеточных стенок. Колебания сухой массы наблюдаются при различной интенсивности фотосин​теза, дыхания, оттока продуктов фотосинтеза и т. д. 

Выражают оводненность и через водный дефицит - ​отношение недостатка насыщения клеток водой к коли​честву воды при полном насыщении. Водный дефицит рассчитывают по формуле d = (с - а) / (с - b) · 100, где d - водный дефицит, %; с - масса исследуемой тка​ни при полном насыщении; остальные величины иден​тичны тем, которые используются при расчете относи​тельной влажности тканей. 

В растениях поддерживается постоянный ток воды, обеспечивающий водой живые клетки на протяжении всей жизни растения. Жидкая фаза воды в растении непрерывна от всасывающей поверхности корней до испаряющих клеток листа. Водообмен растения сложен и многообразен. Корневая система поглощает воду из почвы, затем вода движется по растению и, наконец, теряется в атмосфере. Небольшая часть воды принимает участие в процессе гидратации и в метаболизме клеток непосредственно (фотосинтез и другие процессы). 

В настоящее время при оценке водного режима в системе почва - растение - атмосфера стал исполь​зоваться термодинамический аспект системно-струк​турного подхода. Общее количество энергии в систе​ме носит название внутренней или потенциальной энергии. Но в любой системе наряду с потенциальной энергией есть и так называемая свободная энергия, которая в любой момент способна осуществить ту или иную работу. Она представляет собой кинетическую энергию постоянно движущихся молекул. Свободную энергию воды называют также химическим или водным потенциалом и обозначают греческой буквой пси (Ψ). 

Водный потенциал в почве измеряют специальными приборами тензиометрами; в растениях - с помощью особых камер или бомб давления, в атмосфере - по справочным таблицам. Сущность метода определения водного потенциала побега древесных растений с помо​щью камер давления сводится к следующему. Как известно, в ксилеме побега существует натяжение воды и при перерезании его ксилемная жидкость втягивается внутрь, образуя мениск. С помощью внешнего давления мениск жидкости в побеге можно переместить к поверхности среза. По манометру, вмонтированному в камере, отме​чают давление, соответствующее этому положению жид​кости. Эта величина, но с отрицательным знаком, отра​жает степень натяжения водных нитей в побеге до его срезания с дерева, т,е. его водный потенциал. 

Самый высокий Ψ у чистой воды, условно приня​тый равным нулю. Водный потенциал почвы прибли​жается к таковому при полной ее влагоемкости. В ра​створах по мере увеличения их концентрации он уменьшается. Если водный потенциал почвы выше, чем в растении, а в растении выше, чем в атмосфере, то вода постоянно будет перетекать из почвы в растение, а из него в атмосферу. 

Рано утром при оптимальных для растений вне​шних условиях водный потенциал почвы равен таково​му растения, а тот - водному потенциалу атмосферы. Движение воды по растению приостанавливается. Ес​ли же водный потенциал почвы ниже, чем водный потенциал растения, то вода должна, наоборот, выхо​дить из растения наружу. Растение при продолжитель​ном действии таких условий засыхает. 

Для деревьев сосны обыкновенной таежной зоны полу​чены следующие цифровые значения водного потенци​ала в системе почва - различные части растения ​атмосфера: почва - от - 0,1 до -0,5, корень - от -2 до -4, хвоя - от -3 до -15, атмосфера - до -1000 атм. 

Как видим, наиболее резкий перепад водного потенциала наблюдается между листом и атмосферой. Здесь, очевидно, с особой силой проявляется регуля​торная роль устьиц, ибо они расположены на том уча​стке пути, по которому вода движется в виде пара. Иначе говоря, контроль за общим потоком воды в рас​смотренной системе происходит в первую очередь на участке от испаряющих поверхностей в листьях до окружающего их воздуха. Повышение сопротивления водному току на любом другом участке пути окажет влияние на скорость потока только в этой зоне и не будет непосредственно воздействовать на общий водо​ток до тех пор, пока изменение Ψ данной зоны не до​стигнет значительной величины по отношению к раз​нице Ψ листа и Ψ атмосферы. 

В определенном смысле такой термодинамический подход оправдан, так как используются одни и те же единицы измерения. Кроме того, в этом случае не обя​зательно измерять влажность почвы и отдельных час​тей растения, скорость поглощения воды, интенсив​ность транспирации. 

Содержание воды в различных частях растений сильно варьирует в зависимости от структуры этих частей, вида, возраста растения и условий внешней среды. Наибольшее количество воды содержится в молодых листьях и сочных плодах (до 95%). Чуть мень​ше оводнены кончики поглощающих корней как тра​вянистых, так и древесных растений (до 90%). Меньше всего воды содержат воздушно-сухие семена растений (6-14 %). В коре стебля наиболее обеспечена водой флоэмная часть. Влажность листьев достигает макси​мальных значений в начале вегетации, а к концу ее постепенно снижается. 
Количество воды, аккумулированное в биомассе целого лесного насаждения, получило название водо​емкости леса. Хвойные и лиственные леса средней продуктивности в возрасте 100- 200 лет содержат воды в надземной и подземной частях от 200 до 450 м3/га. Водоемкость достаточно хороших лугов, например в Ленинградской области, равна 40 - 60 м3/га. 

У всходов древесных растений наибольшей оводненно​стью обладают корни, затем гипокотиль и эпикотиль. В меньшей степени оводнены первичные листья и семя​доли. Водозапасы последних по ходу онтогенеза всхо​дов с гипокотилярным прорастанием отличаются боль​шей стабильностью. 
Вода как экологический фактор. Вода на Земле является одним из важнейших эко​логических факторов, определяющих не только ход физиологических процессов в растениях, но и их рост и продуктивность. Можно утверждать, что на значительных лесопокрытых пространствах рост и число деревьев на единицу площади в большей сте​пени зависят от недостатка или избытка воды в по​чве, чем от других каких-либо факторов. Поэтому вопросы устойчивости к засухе и к условиям вре​менного или постоянного затопления почв не пе​рестают интересовать физиологов древесных рас​тений. 

Вода выступает одним из главных факторов: 

· регулирующих распределение растений на Земле, в том числе ареалы древесных растений; 

· благодаря воде осуществляется не только взаимо​связь физиологических процессов в растительных клетках и тканях, но и тесная связь растений с ок​ружающей их внешней средой. Последняя просле​живается с момента прорастания семян и до обра​зования репродуктивных органов и формирования новых плодов и семян; 

· количество доступной воды в почве оказывает глу​бокое воздействие на биологические особенности и структуру растений. 

Все растения по отношению к воде, как экологи​ческому фактору, делятся на четыре большие группы: 
· водные растения - гидрофиты; 

· растения избыточно увлажненных и часто затененных местообитаний - гигрофиты; 

· растения, произрастающие на умеренно увлаж​ненных почвах, - мезофuты; 

· растения, которые про из растают в условиях с не​достаточным водоснабжением, - ксерофиты. 

У водных растений (гидрофитов) кутикула на ли​стьях слабо развита, устьица сильно редуцированы или отсутствуют. Кислород проходит довольно легко через тонкую кутикулу листьев. Огромное развитие у этой группы растений получает система межклетников, служащая для воздухообмена и увеличения плавучес​ти. В связи с тем, что большинство водных растений способно поглощать не только кислород, но и воду через поверхность листьев и стеблей, у них, как пра​вило, слабо развивается корневая система (ряска, ро​голистник, элодея, кувшинка и др.). Менее развита у водных растений и специализированная водопроводя​щая система. Механические ткани, окружающие последнюю, также сильно редуцированы, тонкостенны, располагаются обычно в центре стебля и поэтому луч​ше противостоят току воды. 

На сырых открытых местах или во влажных тени​стых лесах обитают гигрофиты. Это многочисленные мхи, печеночники, некоторые папоротники, калужни​ца, дербенник (плакун-трава), недотрога, кислица и другие растения. Они приспособились нормально ра​сти в условиях повышенной влажности почвы и возду​ха. В связи с этим они развивают большую ассимиля​ционную поверхность, чтобы синтезировать нужное количество органического вещества. Так же как и у гидрофитов, у них слабо развиты структуры, ответ​ственные за защиту от потерь воды. Некоторые гигро​фиты могут временно терять огромное количество воды, иногда даже высыхать и возобновлять свою жизнеде​ятельность после дождей; большинство же гигрофитов при обезвоживании погибает. 

Из древесных растений-гигрофитов следует отметить ольху черную, болотный кипарис и мангровые растения. На корнях болотного кипариса, растущего в болотистых местообитаниях - марях, формируются толстые кони​ческие выросты, которые растут строго вертикально вверх и, выступая над поверхностью затопленной почвы или воды, играют роль дыхательных органов, снабжающих кислородом воздуха погруженные в воду части корневых систем. Нечто подобное наблюдается и у мангровых де​ревьев затапливаемой зоны побережий тропических мо​рей. У этих деревьев на погруженных в ил частях ходуль​ных корней образуются боковые ответвления, поднимаю​щиеся над илом и водой. Благодаря наличию губчатой аэренхимы в этих корнях они способны снабжать погру​женные в ил части корневых систем кислородом. 

На почвах с достаточным увлажнением и хорошей аэрацией обитают мезофuты. Они страдают как при недостатке, так и при избытке влаги в почве. Большин​ство ценных культурных видов и диких естественно произрастающих растений, в том числе древесных, от​носится к этой группе. 

Хорошо выраженные приспособительные структу​ры имеют ксерофиты - растения засушливых место​обитаний (пустынь, полупустынь, степей, сухих песча​ных и каменистых склонов). Большинство из них имеет хорошо развитую корневую систему, обеспечивающую их водой из почвы с низкой влажностью, толстую мало​проницаемую кутикулу, опушение листьев, погружен​ные устьица, редуцированную поверхность листьев, вплоть до колючек и т. д.
_1158408108.unknown

_1158408107.unknown

