POSTEPY NAUK ROLNICZYCH
nr 3/78

RYSZARD GORECKI, STANISLAW GRZESIUK
Akademia Rolniczo-Techniczna w Olsztynie

FIZJOLOGICZNE PODSTAWY ODPORNOSCI
ROSLIN NA SUSZE

Rola wody w ros$linach wyzszych

- Woda jest glownym skladnikiem wiekszoéci organizméw zywych.
Zawartos¢ jej w komorkach roslin ulega duzym wahaniom i zalezy od
gatunku, organu i wieku rosliny a takze od wilgotnosci $rodowiska ze-
wnetrznego. W organach i tkankach ro$linnych o znacznym natezeniu
procesow fizjologicznych jej ilos¢ wynosi 70—90%,. Wielkie znaczenie
wody dla organizméw zywych polega przede wszystkim na jej uczest-
nictwie w réznych reakcjach biochemicznych oraz stwarzania jednoczes-
nie wewnetrznego $rodowiska wszystkich proceséw zyciowych. Biolo-
giczne funkcje wody w ro$linach sg zatem roéznorodne i wigzg sie przede
Wszystkim z jej wlasciwosciami fizykochemicznymi, uwarunkowanymi
z kolei strukturg jej czasteczek.

Czasteczki wody s3 zbudowane niesymetrycznie i maja charakter
dwubiegunowy czyli dipolarny. Dodatnio naladowane atomy wodoru od-
dZialywuja elektrostatycznie na ujemnie naladowane atomy tlenu sa-
siednich molekut wody, w wyniku czego tworzg sie wigzania wodorowe
decydujace o strukturze wody (rys. 1). Rozerwanie tych wigzan wymaga
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PEWnego naklady energii. (9,6 Kcal/mol H,0) [99]. Fakt ten sprawia,
'Z woda ma duze ciepto wlasciwe (1 cal/g) i duze cieplo parowania (okolo
ii3e6 Ical/g)-’ .Przy znacznej wiec zawartosci wody w roslinie, jej duze
orp © wiasciwe spelnia role czynnika lagodzacego wahania temperatury

§anizmu, Oddawanije natomiast ciepla przez organizm podczas paro-
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wania wody jest jednym z gléownych czynnikéw chronigcych rosline
przed przegrzewanigm. Réwniez wysokie punkty topnienia (0°C) i wrze-
nia (100°C) wody swiadczg o jej silnych powigzaniach czasteczkowych.

Biologiczne znaczenie ma takze wysokie cieplo krzepniecia wody
(80 cal'g). Przy naglych spadkach temperatury ostabia ono szybkos¢
zamarzania tkanek roslinnych i zwieksza ich odpornos¢ na mroz.

Dzieki swojej strukturze woda jest doskonalym rozpuszczalnikiem
dla zwiazkéw mineralnych i organicznych. Sama bowiem w czesci dy-
socjujac jednoczesnie dziala dysocjujaca na inne substancje (bedgce sla-
bymi elektrolitami). Poza tym woda jest rowniez podstawowym su-
rowcem w licznych reakcjach syntezy i hydrolizy. Dostarcza ona rosli-
nom wodoru, a takze posrednio (poprzez proces fotosyntezy i oddycha-
nia) tlenu.

Duze sily wzajemnie wigzgce ze sobg czasteczkami wody tworza je]
spoistoé¢ zwang kohezjg. Ta wlasciwosé wody jest czynnikiem wydatnie
wspomagajacym jej transport w wigzkach przewodzacych. Niemala role
w procesach przemieszczenia wody spelniajg tez sily adhezji czyli przy-
legania jej czgsteczek do Scianek naczyn przewodzgcych. Transport
jednak wody w tkankach roslinnych zalezy nie tylko od sit spoistosci
i przylegania, lecz réwniez od napiecia powierzchniowego. Ta z kolei
wlasciwosé wody jest nastepstwem dzialania duzych sit istniejgcych na
powierzchni rozdzialu dwu faz (72,8 erg/cm? [99]).

Woda jest rowniez osrodkiem transportu dla rozpuszczonych w niej
substancji mineralnych i organicznych i w tej roli warunkuje ona Wy~
miane tych substancji pomiedzy poszczegblnymi tkankami i organami.

Wode cechuje niezwykle wysokie przewodnictwo elektryczne, wyni-
kajace rowniez z jej struktury czasteczkowej. Ta wlasciwosc spelnia
funkcje ,,buforu elektrostatycznego” regulujacego sily oddziatywujace po-
miedzy naladowanymi elektrycznie czasteczkami réznych substancjl [8.1];

Dzieki dwubiegunowej budowie woda jest jednym =z najbardzi€]
uniwersalnych rozpuszczalnikéw naturalnych i tworzy w organizmaCh
zywych roéznorodne roztwory rzeczywiste, rzekome czyli koloidy 1 Zza-
wiesiny. Takim wlasnie zlozonym ukiadem koloidowo-zawiesinowym
w .mieszaninie roztworéw jest plazma podstawowa komoérek roélinn}’.Ch'
Szczegolnie wazne znaczenie spelniajg w niej hydrofilne koloidy bial-
kowe, ktérych stopien uwodnienia moze decydowa¢ o ich biokatalitycz-
nym dzialaniu i kierunku okreslonego szlaku metabolitycznego.

W roslinach poza tym woda pelni wazne funkcje szkieletowo—POIfljo’
jowe. Od stopnia bowiem uwodnienia (hydratury) zalezy ksztatt rosll.n-
Mala zas $cisliwos¢ wody zwieksza jej znaczenie w utrzymywani
ksztaltu tkanek i organow.
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Przytoczone wyzej niektére dane o biologicznej roli wody w rosli-
nach i jej wilasciwosciach fizykochemicznych nie wyczerpuja bogatego
tematu, pozwalajg jednak lepiej zrozumie¢ podane nizej nastepstwa de-
ficytu wodnego w roslinach.

Potencjal chemiczny wody i jego znaczenie w zyciu roslin

Tradycyjna terminologia stosunkéw wodnych w roslinach oparta jest
na koncepcji osmotyczne] wyrazonej za pomoca ci$nienia (potencjaltu)
osmotycznego i sily ssgcej. Takie ujmowanie zagadnien stanowi pewne
uproszczenie i nie odzwierciedla rzeczywistych stosunkéw wodnych
W komoérkach i tkankach roslinnych. Znacznie lepiej i dokladniej zja-
wiska te mozna okresli¢ za pomocs zasad termodynamiki [87a]. Zgodnie
z nimi stan wody w komérce jak tez i w innym ukladzie okresla sie
miarg energii swobodnej Gibbsa nazwanej potencjalem chemicznym (87a,
152, 167). .
Wielkos$¢ potencjalu chemicznego jakiej§ substancji okresla ilosciowo
energia swobodna zdolna do wykonania okreslonej pracy. Im wiekszy
Jest wiec potencjal chemiczny jakiejkolwiek substancji, tym wieksza jest
zdolnos¢ ukladu z tg substancjg do wykonania pracy.
Potencjal chemiczny wody jest wiec wlasciwoscia, ktéra ma duze
Znaczenie dla zrozumienia roli wody, jej przemieszczania sie i stanu
W roslinach. Na przyklad roéznica pomiedzy potencjalem pary wodnej
W atmosferze, a potencjalem wody glebowej jest przyczyng ruchu wody
W roslinach wyzszych [87a]. Potencjal wody mozna wyrazi¢ za pomoca
nastepujacego réwnania [9, 139, 167]:
tw—p°w=R*T+In Ny+V,- P (1)
gdzie: i, — potencjal chemiczny wody w roztworze, u°, — potencjat
Chemiczny wody czystej, niezwigzanej, R — stala gazowa dla gazu dosko-
Ralego, Ny, — molarne stezenie wody, T — temperatura absolutna w skali
Kelving,
' Ostatnj czlon réwnania VP oznacza wplyw ci$nienia na potencjal che-
miczny wody gdzie: .

w — molarna objetos¢ wody (18 g/cm3), P — cisnienie hydrostatyczne
f0ztwory wodnego w stosunku do otaczajgcej atmosfery.

Z zaleznosci powyzszej wynika, ze im wyzsze jest ciSnienie hydrosta-
Yyezne tym wiekszy jest potencjal chemiczny wody. Cisnienie hydro-
Stat}’CZne w komorce roélinnej jest ci$nieniem turgorowym (TP) réwnym
fapieciu $cian lecz przeciwnie skierowanym.

Wyrazenie uw — NSy 0znacza réznice pomiedzy potencjalem chemicz-
ym Wody w badanym ukladzie, a potencjalem chemicznym wody che-
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micznie czystej. Konkretna wartos¢ tej roznicy w jakims$ ukladzie wska-
zuje, ze miedzy tymi dwoma punktami woda jest w stanie rownowagi
dynamicznej i bedzie dazyla do przeplywu z miejsc o wiekszym po-
tencjale do obszaru o mniejszym potencjale chemicznym. Zmiany te
zdazaja w kierunku zmniejszenia energii swobodnej uktadu [99].

Woda czysta niezwigzana ma potencjal chemiczny réwny zeru, za$
woda w roztworze ma z reguly warto$¢ potencjalu ujemng. Ze stwier-
dzenia tego wynika, ze zawsze istnieje dazenie do przeplywu czgsteczek
wody od wody chemicznie czystej (wiekszy potencjal wody) do wody
w roztworze (mniejszy potencjal).

Aktywnos$¢ wody. Zdolnosé¢ dzieki ktérej woda reaguje chemicznie
i fizycznie lub przemieszcza sie w obrebie ukladu, mozna rowniez okre-
"§lic aktywnosécig wody. Jest ona wprost proporcjonalna do molowego
stezenia wody (N,) i wspélezynnika aktywnosci ¢, co mozna zapisac
nastepujgco (99): _
Gw= @Quw"* Ny (2)
Dla wody czystej niezwigzanej ¢u=1 i aktywnos¢ wody réwna sig J:ej
stezeniu. W przypadku jednak jej elektrolitow nalezy stosowaé¢ rownanie:

ftw — W =R-T-In ay (3)

Aktywnoé¢ wody w czesci ukladu (komorki) jest rowna wzgledne]
wilgotnosci powietrza w zamknietej objetosci a pozostajgcej w rowno-
wadze z tg czescig ukladu. Wartos¢ te wyraza sie zwykle za pomocd
ulamkow dziesietnych. Na przyklad przy wzglednej wilgotno$ci powietrza
rownej 659 — aktywnos¢ wody w tym powietrzu wynosi 0,65.

Z przedstawionych powyzej rozwazan wynika, ze potencjal chemiczny
wody zalezy od sSredniej energii swobodnej czasteczki i od stezenia cza-
steczek wyrazonej w molach. _

Stezenie wody. Obecnos¢ rozpuszczonych w roztworze wodnym sub-
stancji obniza stezenie czasteczek wody i tym samym zmniejsza aktyw-
nos¢ i potencjal chemiczny wody. Obecnosé¢ substancji rozpuszczonyCh
prowadzi takze do powstawania w roztworze potencjalu osmotycmego Ty
znanego dawniej ci$nieniem osmotycznym, a ktéry mozna okresli¢ Jak‘?
czastkowy potencjal chemiczny wody w roztworze pod ci$nieniem jedneé]
atmosfery. Zwiekszenie wiec stezenia czgsteczek substancji rozpuszczo-

nych w wodzie wywoluje wzrost potencjatu osmotycznego.{n),’a Zm'f_lelgj
szenie aktywno$ci wody (aw). Zaleznosci te mozna wyrazi¢ rownanl
RT
a = — In ay (4)
w

W nastepstwie nierownomiernego stezenia substancji rozpuszc.ZOnycg
w komorkach i tkankach ustalajag sie gradienty potencjalu chemiczneg
wody, ktére maja duze znaczenie dla ruchu wody w roslinach.
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Wychodzac z pierwszego okreslenia potencjalu chemicznego wody
(rownanie 1) oraz réwnaniowego wyrazenia potencjalu osmotycznego
(rownanie 4) mozna potencjal chemiczny wody zapisaé¢ nastepujaco:

CUw '—Howszp —Vw7 . (9)
Dzielagc z kolei to réwnanie przez molarng objetosé wody V otrzymu-
jemy:

= 2 Hw o (6)

Vyw
Wow

l —_—

Wyrazenie jest potencjalem chemicznym wody i czesto jest

Vw
' nazywane w skrécie potencjalem wodnym, a oznaczone zazwyczaj bywa
literg W (psi).

¥y oznacza wiec energie swobodng mola wody i jest miarg zdolnosci
tej wody do wykonania pracy w kazdym punkcie badanego ukladu
(W odniesieniu do wody chemicznie czystej). W wiekszosci wspolezes-
nych prac poswieconych gospodarce wodnej roslin potencjal wodny wy-
razony jest w barach (1 bar=0,987 atm.), chociaz poprawnie nalezy

80 wyrazaé¢ w paskalach “zyli niutonach na m? -
' m

Réwnanie 6 wyraznie wskazuje, Ze podwyzszenie ci$nienia hydro-
Statycznego w roztworze wodnym zwiegksza jego potencjal (czasteczki
Majg wyzszy energie swobodng), podczas gdy podwyzszenie ci$nienia
0Smotycznego zmniejsza go. W rozpatrywaniu zjawiska wedréwki wody
W komérkach roslinnych ci$nienie hydrostatyczne (P) zazwyczaj utozsa-
Miane jest z ci§nieniem turgorowym (99).

’ Po wyjasnieniu ogolnych pojeé potencjalu chemicznego wody przej-
dzfny teraz do krétkiej charakterystyki potencjatu wodnego komorki
roslinnej, Najog6lniej wyraza sie on sumg trzech elementow [139, 187].

¥ komorki = Wa+V¥p+ W, » (7)
T — potencjal osmotyczny komorki powstajgcy dzieki obec-
asteczek substancji rozpuszczonych; jest on w zasadzie rowny

*Zwzgledng wielkosScig ci$nieniu osmotycznemu lecz ma przeciwny znak.
réartOS:Ci te s§ zawsze mniejsze od zera, natomiast w czystej wodzie

Whajg sie zeru; ¥, — potencjal ci$nienia hydrostatycznego, w ko-
Morce roslinnej ciénienie to jest roznicg cisnienia hydrostatycznego mie-
2y roztworami i nazywane jest ci$nieniem turgorowym (ang. turgor
p r?s§ur €); cisnienie turgorowe protoplastu komoérkowego jest rowne wiel-
1;:5:161 ‘bez.wzg-ledna cisnieniu Scian komoérkowych (ang. wall pressure)
& Przeciwnie skierowana; ¥, — potencjal macierzy (ang. matrix
’ “ntial) zwany takze potencjalem imbibicyjno-kapilarnym substancji

gdzie:
Nosej ¢z
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podstawowej (gléwnie koloidow komorkowych) jest w zasadzie miarg
obnizenia potencjalu chemicznego wody w komorce wskutek hydratacji
hydrofilnych zwigzkow wielkoczgsteczkowych.

Potencjal substancji podstawowe] jest miara jej zdolnosci do dalszej
absorpcji czgsteczek wody. ¥, jako wyraz wigzania wody przez sily
imbibicyjno-kapilarne ma wartosci ujemne. Moze on by¢ przyczyna zja-
wisk osmotycznych mimo braku blon polprzepuszezalnych. Pomijajac
silnie wysuszone komorki, np. nasion, kiedy to suchy koloid moze miec
skrajnie niski potencjal (siegajacy czasem — 3000 barow) udzial ¥y
w tkankach ro$liny w pelni wegetacji jest bardzo maly w stosunku do
pozostalych dwoch elementow i w zasadniczych obliczeniach mozna go
poming¢. Rownanie 7 przyjmie wiec postac:

¥ komoérki = Yx+W¥p (8)

Jak juz wykazano w réwnaniu (4) potencjal osmotyczny bedacy efektem

oddzialywania substancji rozpuszczonych przyjmuje wartosci ujemne,

natomiast potencjal ci$nienia turgorowego i zwigkszajacy sie potencjal

wodny komorki ma wartosci dodatnie. Biorac to pod uwage réwnanie
8 mozna przedstawi¢ w postaci:

¥ komérki = — W+ W¥p (9)

Jub — ¥ komoérki=Wx — ¥p (10)

W ten sposéb wykazano (zgodnie z osmotyczng koncepcja gospodark'{

wodnej), ze potencjal wody w komoérce jest odpowiednikiem je] sily ssace],

ale o znaku przeciwnym.

Latwo jest tez wykazaé, ze zmiany potencjalu osmotycznego (V)
i potencjalu turgorowego (¥p) wplywaja na wielko$¢ potencjaiu wodnego
komérki. Gdy Wp=Wx wowczas ¥ komorki rowne jest zeru (komorka
w pelnej turgorescencji). Odwrotnie natomiast, gdy Wp zbliza sig do zera,
co ma miejsce przy poczatkowej plazmolizie a wigc deficycie wodnym,
potencjal wody w komoérce (Wxomerki) TOWNa si¢ potencjalowi osmOtyC’Z‘.
nemu (¥rx) i ma warto§¢ ujemna. W miare wiec obnizania zawarltf)sCl
wody w komoérce jej potencjal obniza sie i przyjmuje coraz to nizsze
wartosci (rys. 2).

100

S

3

Rys. 2. Zalezno$é miedzy
potencjalem wodnym a Za-
NN ! wartoscia wody W trzech
N typach tkanki lisciowej: I —
20— 87 s Wy 77 7w  akacja, II — liguster, III —
pomidor (Slayter, 139)

S

Zawartosé wody, %o

Potencjat wodny w barach
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Na zakonczenie tych wstepnych rozwazan warto jeszcze raz pod-
kresli¢, ze potencjal chemiczny wody jest najlepszym wskaznikiem ruchu
wody w ukladzie gleba—roslina—atmosfera, a zaprezentowane wyzej
uwagi sg tylko krétkim streszczeniem tego szerokiego zagadnienia. Bar-
dziej szczegdtowe informacje podane sg w opracowaniach: [81, 87a, 99,

138, 139]. -

Deficyt wodny w roslinach i jego wplyw na gléwne procesy fizjologiczne

Deficyt wody w roslinach jest nastepstwem ujemnego bilansu w ich
gospodarce wodnej. Wynika on z duzych strat wody i ograniczonego jej
pobierania w warunkach suszy. Stan deficytu wodnego w roslinach moze
by¢ spowodowany przez susze glebowa, atmosferyczna lub fizjologiczng
badz tez przez wspdldzialanie rézne warunkow suszowych. Okreslenie
wiec deficytu wodnego mozna przedstawic¢ za pomoca nastepujgcego réw-
nania:

W, —W, .
D = : 1000”
W,
gdzie: W, — oznacza maksymalng zawarto$é wody w roslinie; W, —
Oznacza aktualng zawarto$¢ wody w roflinie; D — deficyt wody wyra-

zony w procentach maksymalnej zawartosci.
| Deficyt wodny w ro$linie jest wiec brakiem tej ilosci wody, jaka
Jest niezbedna do pelnego wysycenia komoérek roslinnych [139, 145, 146].

Objawy deficytu wodnego i wrazliwo$ci roslin

Nastepstwem deficytu wodnego u roslin jest ich wiedniecie, ktérego
objawy moga byé¢ zewnetrznie widoczne lub zgola niedostrzegalne.

roslinach uprawnych wystepuje bowiem zazwyczaj tzw. wiedniecie
pf)czaztkowe bez wyraznych jego objawow zewnetrznych, a dopiero p6z-
Nej wiednigcie przejsciowe, kiedy to liscie wyraznie traca turgor. Oby-
fiWie formy wiedniecia wystepuja najczesciej podczas upalnych dni
! Ustepujg podezas nocy [123]. Jesli jednak deficyt wodny rosliny spo-
Wf’dOWany jest suszg glebows lub trwalg susza fizjologiczng woéwezas
Wiedniecie roslin staje sie objawem trwalym (wiednigcie trwale) dopro-
WadZaJ'&CYm po pewnym czasie do wiednigcia nieodwracalnego i zamie-
Tania roglin

Kazde wiedniecie nawet to poczatkowe, Swiadczy o wewnetrznym
deficycie wody, ktére z reguly wplywa ujemnie na metabolizm roslin,
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ich wzrost i ostateczny plon [22, 120, 172]. Do najwiekszych strat przy-
czynia sie przede wszystkim dlugi i gleboki deficyt wody, ktéry wyraza
sie wiednieciem trwalym. Skutki deficytu wodnego w roslinach sg czesto
wzmagane wysoka temperaturg powietrza i przegrzaniem roslin [53,
102, 120]

U roéznych gatunkow roslin wiedniecie nastepuje przy rozmaitym
deficycie wody w roslinach. Na przyklad stonecznik i ziemniak na miej-
scach otwartych i naslonecznionych wiedng dopiero przy utracie 20—30°
wody, gdy ich potencjal wodny spada nawet ponizej — 20 barow.
Wiekszos$¢ roslin uprawnych rosnie i rozwija sie jeszcze wzglednie dobrze
przy deficycie wodnym siegajacym do 10—15 baréw, za$§ rosliny pustyn-
ne rozwijaja sie nawet w warunkach deficytu wodnego w granicach —
20—80 barow, co odpowiada utracie okolo 50%, wody.

W réznych okresach rozwoju ontogenetycznego rosliny roznie reaguja
na deficyt wodny. Okres najwiekszej wrazliwo$ci na niedobdér wody zwa-
ny okresem krytycznym przypada najczesciej na okres reprodukcji ge-
neratywnej, na faze kwitnienia zb6z lub na okres maksymalnego wzrostu.
Szczegolnie zas wrazliwy na deficyt wody jest pylek. Niedobor wody
podczas jego tworzenia przynosi spadek jego zywotnosci i plodnosci oraz
najbardziej obniza plony roslin. Wynika to z szczegdlnie duze] depresji
procesow fizjologicznych w okresie krytycznym [53, 106, 137].

Susza jako przyczyna deficytu wodnego

Przez susze nalezy rozumie¢ dzialanie calego zespolu czynnikow sro-
dowiskowych prowadzacych do deficytu wodnego w roslinach. Ros’,li'n'y
zawsze reaguja na deficyt wodny wywolany susza. Zasadniczo Wyroz
niamy 3 rodzaje suszy: glebowa, atmosferyczng i fizjologiczna.

Najbardziej grozna dla ros$lin jest susza glebowa [86], pOWStaJ'afc‘?
wskutek braku dostepnej dla roslin wody w glebie. Najczestsza zaé. 1€
przyczyng jest dlugotrwaly brak opaddéw atmosferycznych, a nieklefly
hardzo niska zdolnosé retencyjna gleby. Jej skutkiem sg objawy wiedni¢”
cia roslin przechodzgce nastepnie w wiedniecie trwale. Susza glebowd
prowadzi wiec zawsze do silnego obnizenia plonu, a jeSli trwa dlugo
wowczas powoduje nawet calkowity nieurodzaj [120] _

Susza atmosferyczna spowodowana jest wysoka temperatura ! wy”
suszajacymi wiatrami. Wskaznikiem suszy atmosferycznej jest niska war~
tos¢ wzglednej wilgotnosci powietrza (zwykle ponizej 30—35%)- Jei
ujemne dzialanie polega na znacznym wzmozeniu transpiracji, €0 P r*o—
wadzi do ujemnego bilansu wodnego roslin, pomimo dostateczne] wilgo
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tnosci gleby. Suszy tej towarzyszy wiedniecie chwilowe przechodzace
pozniej w trwale [102]. Przy diuzszym jednak trwaniu susza atmosfe-
ryczna powoduje takze wysuszenie gleby i staje sie suszg glebowa.

Susza fizjologiczna wystepuje wowczas, gdy roslina ma pod dostat-
kiem wody, lecz nie moze jej pobra¢ wskutek silnego zasolenia gleby,
niskiej temperatury lub braku tlenu w glebie. Zjawisko suszy fizjolo-
gicznej wystepuje czasami na przedwios$niu, kiedy rosliny nie moga po-
bra¢ wody z gleby z powodu silnego jej oziebienia, a rownoczesnie in-
tensywnie transpirujg. Niekiedy zbyt wysokie nawozenie mineralne moze
wywola¢ objawy suszy fizjologicznej. Susza ta wywoluje w roslinach
rézne stany deficytu wodnego i roézne.stopnie wiednigcia, jednakze jest
ona na ogdél mniej drastyczna, niz inne formy suszy.

Wplyw poszczegélnych rodzajow suszy moze przejawiac sie komplek-
sowo lub oddzielnie [52]. W rzeczywistosci rzadko kiedy wystepuje tylko
jedna susza; w wiekszosci wypadkow obserwuje sie ich lgczne dzialanie.
Suszy glebowej towarzyszy czesto susza atmosferyczna, a tej ostatniej
susza fizjologiczna. Czasami tez moze wystepowac¢ posredni typ suszy
1 woéwezas trudno jest wyraznie okresli¢ jaka susza panuje w danej chwili.

)

Wpltyw suszy i deficytu wodnego ro$lin na procesy
fizjologiczne warunkujgce plony

Duzy deficyt wodny powoduje zaburzenia w wewnetrznej organizacji
chloroplastow [6, 87, 156]. Blony lamellarne tych organelli pecznieja
% W wyniku tego zwiekszajg sie powierzchnie miedzylamellarne. Pewna
ilogé gran zanika a ma'trix staje sie gruboziarnisty. Destrukcyjne zmiany
W granach mogg doprowadzi¢ nawet do przenikania barwnikoéw na ze-
W.natrz chloroplastow. Towarzyszgce za$ deficytowi wodnemu przegrza-
nie lisei wywoluje z kolei denaturacje czesci bialek chloroplastow i w re-
zultacie tego chlorofil oddziela sie od lipoproteidowego kompleksu. Na
086! im ros$liny sg bardziej odporne na susze tym silniejszy jest zwigzek
chlorofily 7 kompleksem lipidowo-bialkowym [40, 72, 75, 102].

Podobnie zmiany w strukturze mitochondriéw pod wplywem obni-
Zenia potencjalu wodnego komoérek sprowadzaja sie¢ do destrukeji ich
Systemu wewnatrz membranowego (pecznienie grzebieni) i przeswietle-
Nia matrixy [45, 68, 110, 119, 156].

.USzkodzemom organelli komérkowych towarzyszy takze dezorgani-
Zacla membran retikulum endoplazmatycznego i uwalnianie si¢ z niego
d:ze] ilosci wolnych lipidow [80]. Wedlug Tooda [155] przyczyng uszko-

€0 cytomembran pod ‘wplywem suszy mogg by¢ nastepujace czynniki:
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a) enzymatyczna destrukcja blon przez enzymy uwalniane ze sferosomow,
wodniczek lub innych struktur komérki; b) konformacyjne zmiany
w makroczgsteczkach blon wskutek rozerwania wigzan wodorowych;
¢) kurczenie sie blon z powodu utraty wody; d) zmniejszenie sie elastycz-
nosci blon cytoplazmatycznych w wyniku tworzenia sie wigzan typu
-S-5- (w nastepstwie zmian wymienionych w punkcie b i c).

Pod wplywem suszy zmianom ulega takze submikroskopowa struk-
tura cytoplazmy i jej funkcjonalnos¢ [21]. Zwykle odwodnienie powo-
duje wzrost przepuszczalnosci cytoplazmy, prawdopodobnie wskutek
rozluznienia lub rozerwania wigzan chemicznych wewnatrz makrocza-
steczek [12, 48, 52, 162]. Towarzyszy temu wzrost gestosci, elastycznosci
oraz lepkosci cytoplazmy [7, 10]. Wzrost gestosci cytoplazmy wskutek
utraty wody uwaza sie zwykle za ceche przystosowawcza roslin do wa-
runkéw suszy.

W oddzialywaniu deficytu wodnego na poszczegélne komérki i cale
ro$liny wyr6zni¢ mozna dwie fazy [53, 57, 64, 106, 144]: a) faze reakcji
na niedobor wody, b) faze restytucji uszkodzen po ustgpieniu deficytu
wodnego i suszy. Rozroznianie faz jest w badaniach wazne, chociaz prak-
tycznie do$¢ trudne. Pierwsza faza tj. reakcji na susze dotyczy glownie
wspomnianych juz zmian strukturalnych oraz przedstawionych nizej za-
burzen w podstawowych procesach fizjologicznych i biochemicznych
roslin. Druga natomiast faza dotyczy odbudowy i wzglednej stabilizacji
procesOwW na nowym poziomie, co prowadzi badz do przywrécenia rosli-
nom stanu ponownej réwnowagi funkcjonalnej lub do $mierci. Ta faza
jest wlasciwie okresem posuszowym, zachodzi w warunkach optymalne-
go uwilgotnienia i jest raczej miarg wtérnej odpornosci roslin na susz&
[42]. Dwufazowej reakcji roslin na susze towarzyszg rézne lecz niezupet-
nie jeszcze zbadane zmiany metaboliczne [49]. Wiadomo jednak, ze W po-
czatkowym okresie wiedniecia zmiany te maja charakter obronno-przy-
stosowawczy, pozniej za§ staja sie one zaburzeniami fizjologiczny™
i biochemicznymi [120].

Obnizanie potencjalu wodnego lisci prowadzi do zamykania szpa!®
i ograniczenia transpiracji [32, 37, 93, 106, 139]. Jest ono zalezne nie
tylko od wielkosci deficytu wodnego lecz takze i szybkosci jego né
rastania [109, 139]. W miare poglebiajacego sie deficytu wodnego na-
tezenie utraty wody przez liScie stopniowo zmniejsza sig, 2 W_ZraSta
zdolno$¢ do jej pochlaniania [110]. Do$wiadczalnie stwierdzono, Z€ ro-
sliny zwiedniete oddaja wode 5—10-krotnie wolniej niz w stanie petnego
turgoru [46, 66].

Zwiekszenie stezenia soku komérkowego wskutek utraty wody PrZ
czynia sie do obnizenia potencjalu chemicznego wody i wzrostu St
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ssacej korzeni, todygi i liSci [45]. Zmienia sie przy tym jakos¢ wody
czyli jej frakcyjny sklad; maleje zawarto$¢ wody wolnej, wzrasta za$
ilos¢ wody zwigzanej [21, 29, 109, 139, 160]. Utrata czesci wody wolnej
przyczynia sie do wzrostu sil utrzymujgcych pozostala wode [110].
Zwiekszenie za$§ w komorkach zawartosci wody zwigzanej jest prawdo-
podobnie z nastepstwem wzmozonych przemian biatek oraz zwiekszenia
hydrofilno$ci koloidéw protoplazmy [109].

Susza glebowa lub atmosferyczna wplywa czesto na zmniejszenie
pobierania wody i wolniejsza jej dystrybucje w roslinie. Wzmaga tez
czesto miedzykomoérkows wymiane wody, co wigze sie juz z uszkodze-
niami cytomembran, stanowigcych gléwne bariery ruchu wody w sym-
plascie [154].

Niedobér wody w roslinie doprowadza tez do zachwiania réwnowagi
miedzy gléwnymi procesami syntezy i rozpadu, wsrod ktéorych na pierw-
Szym miejscu nalezy wymieni¢ fotosynteze i oddychanie [14, 15, 20,
34, 46, 75, 115, 148]. U wiekszoséci roslin uprawnych niewielki deficyt
Wodny nie obniza fotosyntezy lub zmniejsza ja nieznacznie, natomiast
wieksze ubytki wody hamuja ten proces wyraznie [(rys. 3) 20, 66, 109,
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148, 170]. Wedlug Kasjana [66] pietnastoprocentowy deficyt wodny
W liciach buraka cukrowego zmniejsza natezenie fotosyntezy Zaledwie
0 kilka procent, a 30—37%, niedobér wody obniza ten proces juz do
Punktu kompensacyjnego. Przy obnizeniu wilgotnosci gleby z 60 do
30—400/, Peinej pojemnosci wodnej wydajnoéé fotosyntezy spada dwu-
trzykrotnie. Podobne prawidlowo$ci stwierdzil Strebeyko i in. [148].
Wedlug tych autoréw stress wodny ogranicza fotosynteze dopiero wow-
€2as, gdy powoduje zamykanie szparek, co odpowiada 20—400%/p ubytkowi
wody z rogliny.

Wplyw deficytu wodnego na fotosynteze roslin nie jest jeszcze w pelni
WyJé}éniony pomimo wielkiej liczby prac przeprowadzonych w tym za-
kresie. Ng podstawie dotychczasowego stanu badan mozna jednak dojsé
,do Wniosku, ze hamowanie aktywnosci fotosyntetycznej pod wplywem
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niedoboru wody moze zachodzi¢ w rozmaity sposéb i moze przejawiaé
sig w nizej podanych zjawiskach. :

1. Zamykanie aparatow szparkowych i ograniczenie dyfuzji CO, do
wnetrza liscia {20, 41, 66, 108].

2. Wysuszanie kutikuli, Scian komoérkowych i odwodnienie cytomem-
bran wskutek czego zmniejsza sie ich przepuszczalnos¢ dla dwutlenku
wegla [20, 92, 93]. B

3. Zachwianie rownowagi proceséw biochemicznych lezgcych u pod-
staw fotosyntezy a wywolane zmiang aktywnosci enzymow [139, 155].
Stwierdzono na przyklad, ze przy znacznym obnizeniu zawartosci wody
nastepuje w chloroplastach hamowanie reakcji Hilla i procesu fosfory-
lacji fotosyntetycznej [102, 127]. Ponadto deficyt wodny ujemnie wplywa
na synteze barwnikow lisciowych [13, 34, 116].

4. Zmniejszenie aktywnosci akceptorow asymilatow 1 hamowanie
transportu asymilatow z lisci do innych organow, czego efektem jest
ich gromadzenie sie¢ w miejscach fotosyntezy oraz hamowanie tego pro-
cesu [20, 41, 96, 169].

5. Zmiany strukturalne i funkcjonalne aparatu fotosyntetycznego
cialek zieleni wywolane stressem wodnym.

Znacznie mniejszym zaburzeniom niz fotosynteza podlegajg w rosli-
nach procesy oddechowe [169]. W wyniku bardzo licznych badan [37,
46, 55, 106, 110, 150, 156, 169] stwierdzono, ze pod wpilywem deficytu
wodnego u réznych grup ekologicznych roslin oddychanie przebiega
réznorodnie. U roélin odpornych na susze oddychanie podlega nieznacz-
nym wahaniom, natomiast u roslin wrazliwych na deficyt wodny proces
ten najcze$ciej ulega poczgtkowemu wzmozeniu. U mezofitow w prze-
biegu oddychania w warunkach suszy wystepujg dwa etapy. Najpier_w
ulega ono zwiekszeniu a po osiggnieciu pewnego poziomu obniza S
w miare poglebiajacego sie deficytu wodnego. Niektorzy badacze (37,
55, 150] zanotowali jednak tylko spadek lub wzrost natezenia oddycha-
nia. Zdaniem Zélkievi¢a [169] rozbieznosci te wynikajg z przeprowadZa'
nia badan w odmiennych warunkach. Jako przyklad sluzyc moga Loz
bieznoéci z badan oddychania w fazie reakcji roslin na deficyt Wofiny
i w fazie ich restytucji, badz stosowanie roznych schematow doswiad-
czen, czy tez badanie oddychania w niejednakowych etapach ontogenezy
roslin.

Deficyt wodny roslin i obnizenie potencjalu wodnego komorek Prq‘
wadzi réwniez do czesSciowego rozprzezenia fosforylacji oksydacyJnel
Wyrazem tego jest obnizenie warto$ci wspélczynnika P/O (fosfory la_‘cja
do utleniania). Prowadzi to w konsekwencji do zmniejszenia ilosci ZW13%”
kow wysoko energetycznych niezbednych w przemianach metaboliczny¢ e
a szczegblnie w procesach biosyntezy. Mato efektywne energetycz™ |
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oddychanie roslin w warunkach deficytu wodnego dostarcza jednak ko-
morkom wode metabolicznie czynna, uwadniajacg koloidy cytoplazmy
(54, 100, 169].

Potencjal wodny tkanek ro$linnych wplywa nie tylko na intensy-
wnos¢ oddychania ale takze na jego przebieg, a mianowicie na oddy-
chanie calkowite lub czeSciowe. Niskie wartosci wspolczynnika odde-

O,

chowego uwazane sg za wskazniki slabego zaopatrzenia rosliny

O,

w wode [68].

Najbardziej wrazliwy na niedobér wody jest u roslin proces ich
Wwzrostu polegajgcy na powiekszaniu ich rozmiaréow i masy [36, 71].
Wzrost ten zwigzany jest z powiekszeniem liczby i rozmiaréw komérek,
a przebiega w trzech fazach: 1) podzialéw komérkowych, 2) ich elongacii,
1 3) roznicowania [85]. W fazie elongacji komérek zachodzi najwiekszy
przyrost ich rozmiaréw. Zwiegkszanie rozmiaréw komérek odbywa sie
pod wplywem cis$nienia turgorowego rozpierajgcego sciany komorkowe
oraz pod dzialaniem regulatoréw wzrostu [17]. W warunkach deficytu
wody etap ten konczy sie wczesnie, a réznicowanie komoérek rozpoczyna
Si¢ przed osiggnigciem przez nie pelnych rozmiaréw [147]. Oczywiscie
Wplywa to szczegélnie ujemnie na wielkosé plonéw masy organicznej

roslin. ~

Wplyw deficytu wodnego na rozwdj i plonowanie roslin uprawnych
hajpelniej zbadano u zboéz [37, 49, 64, 65, 81, 83, 137, 143]. Stwierdzono
W nich, ze u zb6z jarych odpornosé¢ na susze ksztaltuje sie w poszcze-
golnych fazach rozwoju osobniczego nastepujgco:

1>2>3>4<5<6

8dzie: 1 — faza wschodow, 2 — krzewienie, 3 — strzelanie w zdzblo,
4 — kloszenie i zakwitanie, 5 — zawigzywanie ziarniakéw, 6 — dojrze-
Wanle ziarna (dojrzalo$¢ mleczna i woskowa). Najmniejsza wiec odpor-
nos¢ na deficyt wodny wystepuje u zbéz w okresie kloszenia i kwitnie-
nia i okres ten nalezy uwaza¢ za krytyczny [82].

W koncowych etapach rozwoju roslin zbozowych susza skraca okres
dojrzewania oraz zwigksza wzgledng zawartos¢ biatka [77].
_ Deficyt wodny w roslinach wywoluje takze pewne zmiany poziomu
fthhormonéw [19, 84, 89, 90, 95, 159]. Stosunkowo najwiecej uwagi po-
SWilgcono dotychezas kwasowi abscysynowemu (ABA), ktérego poziom
W roslinach zwieksza sie kilkakrotnie pod wplywem niedoboru wody
L ktory regulujgc dzialanie aparatow szparkowych przystosowuje rosline
do stresy wodnego [19, 31, 60, 61, 76, 84, 117, 166].
. Deficyt wodny staje si¢ rowniez przyczyna obnizonej odpornosci ro-
S"h.n Na choroby [121, 122]. Rosliny, ktére utracily turgor sa latwo po-
fazone przez' Verticillg i Fusaria oraz inne patogeny wywolujace choroby
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naczyniowe [122, 151]. Pozbawione turgoru korzenie buraka cukrowego
wykazuja znacznie zmniejszong odpornos¢ na Botritis cinerea, a zboza
w warunkach suszy sa mniej odporne na rdzeg. Obnizong odpornosc¢ ro-
$lin na choroby pod wplywem suszy mozna tlumaczyé uszkodzeniem
cytomembran oraz zmniejszonym poziomem niektérych biatek ,,odpor-
nos$ciowych”. Przypuszczalnie utrata wody przez cytoplazme prowadzi
do zwolnienia tempa syntezy zwiazkow chemicznych uczestniczacych
w reakcjach obronnych rosliny.

Wplyw deficytu wodnego roslin na ich podstawowe
procesy biochemiczne

U podstaw zmian fizjologicznych wywolanych deficytem wodnym
w roslinach lezg najczesciej odpowiednie procesy biochemiczne. Stosun-
kowo najweczesniej zwrocono uwage na metabolizm zwigzkow azotowych.
W licznych badaniach [por. 3, 5, 25, 28, 42, 52, 75, 77, 94, 101, 136] stwier-
dzono, ze w wiednacych lisciach zmniejsza sie ilo§¢ azotu ogolnego.
Prawdepodobnie zachodzi to na skutek utrudnionego pobierania z gleby
[127, 129, 141] oraz zaklécen dystrybucyjnych w ro$linie. Zmniejszeniu
ulega réwniez poziom azotu biatkowego. Spadek zawartosci bialek
w lisciach moze zachodzi¢ pod wplywem zahamowania syntezy lub
przyspieszonej degradacji [63, 79, 155]. Ta ostatnia zachodzi najpierw
w lisciach dolnych i starych, w nastepstwie czego produkty rozpadu
przemieszczajg sie do lici mtodych i stozkéw wzrostu [79]. Jesli jedna.k
rozpad bialek przekroczy pewna wielko$é graniczng wowczas nawet naj-
lepsze juz warunki wilgotnosciowe nie sa w stanie zapobiec zamieraniu
roslin [136]. '

Prawdopodobnie przy deficycie wodnym zachodzi w liSciach _jean’
cze$nie rozklad bialek juz istniejgcych i obnizona ich biosynteza. Przr{’—
puszcza sie, ze hamowanie biosyntezy pod wplywem suszy odbywa SI¢
gléwnie na poziomie translacji informacji genetycznej, jakkolwiek Sa
pewne przestanki wskazujgce na mozliwos¢ tych zaburzen juz w Pr?’
cesie transkrypcji genetycznej. Zasadniczy mechanizm wstrzmeWa'ma
biosyntezy bialek wigze sie z rozpadem przy deficycie wodnym poliso-
moéw na rybosomy [26, 27, 57, 63, 128].

Czes¢ bialek wielko- i $rednioczgsteczkowych przechodzi pod wply-
wem deficytu wodnego w formy drobnoczgsteczkowe i rozpuszczalne’
w wodzie [42, 68, 98]. Ponadto pod wplywem stressu wodnego W mj"‘lfro'
czasteczkach bialek zachodza réwniez konformacyjne zmiany. meerzsa-
sie¢ wtedy liczba biologicznie i chemicznie czynnych grup '—-SH iS—
co obniza zdolnos¢ bialek do tworzenia komplekséw np. Zz weglowoda
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nami [18y 43, 168] lub tez Zmniejsza calg trwalos¢ trzeciorzedowej struk-
tury tych czgsteczek i prowadzi do ich rozpadu na pojedyncze lancuchy
peptydowe [50].

W wyniku hydrolizy bialek (najpierw zapasowych a poézniej konsty-
tucjonalnych) gromadzg sie w roslinach znaczne ilo$ci wolnych amino-
kwasow, amidéw i nawet toksycznego amoniaku [52, 68, 79, 95, 105,
108, 140, 150, 133, 134, 150, 155]. Szczegdlnie wyraznie zwieksza sie za-
wartos¢ wolnej proliny (czasami o kilkanascie razy wiecej niz pozosta-
lych aminokwasdéw) oraz nieco mniej ilo§¢ asparaginy, argininy, kwasu
glutaminowego i asparaginowego. Najmniej zmienia sie poziom alaniny,
metioniny i waliny [140]. Szybkie i duze zwiekszenie zawartosci proliny
w roslinach podczas suszy wskazuje na jej udzial w reakcjach odpornos-
ciowych. Najwiecej proliny gromadzi sie w blaszkach lisciowych, na-
tomiast lodygi i korzenie nie zawierajg jej w ogole [19]. Prawdopodobnie
Synteza proliny zachodzi w lodydze, skad nastepnie przemieszcza sie
do innych czesci rosliny [103, 104].

Zmiany w metabolizmie kwaséw nukleinowych (NA) podobnie do bia-
lek, uwarunkowane sg diugotrwaloscig suszy [97, 142]. Przy niewielkim
deficycie wodnym zawarto$¢é kwasow nukleinowych (DNA, RNA) prawie
si¢ nie zmienia badZ tez moze nawet sie zwieksza¢, natomiast duzy de-
ficyt wodny wywoluje spadek ich zawartosci [102, 125]. Rozw6j roslin
Przy stalej suszy (35—40°/p wilgotnosci gleby) prowadzi niekiedy do
Wzrostu ilosci NA, co mozna uwazaé¢ za przystosowanie roslin do nie-
SPrzyjajacych warunkoéw [142]. Obnizenie za§ poziomu tych zwigzkéw
odbywa sie zwykle kosztem degradacji RNA, niekompensowanej jedno-
CZesng ich biosyntezg. Najszybciej rozpadowi pod wplywem wzmozonej
aktywnosci ulega mRNA [27, 79, 102, 127, 155].

Powolne odwadnianie roslin powoduje powstawanie RNA o zmie-
nionym  skladzie nukleotydowym. Czgsteczki RNA sg wtedy bardziej
bogate W guanine i cytozyne. Taki typ RNA (G+C) ma wigcej wigzan
\yodorowych i charakteryzuje sie duzg termostabilnoscig [20, 135]. Zda-
llem Shaha i Loamisa [132] zaburzenia we wzroscie i rozwoju roslin
Pod wplywem stressu wodnego sg wynikiem zmian w metabolizmie ich
RNA i piatek.

W przemianach biochemicznych spowodowanych deficytem wodnym
Stosunkowo mato poznana zostala rola cukrowcéw. Stwierdzono jednak,
%8 najpierw zmniejsza sie w ro$linach ogélna ilos¢ tych zwigzkoéow,
5 Przyczyng tego jest zahamowanie fotosyntezy [48, 73, 162]. Nastepnie
ZWigksza sie ilogé dwucukréw, gléwnie sacharozy i maltozy. Ich zrédiem
Sq’ T0zpadajace sie wielocukrowce w lisciach starych. Zwiekszona zawar-
0S¢ cukrow prostych w lisciach moze by¢ tez nastepstwem zahamowa-

Ma ich odplywu do innych organéw. Pewna ilo$¢ sacharozy i innych
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cukrowcéw moze przemieszcza¢ sie do mlodszych czesci rosliny (stozki
wzrostu) zwiekszajac w nich potencjal osmotyczny i natezenie oddy-
chania. Zjawiska te majg dla organizmu cechy obronne. W koncowej
tazie dwucukry rozpadajg sie na jednocukry a towarzyszy temu dalsze
wzmozenie oddychania, po czym nastepuje ogélny spadek zawartosci
cukrowcow [169]. Stwierdzono jednak, ze im ro$liny sg bardziej odporne
na susze tym mniejszym zmianom ulega ich metabolizm cukrowcow [48].

Dotychczas w roslinach najmniej zbadane w warunkach deficytu
wodnego zostaly przemiany tluszczowcow [63, 91]. Wiadomo tylko, ze
w wyniku wzmozonej w takich warunkach aktywnosci lipaz nastepuje
rozpad tluszczowcdéw zlozonych na prostsze zwigzki (102). Prawdopo-
dobnie zmiany te dotyczg réwniez lipoproteidowych blon cytoplazma-
tycznych. \

Opisane wyzej zaburzenia w przemianach fizjologiczno-biochemicz-
nych sg wynikiem zmian w dzialalnoci licznych enzymoéw. Na ogdl
niezbyt gleboki deficyt wodny wywoluje aktywacje enzymow z klasy
hydrolaz (proteaz, « i p — amylaz, karbohydraz, lipaz), niektérych
oksydoreduktaz (katalazy, peroksydazy, oksydazy kwasu askorbinowego),
i rybonukleaz; natomiast duze straty wody prowadzg do inaktywacji
tych enzyméw [48, 63, 68, 155, 157, 161]. Bardzo wrazliwa na deficyt
wodny jest reduktaza azotanowa; jej aktywnos$¢ szybko maleje juz przy
niewielkim braku wody [1, 8, 23, 68, 173]. Zasadniczo enzymy komére%{
ro$linnych, dzieki powigzaniu z organellami i strukturami komérkowyml
sa dosé odporne na dzialanie suszy i tylko duze ubytki wody powoduja-
konformacyjne lub denaturacyjne zmiany prowadzgce do ich inakty-
wacji. Jednakze mechanizm tego zjawiska nie jest dokladnie poznany.
Prawdopodobnie na skutek zmian w strukturze trzeciorzedowe] biatka
i oslabienia wigzan a — spiralnych zostajg zniszczone centra ak'tywnf3
enzymoéw [3]. Przyczyna inaktywacji moze by¢ tez powstawanie wigzan
wewngtrz lub miedzyczasteczkowych typu S—S [79].

Odporno$é roslin na susze

Pojecia odporno$ci roslin na susze

terenow

Okresowa badz sporadyczna susza wystepuje na wiekszosci t€ dzia
jej azer

uprawnych kuli ziemskiej, totez problem odpornosci roslin na |
lanie zajmowal ludzi od dawna. Poszukiwano gatunkéw i odmian odpor-
nych na susze.

Dotychczas w literaturze fachowej spotyka sie rozne pojecia od ]
nosci roslin na susze. Zdaniem Tumanova i Maksimova pod po

por'
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jeciem odpornosci ro$lin na susze nalezy rozumieé¢ zdolno$é roslin do
wytrzymania wiedniecia. Henckel [52, 53] za$ za odpornos¢ roslin uwaza
zdolnos¢ do znoszenia ujemnych skutkéow deficytu wodnego i przegrza-
nia. Wedlug jeszcze innych autoréw [129, 130] wlasciwos¢ ta polega na
mozliwosci odbudowy procesdéw fizjologicznych i biochemicznych po
przejSciu suszy. Z rolniczego punktu widzenia za najbardziej wlasciwe
wydaje sie okreslenie odpornosci na susze jako zjawiska polegajacego
na zdolno$ci do znoszenia okresowych deficytow wodnych bez glebszych
nastepstw dla wzrostu, rozwoju i planowania roslin [16, 49].

Odpornosé roslin na susze jest cechg dziedziczng, modyfikowana wy-
datnie przez wplywy $rodowiskowe [33, 106]. Rozwija sie ona w trakcie
indywidualnego rozwoju roslin i woéwczas zalezy takze od jego etapu
33, 38, 52, 79, 81, 87, 139]. Zawsze tez jest ona wlasciwosciag bardzo
zmienng i uzalezniong od warunkéw rozwoju roslin przed suszg, w czasie
jej trwania i po suszy. W procesie rozwoju filogenetycznego rosliny
wyksztalcily szereg cech przystosowanych, chronigcych je przed ujem-
Dym dzialaniem deficytu wodnego. Mozna wiec wyrézni¢ kilka grup
roslin, ktére w rozny sposéb przystosowaly sie do suszy. Najogolniej,
cytujge za Gejem [38], mozna wydzieli¢ cztery zasadnicze ich typy:
a) rosliny posiadajgce specyficzng budowe morfologiczno-anatomiczna,
b) rosliny unikajace suszy, c) rosliny wytrzymujgce znaczne odwodnie-
hie dzigki pewnym cechom fizjologicznym oraz d) rosliny o posrednim
typie stanowigce kombinacje réznych cech przystosowawczych z trzech
WyZej wymienionych typow. Szczegolowy podzial roslin pod wzgledem
ich kseryzmuy podaje Parker [106]. ‘
Do roslin o specyficznej budowie morfologiczno-anatomicznej nalezg
rofity, charakteryzujace sie zredukowana powierzchnig liSci, malymi
ToZmiarami komérek i nielicznymi drobnymi szparkami. Otoczone sg
“wykle grubg kutikulg i gestym kutnerem dzieki czemu transpiracja
Jest powaznie ograniczona. Silny i gleboki system korzeniowy zaopatruje
1€ wystarczajgco w wode. Do tej grupy nalezg réwniez sukulenty tj.
ros’hﬂ}’ majace zdolnosé do gromadzenia wody w swoich organach.

Jawisko odpornosci roslin polegajace na ,,unikaniu suszy” uwarun-
OWane jest pewnymi wlasciwosciami biologicznymi nabytymi w pro-
"Sle ewolucji [106]. Rosliny tego typu majg czesto skrécone niektére
92y rozwoju, lub tez skrocony jest ich caly okres wegetacji. Do tej
ﬁrupy. roslin mozna zaliczy¢ tzw. efemerydy (ro$liny krétkotrwale) od-
YWajace Swéj ' cykl zyciowy w krotkim i sprzyjajacym okresie czasu.
0:ilzostale pory roku przezywajg w postaci dojrzalych owocéw i nasion,

porr’lych na wysychanie.
peinSliny nalezagce do trzeciego typu sa wytrzymale na susze dzigki

ym  cechom fizjologicznym jak np. zdolnos¢ do utrzymywania

kse
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znacznych 1losci wody przez koloidy komodrkowe, rozwdj silnych syste-
mow korzeniowych itp. Zagadnienia te zostang oméwione szerzej w dal-
szej czesci artykutu.

Poczatkowo sgdzono, ze zasadniczg cechg odpornosci na susze jest
zdolnos¢ roslin do zuzywania jak najmniejszych ilosci wody, sadzono
przy tym, ze najwierniejszym wskaznikiem fizjologicznym tej odpornosci
jest slaba transpiracja [30]. Pdzniejsze badania Parkera [106] wykazaly
bezpodstawnos¢ tego pogladu. Istniejag bowiem rosliny odporne na susze
o intensywnej gospodarce wodnej m. in. dzieki silnie rozwinietemu syste-
mowi korzeniowemu [72]. Listowski [82] sugeruje nawet, ze wspolczyn-
nik transpiracji jest slabym wskaznikiem wrazliwosci roslin na deficyt
wody i ma znaczenie tylko poréwnawcze u bardzo bliskich biotypow.

W poéiniejszym okresie, glownie w oparciu o badania Levitta, [78,
79] Maksimowa [85] i Stockera [144] rozwing! sie poglad, ze odpornos¢
na niesprzyjajgce czynniki Srodowiskowe w tym i na susze-zalezy od
fizykochemicznych wilasciwosci cytoplazmy. Na tej podstawie Stocker
[144] opracowal teorie dwufazowej reakcji roslin na susze (omoéwiong
wyze]), za§ Levitt [78] wysungl hipoteze o uniwersalnosci fizjologicz-
nych mechanizméw odpornosci na susze, mréz i zasolenie.

Mechanizmy odpornos$ci roslin na susze

Przedstawione proby wyjasnienia mechanizmu odporno$ci roslin na
suszg z uptywem lat coraz mniej zadawalaly badaczy, wobec czego za-
czeto poszukiwac¢ nowych i lepszych jego interpretacji [68, 70, 79]. Przede
wszystkim zwrocono uwage, ze zjawiska odpornosciowe sg realizowan¢
na kilku poziomach funkcjonowania rosliny. Na przykiad Wedhfg
Henckla [52] i innych autoréw [57, 58, 72, 127, 129] w przystosowaniu
roslin do suszy wazng role odgrywajg czynniki genetyczne oraz fizjolo-
giczne, realizowane na poziomie czgsteczkowym i komérkowym.

Na podstawie analizy pi$miennictwa oraz badan wlasnych dochQ-
dzimy do wniosku, ze wykszalcenie u roslin odpornosci na susze Doz
polega¢ na wytwarzaniu mechanizméw obronnych dziatajgcych na trzech
réoznych poziomach, a mianowicie: 1) mechanizmu morfologicznO-anatO’
micznego dzialajgcego na poziomie calego organizmu lub poszczegélnych
organoéw; 2) mechanizmu fizjologicznego dzialajgcego na poziomif.e k‘_”
morek i tkanek; 3) mechanizmu biochemicznego dzialajgcego na poziomi€
czasteczkowym; 4) mechanizméw odpornosci lgcznych i posrednich.

Mechanizm morfologiczno-anatomiczny.
przystosowania morfologiczne i anatomiczne umozliwiaja rolinom Prze-
trwanie suszy. Duzy system korzeniowy z korzeniem palowym (lucernd

Liczné
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lubin, burak) lub wigzkowym (kukurydza, zyto) daje roslinom przewage
nad innymi w zapobieganiu badz lagodzeniu ujemnych wplywow suszy
[111, 112, 163]. Podobne funkcje spelniajg tez przystosowania roslin do
ograniczania transpiracji jak np. redukcja powierzchni lisciowej, zrzuca-
nie liSci, zwijanie sie ich, pokrycie kutnerem, kutyng lub woskiem, bu-
dowa aparatéw szparkowych, ich rozmieszczenie i funkcjonowanie,
gestos¢ wigzek przewodzacych i in. [16, 24, 59, 106, 153]. Rowniez roz-
miary komoérek wplywajg na stopien odpornosci roslin na susze. Od-
miany o komoérkach malych sg zazwyczaj bardziej odporne od odmian
o komérkach duzych [80]. Na podstawie tej cechy mozna miedzy innymi
prowadzi¢ wczesng selekcje zb6z odpornych na susze [16, 73].

U niektérych gatunkéw roslin wystepuje specyficzny rodzaj odpor-
nosci zwany odporno$cig pozorng, a polegajgcy na unikaniu suszy.
CzeSciowa odporno$é pozorna wystepuje u zyta ozimego, ktérego roz-
W0j wyprzedza posuche wiosenng lecz u ktérego wystepuje tez duzy
System korzeniowy, odpowiednia budowa liSci itd. Pozorng odpornosé
roflin mozna ksztaltowaé w hodowli oraz regulowa¢ czesciowo upra-
wa [62].

Mechanizmy fizjologicznej odpornosci na susze
funkcjonujg na poziomie komoérek i tkanek. Ich pod-
stawg jest dgzenie do zwigzania i zatrzymania przez tkanki duzej ilosci
wody oraz utrzymania w okresie suszy metabolizmu na odpowiednim
Poziomie, Przypuszczalnie cze$é tych mechanizméw jest jednakowa lub
bardzo podobna u réznych gatunkéw [33]. Na przyklad wytworzenie
zwigkszonej ilosci koloidéw hydrofilnych w komoérkach i tkankach [51,
106, 162], nagromadzenie pod wplywem deficytu wodnego w wodnicz-
kach duzej ilosci substancji osmotycznie czynnych i obnizenie poten-
¢lalu wodnego tkanek [113, 114, 164], wzmozenie oddychania tkanek
Wiednélcych (dostarczajgcego wody; [54]), przebudowa struktury czesci
biatel itp., mogg u réznych gatunkéw przebiega¢ wedlug podobnych
Zasad,

Powszechny spos6b ochrony tkanek przed susza polega na groma-
fizeniu w wodniczkach cukréw, aminokwasow, kwaséw organicznych
I Innych zwigzkéw organicznych powstajacych z rozpadu (hydrolitycz-
N€go) réznych biopolimeréw. Rozpad nastepuje gléwnie w lisciach i tkan-
kach starych a ich gromadzenie w organach i tkankach mtodych. Me-
Chanizm tep zwigzany jest tez z duzym nasileniem oddychania, ktére
dostarczg wody, energii i réznych metabolitow posrednich [54]. Wytwo-
'Z20ny w mitochondriach NADH przemieszcza sie czeSciowo do retikulum
ingoplazmatycznego i stuzy do detoksykacji niektérych produktéow roz-
aau,

Jednym ze sposobéw zwiekszania ilosci wody zwigzanej w tkankach
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jest przebudowa bialek cytoplazmy. Wiadomo, ze jakos$¢ bialek komérko-
wych wplywa na okres$lone uporzadkowanie czgsteczek wody w komorce
i jej gospodarke wodng [2]. Pod wplywem suszy nastepuje w tych bial-
kach rozerwanie wigzan dwusiarkowych do grup SH. Prowadzi to do
nasilenia hydratacji zmienionych biatek i zwiekszania ilosci wody zwia-
zanej [3, 4, 43, 51]. Po ustgpieniu suszy zmiany te nie zanikajg od razu
lecz wykazuja tendencje do powolnego ustepowania [18]. Warto jednak
pamietaé, ze wsrod badaczy brak jest jednolitego stanowiska w przy-
pisywanej grupom S—S i SH waznej roli w mechanizmach odpornoscio-
wych roslin [79, 149].

Cytoplazmatyczny mechanizm odpornosci na susze (podobnie jak
i mrozoodpornosci) jest wedlug Parkera [107] zwigzany z ochronna rola
cukréw takich jak heksozy i pentozy, ktére laczac sie z bialkami
w miejscach utraconej wody chronig w ten sposéb ich grupy czynné
i zapobiegaja wysalaniu bialek. Niektore cukry zabezpieczajg takze przed
inaktywacjag DNA i RNA, a wiec zwigzki odpowiedzialne za przekazy-
wanie informacji genetycznej.

Mechanizm biochemiczny dziala na poziomie cZzé
steczkowym i ma podstawowe znaczenie w reakcjach obronno-przy-
stosowawczych roslin w warunkach suszy. Ma on za zadanie zachowanie
zdolno$ci organizmu do biosyntezy bialek w czasie trwania suszy 1 po
jej przejsciu. Odbudowa strukturalnej i funkcjonalne] organizacji cyto-
plazmy wigze sie zawsze ze zdolnoécig organizmu roslinnego do biosyn-
tezy biatek. Wlasciwosé ta stanowi podstawe dziatania kazdego biologicz-
nego mechanizmu naprawczego.

. . - ;s . . ; - u

Proces biosyntezy bialek pozostaje w S$cistej zaleznosci od stan
polisoméw. Pod wplywem odwodnienia i przegrzania organizmu wzma-
ierwsze€]

ga sie aktywnos¢ endogennych rybonukleaz rozkladajacych w p
kolejnosci mRNA. Nastepuje woéwczas rozpad polisomow do Poje'dyn'
czych rybosoméw i ich podjednostek, a intensywnos$¢ biosyntezy blale,k
raptownie sie obniza. W przypadku gdy dzialanie deficytu wodneg'o. n%e
jest $miertelne, struktury te podlegajg ponownej odbudowie. Umoth{a
to synteze bialek budulcowych i katalicznych tak waznych w odn.oW;e
metabolizmu. Do$wiadczalnie stwierdzono, ze im rosliny sa bardzi€] 08—
porne na susze tym bardziej trwale maja uklady polisoméw [54, 57, ; t]a;
Rownolegle ze spadkiem potencjalu chemicznego wody WZI:aS.e
w roslinach zawarto$¢ wolnych aminokwaséw i ich amidow. SZCZe_gOIm
duza rola w reakcjach obronnych roslin przypisywana jest prolinle 05]
113, 130, 131, 140, 165]. Zdaniem badaczy wegierskich [103, 10_4’ 1’1'n
poziom proliny nagromadzonej w lisciach $wiadczy o odpornoscl r,os (1)_
na susze. Jednakze z pogladem takim trudno sie zgodzic, poniewaZ Is)ze
jawienie sie duzej ilosci wolnej proliny w uszkodzonych przéz -

s
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komorkach nie jest przyczyng lecz skutkiem destrukcji niektéorych bia-
tek [107]. ‘

Na ogo6t sadzi sie, ze wzrost ilosci wolnych aminokwaséw jest nie
tylko wynikiem hydrolizy bialek lecz réowniez efektem wigzania toksycz-
nego amoniaku powstajacego z rozpadu zwigzkow bialkowych. Prawdo-
podobnie rosliny $rednio odporne na susze (stonecznik) wigzg amoniak
do soli amonowych i amidow, za$ rosliny bardziej odporne nie wytwa-
rzajg amoniaku w ogéle [54]. Detoksykacja amoniaku poprzez wlgcza-
nie go do amidéw stanowi posrednig droge obrony roslin przed zatru-
ciem [52]. Bezposrednig natomiast obrong jest wzmozona biosynteza
bialka w okresie trwania suszy i po jej przejsciu.

Jedng z waznych wlasciwosci roslin odpornych na susze jest zdolnosé¢
do zachowania przez ich enzymy dzialalno$ci syntetycznej przy zna-
cznej nawet utracie wody (136). Najwieksze znaczenie ma w tym wy-
padku duza stabilnos¢ enzyméw biorgcych udzial w syntezie biatek
[4, 79]. Ewentualny za§ wzrost aktywnosci tych enzymoéw ttumaczony
Jest zwiekszeniem zawartoéci aminokwaséw siarkowych.

Procesy przystosowawcze ro§lin do suszy wigzg sie
rowniez z metabolizmem kwasow nukleinowych. Wiadomo, ze zmiany
W metabolizmie tych zwigzkow prowadzg do zaburzen w biosyntezie
bialek. Zdaniem wielu autoréow [54, 55, 69, 124, 130] przywrécenie rosli-
Nom normalnego metabolizmu i fizjologicznych funkcji po ustgpieniu
Suszy zalezy od zawartosci kwasow nukleinowych. Zwykle rosliny bar-
dzie] odporne na susze zawierajg tych zwigzkow wiecej od roslin mniej
Odpornych, Wykazano jednak, ze krotkotrwale dzialanie deficytu wodne-
g0 i pPodwyzszonej temperatury nie wywoluje wiekszych zmian w za-
Wartosci DNA i RNA. Trwalosé NA a wigc 1 aparatu genetycznego sta-
owi podstawe prawidlowego funkcjonowania mechanizmu naprawczego
r0§lin_ ) T
. Przedstawione powyzej poglady, teorie i hipotezy dotyczgce mecha-
nzmow odpornosci roslin na susze¢ nie wyczerpujg calosci zagadnienia.
U réznych roglin, w zaleznosci od wlasciwosci osobniczych i siedlisko-
Wych, dominuje zazwyczaj jeden z trzech opisanych mechanizméw od-
Pornosce;, pozostaie za$ dzialajg posrednio lub uzupelniajgco. Niekiedy
*P0sob obrony roglin przed- deficytem wody moze stanowié¢ kombinacje
Mechanizmy morfologiczno-anatomicznego, fizjologicznego i biochemicz-
ego. Nie Wykluczony jest tez tzw. lgczny mechanizm odpornosci oparty
"8 T6wnoczesnym dzialaniu wszystkich trzech mechanizméw odpornoscio-
Wych realizowanych na roznych poziomach. Zawsze jednak pierwszo-
| pl"}nOWa role odgrywa metabolizm bialek i kwasé6w nukleinowych, od

l‘;‘ggego zalezy sposéb obrony roslin przed ujemnym dzialaniem deficytu
€80 i sprawnoé¢ mechanizméw naprawczych. Istota wiec wiekszosci
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mechanizméw odpornosciwych tkwi w aparacie genetycznym i mozli-
“wosci realizacji zawartych w nim wlasciwosci.

Proby zwiekszenia odpornosci roslin na susze

Zagadnieniem podwyzszania odpornosci roslin na susze zajmowalo si¢
wielu badaczy [33, 39, 49, 54, 55, 88, 106, 126, 131, 143, 158]. Henckel
[62] opracowal metode przedsiewnego hartowania ro$lin polegajaca
na podsuszaniu uprzednio napecznialych nasion. Zdaniem tego autora
i jego wspolpracownikéw wyroste z takich nasion rosliny charaktery-
zuja sie podwyzszong odpornoscig, dzieki czemu zdolne s3 do wydgwa-
nia stale wysokich plonéw. Jednakze proby takiego sposobu hartowania
roslin uprawnych, przeprowadzone w warunkach polskich, nie potwier-
dzily dodatniego wplywu tego precesu na plonowanie [39, 158]. Przy-
puszczalnie hartowanie w znacznej mierze zalezy od wlasciwosci gene-
tycznych ro§lin i nie wszystkie gatunki ulegajg latwo temu zabiegowl.
Zwiekszenie odpornosci roslin na susze¢ uzyskano réwniez przez opryski-
wanie roslin adening, cynkiem, borem i molibdenem [118, 127]. Adenina
hamuje aktywno$¢ rybonukleaz zas mikropierwiastki aktywuja niektore
enzymy spelniajgce funkcje naprawcze.

Odpornoéé na susze zboz w duzej mierze zalezy od dojrzatosci wy-
siewanego ziarna [49, 143]. Najbardziej odporne sg rosliny wyroste
z ziarna zebranego w dojrzalosci pelnej oraz rosliny wyrosle z ziarna
o dojrzatosci mlecznej. Roéliny najlepiej rozwijajace sie, to jest wyroste
z ziarna zebranego na poczatku dojrzalosci woskowej, sg najmnie] od-
porne na susze, za$ najbardziej odporne na mroz. :

Nie opublikowane jeszcze badania przeprowadzone w Instytucié DY
logii Roslin AR-T w Olsztynie wykazaly, ze omawiana wlasciwose I‘OS.lln
zalezy takze od jakosci rozmiaréw wysiewanego ziarna zbéz. Roslny
najbardziej odporne wyrastaja z ziarna najdrobniejszego, rlc’sl'to‘ml"”‘st
ziarno najwieksze wydaje rosliny najmniej odporne na susze.

je Bio-

Ty £ s £1: sz
Hodowlane mozliwosci poprawy odpornosci roslin uprawnych na St ¥

Genetyczne uwarunkowania odpornosci roslin na suszg pozostaja .do
obecnej chwili nie w pelni jasne. Trudno$¢ blizszego poznania omawla-
nej wiasciwosci lezy w jej zlozonym i dynamicznym charakterze wr
leznym od indywidualnego rozwoju rosliny i warunkéw -hydroter'mlcz‘
nych siedliska. Genetyczna wiec analiza odpornosci na susz€ zalezy. o’
dokladnego zbadania jej fizjologicznego 1 biochemiczneg0 chard
kteru [72, 171]. |
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Powszechnie wiadomo, ze wlasciwosé ta u roslin uwarunkowana jest
przez geny polimeryczne (kumulatywne), to jest geny nalezace do réznych
par alleli, ktérych efekty dzialania sumujg sie. U kukurydzy odporno$é
na susz¢ okreSlana jest przez allele Su;,—su, z czwartego chromosomu,
Pr—pr — z piagtego oraz C—c z dziesigtego chromosomu [33]. Wiadomo
rowniez, ze odporno$¢ roslin na susze jest cechg sprzezong z innymi
wlasciwosciami jak np. wysokos¢ plonu, mala liczba ziarniakéw w kol-
bach kukurydzy, bezptodnos¢ kwiatow, niezgodnos¢ kwitnienia kwiato-
stanbw meskich i zenskich itd. Zazwyczaj odmiany roslin uprawnych
odporne na susze w takich krajach jak Hiszpania, Portugalia, Grecja,
Algeria, Maroko cechuje niskie plonowanie [33].

Hodowle odmian odpornych na susze prowadzi sie najczesciej za
pomocg metod selekeji i krzyZowania [35, 171]. Obecnoé¢ réznych me-
chanizméw odpornosciowych u roslin sprawia pewne trudnosci w pracy
hodowlanej i pocigga za soba koniecznos¢ stosowania réznych typéow
krzyzowek i selekcji. Jako komponentéw do krzyzowania uzywa sie
odmian lub ekotypéw pochodzacych z warunkéw stepowych. U mie-
Szancéow uzyskanych z form o roznej reakcji na susze mozna spodziewaé
si¢ wystapienia zjawiska transgresji [62].

W ostatnich latach w USA szeroko rozpowszechnily sie prace hodo-
Wlane nad stworzeniem odpornych na susze mieszancow kukurydzy.
Stwierdzono, ze linie wsobne mogg dobrze przekazywa¢ geny odpornosci
ha susze. Mieszance takie sa perspektywiczne dla stref niedostatecznego
uwilgotnienia.

W tworzeniu form odpornych na susze duzg role moga odegra¢ mu-
tacje zarowno chromosomowe jak i genowe. Interesujace wyniki w tym
zakresie uzyskano z mutacjami karlowatosci u kukurydzy. Odporne na
Susz¢ formy karlowe pozostawaly dluzej zielone i odznaczaly sie wysokg
Produktywnoscig fotosyntezy [33]. ,

. Przed hodowcami roslin stoi jeszcze inne zagadnienie do' rozwigza-
mé}; formy odporne na susze z reguly lepiej plonujg w latach suchych,
2as w latach normalnych wydajg plony nizsze od odmian nieodpornych.
Zagadnienie to stawia przed hodowlg. problem homeostazy genetycznej
to jest zdolnosci organizmu do utrzymywania réwnowagi biologicznej
pod wplywem genetycznej samoregulacji. Zdaniem Dubinina [33] stwo-
! Z?nie homeostatycznej populacji opartej na adaptacji okreslonych syste-
Mow §énetycznych jest jedng z drég prowadzacych do zwiekszenia plo-
nf)wania roslin uprawnych. Modelowym przykladem takiego rozwigza-
Ma moze by¢ stworzenie populacji kukurydzy posiadajacej w swym
genotypie bloki gendéw przeniesione z Euchlaena mexicana (roslina blisko
SPokrewniong 2 kukurydzg).

Dubinin [33] wskazuje réwniez na konieczno$¢ prowadzenia prac ba-
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dawczych w kierunku rozwoju metod regulacji syntezy bialek w ko-
morce w oparciu o fundamentalne zasady biochemii i genetyki moleku-
larnej. By¢ moze efekty tych prac dalyby podstawe do zewnetrzne;
kontroli stopnia naprawy uszkodzen posuszowych.

Wyhodowane formy odporne musza zatem charakteryzowaé sie wy-
sokim plonowaniem w czasie suszy lub zdolnoscig szybkiego rekompen-
sowania wydajnosci w okresach deszczowych. Ze wzgledu na ogranicze-
nie fotosyntezy podczas deficytu wodnego na skutek zamykania szparek
oddechowych, nalezy dazy¢ do wyselekcjonowania form, u ktérych me-
chanizm odpornosci zapewnia wysoka aktywno$é¢ asymilacji CO, nawet
przy obnizonej transpiracji.

W  warunkach suszy zachodzi silna redukcja aparatu Ilisciowego,
wobec czego wskazany jest wybor form wykazujgcych zwiekszona
aktywnos¢ pozostalych czesci zielonych jak na przyklad u zbéz liscia
flagowego, zdzbla i klosa. U roslin pastewnych bardzo pozadany jest
szybki odrost regeneracyjny zielonej masy [62].

Z uwagi na zmniejszajgce sie zasoby wody w rolnictwie bardzo wazny.
staje sie kierunek hodowli prowadzgcy do uzyskania odmian o stosun-
kowo matych wymaganiach wodnych i oszczednej gospodarce wodnej [35].
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