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Физиология растений (ФР) – наука
об общих закономерностях жизне-
деятельности и функциях расти-

тельного организма, отличающегося от всех
других живых форм способностью синте-
зировать органическое вещество, исполь-
зуя неорганические ресурсы среды и энер-
гию солнечной радиации. Раскрывая ме-
ханизмы и регуляцию фундаментальных
функций на разных уровнях организации
(от молекул до экосистем) и их регулятор-
ное взаимодействие, ФР создает теоретическую базу
для развития растениеводства, лесоводства, биотех-
нологий, решения прикладных задач охраны и ра-
ционального использования растительных ресурсов.
В настоящее время одной из приоритетных задач
фитофизиологов является изучение структурно-
функционального разнообразия и роли раститель-
ной биоты в поддержании стабильности экосистем.
Важное место в разработке фундаментальной про-
блемы взаимодействия живых организмов с окру-
жающей средой принадлежит экофизиологам.
Главные работы лаборатории нацелены на выяв-

ление физиолого-биохимических основ адаптации
и репродукции растений в условиях холодного кли-
мата. Это нашло отражение в основных направле-
ниях теоретических и экспериментальных работ
Института биологии, утвержденных президиумом
РАН. В задачи входит: 1) эколого-физиологическое
изучение фотосинтеза и дыхания как процессов, со-
ставляющих энерго-пластическую основу жизнеде-
ятельности растений; 2) изучение механизмов за-
щиты фотосинтетического аппарата; 3) выявление
физиолого-биохимических основ адаптации различ-
ных видов и экологических групп растений к воз-
действию природных и антропогенных факторов.
Способность ассимилировать в неоптимальных

условиях и поддерживать баланс ведущих функций
в постоянно меняющейся среде является решающим
для выживания растений как автотрофных организ-
мов. Поэтому в центре нашего внимания фотосин-
тез – ключевой процесс запасания солнечной энер-
гии, обеспечивающий функционирование всех ком-
понентов биосферы. Выдающийся отечественный
ученый-физиолог К.А. Тимирязев удивительно точ-
но отразил сущность растительного организма, ука-
зав на то, что связь между солнцем и зеленым ли-
стом приводит нас к самому широкому, самому обоб-
щающему представлению о растении.
Солнечное излучение оказывает биологическое

действие на растения при участии пигментов. Из-
менения содержания, соотношения и состава фото-
синтетических пигментов являются хорошим ин-
дикатором условий произрастания и физиологичес-
кого состояния растений. Результаты фундаменталь-
ные исследований пигментного комплекса культур-

ных растений [17] и природной флоры [14,
15, 34, 35] позволили предложить и экс-
периментально обосновать концепцию о
возрастании роли пигментного комплекса
в устойчивости и продуктивности растений
холодного климата. Установлены законо-
мерности изменения относительного содер-
жания защитных пигментов (каротинои-
дов) в ряду бореальные–гипоарктические–
аркто-альпийские виды. Выявлены зако-
номерности функционирования фотозащит-

ного зеаксантин-зависимого механизма у хвойных
видов. Показана прямая связь между деэпоксида-
цией пигментов виолаксантинового цикла и тепло-
вой диссипацией энергии у хвойных в зимне-весен-
ний период. Установлено, что в форме тепла рассе-
ивается 60-90 % поглощенной пигментами свето-
вой энергии. Это предотвращает фотодинамическое
повреждение фотосинтетического аппарата хвойных,
когда использование поглощенной энергии на асси-
миляцию углерода невозможно. Изменения пигмент-
ного комплекса – одна из важнейших приспособи-
тельных реакций при освоении растениями разных
экотопов.
Таким образом, наши данные существенно рас-

ширяют представления об экофизиологии пигмен-
тов и адаптивности пигментного аппарата. Они мо-
гут быть использованы для оценки функциональ-
ного состояния растений в северных экосистемах.
Несмотря на значительную генетическую и био-

химическую автономность на уровне хлоропласта и
клетки, фотосинтез тесно связан со всеми функци-
ями растительного организма, обеспечивающими
рост и развитие зеленого растения в соответствии с
его генетической программой и под контролем внеш-
ней среды. Показано, что фотосинтетическая спо-
собность (ФС) растений бореальной зоны сильно
варьирует в зависимости от вида растений и их
жизненной формы [6, 10, 11, 15]. Определенное вли-
яние также оказывают эколого-ценотические усло-
вия. Подавляющая часть видов природной флоры
характеризуется сравнительно низкими значения-
ми фотосинтеза листьев – 5-10 мг СО

2
/г сухой мас-

сы ч. Скорость видимого поглощения СО
2
 у доми-

нирующих в таежной зоне хвойных составляет 3-
4 мг/г ч, растений травянисто-кустарничкового яру-
са – 4-6 мг СО

2
/г ч.

Температурный оптимум фотосинтеза (ТОФ) на-
ходится в диапазоне 10-20 °С. В области суперопти-
мальных температур видимое поглощение СО

2
 рез-

ко снижается и практически прекращается при
35 °С. При пониженных температурах (5-7 °С) ра-
стения способны поддерживать скорость фотосин-
теза на уровне 60-70 % максимальной величины.
Восстановление фотосинтеза после ночных замороз-
ков у адаптированных видов растений происходит

Т. Головко
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довольно быстро. У многих видов отмечен сдвиг ТОФ
в соответствии с сезонными изменениями термичес-
ких условий среды, что важно для успешной адап-
тации растений.
Анализ световой зависимости СО

2
-газообмена

листьев дает основание полагать, что растительность
бореальной зоны в основном представлена видами,
сочетающими признаки теневыносливости со све-
толюбием. Фенотипическая адаптация к световому
режиму экотопа связана с изменением анатомо-мор-
фологических и физиолого-биохимических показа-
телей листьев. Амплитуда изменчивости листовых
показателей генетически ограничена. Суточный ход
видимого фотосинтеза отражает динамику освещен-
ности и в ясный день хорошо описывается куполо-
образной кривой. В условиях холодного гумидного
климата фактор влажности редко оказывает лими-
тирующее действие на фотосинтез. Однако в связи
с ожидаемыми глобальными изменениями и усиле-
нием нестабильности климата можно прогнозиро-
вать проявления водного стресса.
Внесен существенный вклад в разработку фун-

даментальных вопросов физиологии, экологии и
энергетики дыхания растений [5, 8, 13, 20]. Пред-
ложена концепция дыхания в донорно-акцепторной
системе, получены принципиально важные коли-
чественные данные о взаимосвязи дыхания с фото-
синтезом, ростом и включением углерода в биомас-
су. Рассмотрена роль дыхания в продукционном
процессе и реализации экологической стратегии
видов. Показано, что у северных растений вырабо-
тались механизмы, обеспечивающие лучшее снаб-
жение энергией при пониженных и умеренных тем-
пературах, что проявляется в активации катаболиз-
ма (дыхания). Изучен вклад альтернативного пути
дыхания в норме и при стрессе. Показано, что его
активация при действии на растения избыточной
освещенности и тяжелых металлов носит адаптив-
ный характер. Начаты исследования по взаимодей-
ствию пластома и хондриома фотосинтезирующих
клеток и органов растений. Выявлены закономер-
ности изменения соотношения дыхательных путей
в листе в зависимости от его возраста и фенологи-
ческой стратегии растения. Исследован энергетичес-
кий баланс молодых тканей и органов растений,
выявлена зависимость скорости теплопродукции от
дыхательной активности в верхушках побегов, про-
ростках и развернувшихся почках. Установлены
закономерности влияния температуры на соотноше-
ние дыхания и тепловыделения. С помощью моде-
ли, связывающей дыхание, тепловыделение и рост,
выявлены температурные пределы роста различных
видов растений, отдельных органов и тканей. По-
лученные данные характеризуют адаптацию различ-
ных видов растений к среде и отражают эволюци-
онно сформированное и генетически закрепленное
соответствие их метаболизма климату.
Выполнен цикл исследований по морфофизио-

логии подземного метамерного комплекса многолет-
них травянистых растений [18-21]. Установлено, что
подземные побеги (корневища, столоны, сарменты)
имеют собственные автономные от надземных ор-
тотропных побегов механизмы регуляции роста и
ростовых ориентаций. Подземные побеги формиру-
ют банк меристем, реализуют морфогенетическую

программу генома в конкретных условиях вегета-
ционного периода независимо от воздействий на
ортотропные побеги. Изучены функциональные
свойства длиннокорневищных растений с разным
типом адаптивных стратегий, что важно для разра-
ботки функциональной классификации видов, по-
зволяющей прогнозировать их поведение в услови-
ях меняющейся среды.
Заметным достижением лаборатории является

обобщение многолетних данных о физиологии про-
дукционного процесса культурных растений [9, 17,
30-33]. Рассматривая продукционный процесс как
интегральную функцию растений, нам удалось до-
полнить представления о формировании урожая
современных сортов картофеля, ячменя, однолет-
них и многолетних кормовых трав, ориентирован-
ных на использование в условиях холодного кли-
мата [26]. На основе теоретического анализа и но-
вых экспериментальных данных было установлено,
что для формирования продуктивности сельскохо-
зяйственных культур на Севере ведущую роль иг-
рают следующие физиолого-биохимические факто-
ры: широкий диапазон и варьирование скорости СО

2
-

газообмена при изменении температурных и свето-
вых условий, сравнительно низкий температурный
оптимум фотосинтеза, пластичность пигментного
комплекса и его способность поддерживать функ-
циональную активность при пониженной освещен-
ности, продолжительный рост листовой поверхно-
сти, распределение значительной части ассимиля-
тов в вегетативные органы, повышенное накопле-
ние низкомолекулярных соединений. Эти резуль-
таты создают основу для усовершенствования тех-
нологий возделывания растений, создания сортов с
заданными свойствами, позволяют оценить степень
соответствия метаболизма тех или иных видов и
сортов климату, прогнозировать их продуктивность
и устойчивость при изменении условий среды.
До настоящего времени, несмотря на важное тео-

ретическое и практическое значение, остается мало
исследованной проблема светокультуры овощей на
Севере. Северные районы существенно отличаются
от других зон по продолжительности фотопериода,
интенсивности и спектральному составу поступаю-
щей солнечной радиации. В связи с этим первосте-
пенное значение приобретает разработка научных
основ повышения продуктивности и эффективности
производства овощных культур закрытого грунта.
Условия защищенного грунта позволяют оптими-
зировать в соответствии с потребностями растений
и контролировать основные факторы среды (темпе-
ратуру, влажность, концентрацию СО

2
, минераль-

ное питание). Для решения этих задач на базе про-
изводственных теплиц ОАО «Пригородный» было
проведено изучение продукционного процесса зелен-
ных культур и огурца в условиях разного светового
режима. Результаты этих работ позволили разрабо-
тать рекомендации по оптимизации светового ре-
жима, повысить рентабельность производства и уро-
жайность овощных. Получены количественные дан-
ные о содержании антиоксидантов, витаминов, ми-
неральных элементов и других биологически цен-
ных веществ, свидетельствующие о перспективно-
сти производства тепличных овощей для обогаще-
ния полезными веществами рациона жителей реги-
она в зимний период.



ВЕСТНИК ИБ  2011  № 7-8

4

Совместно с учеными Института биофизики СО
РАН выполнены исследования, направленные на
усовершенствование фототрофного звена биологи-
ческих систем жизнеобеспечения (БСЖО) [27]. Ра-
стения в замкнутых системах являются поставщи-
ком пищи, участвуют в регенерации воздушной сре-
ды и утилизации отходов жизнедеятельности чело-
века. Разработаны критерии для оценки состояния
и эффективности работы фотосинтетического аппа-
рата. Выявлено действие и последействие высоко-
температурного стресса на фотосинтез линии пше-
ницы, выведенной специально для БСЖО. Для
включения новых полезных для поддержания здо-
ровья человека растений исследовали СО

2
-газообмен,

рост, продуктивность и накопление биологически
ценных веществ в биомассе более 10 видов овощ-
ных листовых культур. Предложены сорта, не про-
являющие аллелопатического действия, хорошо
адаптирующиеся к световому режиму выращивания,
сохраняющие полезные свойства при культивиро-
вании на почвоподобном субстрате из отходов ра-
стительного и животного происхождения (ППС).
Получены обнадеживающие результаты по оптими-
зации условий минерального питания путем введе-
ния в ППС ионообменных смол, позволяющих ста-
билизировать свойства и состав корнеобитаемой
среды. Результаты этих исследований представле-
ны в ряде совместных публикаций. Достижения в
данной области найдут применение в космосе и на
Земле при создании и эксплуатации БСЖО.
В условиях обострения глобальных и региональ-

ных экологических проблем перспективно исполь-
зование эколого-физиологических подходов при
проведении биомониторинга, для оценки антропо-
генной трансформации экосистем, разработки ме-
тодов фиторемедиации. В последние годы этим ас-
пектам нами уделяется особое внимание. В рамках
выполнения аспирантских тем получены оригиналь-
ные данные по фитотоксичности фосфорорганичес-
ких соединений и ртути, выявлены закономерно-
сти распределения ртути в системе растение–почва,
показано влияние метилфосфоновой кислоты на
биологическую активность почвы [24, 25]. Резуль-
таты наших исследований по тяжелым металлам
(ртути и кадмию) были представлены в междуна-
родной сводке [7]. Получены данные по биоаккуму-
ляции и влиянию ртути на процессы жизнедеятель-
ности растений, произрастающих на импактной тер-
ритории национального парка «Югыд ва» (Респуб-
лика Коми). Установлено, что при содержании Hg
в почве, равном 3-5 ПДК, ее концентрация в орга-
нах растений была в десятки раз выше, чем у ра-
стений с фоновой территории. Корни растений со-
держали существенно больше Hg, чем надземные
органы. Загрязнение почвы ртутью вызывало двух-
трехкратное подавление ассимилирующей способ-
ности листьев, приводило к нарушению соотноше-
ния фотосинтеза и дыхания. На основе эксперимен-
тальных данных [22] обоснована перспективность
использования длиннокорневищных злаков для фи-
торемедиации нефтезагрязненных территорий.
В заключение краткого обзора научных дости-

жений лаборатории, следует отметить их значимость
для развития представлений о механизмах устой-
чивости и физиологической пластичности, обеспе-

чивающих распространение и выживание растений
в условиях Севера, адаптивных реакциях растений
при их взаимодействии со средой, проявлениях
стресса на разных уровнях организации живых си-
стем.
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Введение
Европейский северо-восток Рос-

сии представляет собой уникальный
регион континентальной Европы, бо-
гатый природными минерально-сырь-
евыми и возобновляемыми ресурса-
ми. Основу флоры региона составля-
ют бореальные леса. Таежная зона
занимает свыше 95 % территории Рес-
публики Коми. Флора таежной зоны
включает около 1000 видов сосуди-
стых растений и представляет собой
комплекс разных географических эле-
ментов: более 60 % всех видов отно-
сятся к бореальной группе, 14 % со-
ставляют неморальные и лесостеп-
ные виды, 11 % – гипоарктические и
аркто-альпийские виды [12-14, 20].

Исследование функциональных ха-
рактеристик флористического разнооб-
разия необходимо для понимания ме-

ханизмов приспособления растений к
условиям существования, распростра-
нения видов, прогнозирования динами-
ки растительности при глобальном из-
менении климата и обострении про-
блем региональной экологии. Отдель-
ный интерес представляет выявление
физиологических свойств растений,
обитающих в суровом климате, для
которых способность осуществлять

ассимиляцию углерода и поддержи-
вать гомеостаз при стрессовых воз-
действиях факторов внешней среды
является непременным условием вы-
живания [2-4, 10, 17, 21, 26, 30]. Для
эколого-физиологического изучения
растений и оценки превращения ве-
ществ и энергии в фитоценозах высо-
ко информативными считают показа-
тели фотосинтетического аппарата.
Учет фотосинтеза и дыхания позволя-
ет не только выявить особенности об-
мена веществ и энергии между отдель-
ными компонентами фитоценоза, но и
определить место каждого компонен-
та в балансе органического вещества.

В литературе имеются общие све-
дения о фотосинтетической активно-
сти и сопряженных процессах у ра-
стений разных ботанико-географичес-
ких зон [2-5, 7, 9, 11, 16, 19]. Однако
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этих сведений недостаточно для раз-
работки экофизиологической концеп-
ции экосистем, без которой невозмож-
но создавать динамические модели их
функционирования. Интерес к данной
проблеме продиктован не только ожи-
даемыми глобальными климатически-
ми изменениями, увеличением кон-
центрации СО2 в атмосферном возду-
хе за последнее столетие, но и необ-
ходимостью формирования более глу-
боких системных представлений о
жизнедеятельности растительных ор-
ганизмов как важнейшего компонента
экосистем.

Физиологические эффекты повы-
шения атмосферного СО2 во многом
зависят от обеспеченности растений
минеральными элементами и, в част-
ности, азотом [24, 30]. Хотя экспери-
ментальные доказательства этого по-
ложения были получены преимуще-
ственно в опытах с культурными ра-
стениями [15], по мнению ряда авто-
ров [22, 28-32] фактор минерального
питания является определяющим и
для дикорастущих видов. Поэтому изу-
чение связи функциональных показа-
телей фотосинтетического аппарата с
азотным статусом представляет боль-
шой интерес для понимания механиз-
мов регуляции и оценки уровня мета-
болической активности растений раз-
ных ботанико-географических зон.

Целью настоящей работы было
дать общую характеристику фотосин-
тетической активности растений боре-
альной зоны, выявить видовую измен-
чивость ассимиляционной способно-
сти, зависимость от жизненной формы,
географической принадлежности и
экологической стратегии. Особое вни-
мание уделяли взаимосвязи фотосин-
теза и дыхания с содержанием азота в
ассимилирующих органах растений.

Объекты и методы исследования
Растительный материал отбирали

в период 2002-2010 гг. во время экс-
педиционных выездов в Корткерос-
ский, Сысольский, Княжпогостский,
Интинский и Троицко-Печорский рай-
оны Республики Коми. Полученные
результаты сгруппированы по трем
географически удаленным территори-
ям: бассейн среднего течения р. Вы-
чегда и Южный Тиман – в средней и
Приполярный Урал – крайнесеверной
подзонах тайги. На Приполярном Ура-
ле до высоты 450-500 м над уровнем
моря господствуют леса, выше – гор-
ные тундры. Для почвенного покрова
Приполярного Урала характерна вы-
раженная вертикальная зональность,
проявляющаяся в смене типов почв по
высотному градиенту. В гольцовом и

подгольцовом поясах формируются
горно-тундровые и горно-луговые ма-
ломощные почвы, в лесном поясе рас-
пространены горно-лесные оподзо-
ленные иллювиально-гумусовые, тор-
фяно-дерновые и дерново-карбонат-
ные почвы, для речных пойм характер-
ны аллювиальные почвы [1]. На Тима-
не лесной пояс простирается по всей
высоте. Коренные породы Южного Ти-
мана представлены доломитизиро-
ванными известняками, покрытыми
маломощным слоем суглинков. В бас-
сейне среднего течения р. Вычегда
распространены типичные подзоли-
стые почвы. Для пойм характерны ал-
лювиальные почвы разных типов. Об-
щим свойством почв таежной зоны яв-
ляется высокая кислотность (за ис-
ключением Южного Тимана) и бед-
ность гумусом.

Следует отметить, что крайнесе-
верная подзона тайги характеризует-
ся наиболее суровым климатом (сред-
няя температура июля +13 °С) и ко-
ротким вегетационным периодом (око-
ло 70 дней активной вегетации). Су-
щественно теплее климат в бассейне
среднего течения р. Вычегда (подзо-
на средней тайги), средняя темпера-
тура июля здесь на 4 °С выше, а про-
должительность периода активной
вегетации на месяц длиннее. Хотя
район исследований на Южном Тима-
не находится в подзоне средней тай-
ги, он отличается меньшей темпера-
турной обеспеченностью (средняя
температура июля +15 °С) и продол-
жительностью вегетационного перио-
да (90 дней) от районов, расположен-
ных в среднем течении р. Вычегда.
Более подробно климатическая харак-
теристика районов исследования рас-
смотрена нами ранее [9].

На каждой из трех территорий для
эколого-физиологических исследова-
ний было отобрано по 30-40 видов.
Большинство из них являются травя-
нистыми растениями и принадлежат к
бореальной группе. Соотношение ви-
дов по жизненной форме и широтной
географической группе в первом при-
ближении отражает структуру флори-
стических комплексов исследованных
районов [12, 20]. Свыше 60 % иссле-
дованных нами видов входят в десят-
ку ведущих семейств флоры таежной
зоны. Наибольшее количество видов
(от 7 до 12) было изучено в семействах
Астровые (Asteraceae), Вересковые
(Ericaceae), Бобовые (Fabaceae) и
Розоцветные (Rosaceae).

СО2-газообмен листьев изучали
при помощи измерительных систем LI
(LICOR.Inc, США) и LCPro+ (ADC, Ве-
ликобритания) на базе ИК-газоанали-

затора. Определение скорости види-
мого поглощения СО2 проводили при
18-20 °С (зона температурного опти-
мума) и насыщающей ФАР (800-1200
мкмоль/м2 с). Дыхание листьев регис-
трировали по скорости выделения СО2
при 18-20 °С в затемненной листовой
камере. Скорости СО2-газообмена ли-
стьев, измеренные при стандартных,
близких к оптимальным условиях, от-
ражают фотосинтетическую (ФС) и
дыхательную (ДС) способность. Эти
показатели наиболее часто использу-
ют при сопоставлении растений. Об-
разцы листьев для измерения СО2-га-
зообмена отбирали с 10-15 растений
преимущественно в период бутониза-
ции–цветения. Для каждого вида про-
ведено 7-10 независимых определе-
ний ФС и ДС. Определение содержа-
ния азота и углерода в сухих пробах
проводили на элементном анализато-
ре EA-1110 (CHNS-O) (Италия). Для
проверки нормальности распределе-
ния данных использовали критерий
Колмогорова и коэффициент асиммет-
рии, при сравнении выборок применя-
ли непараметрические критерии.

Результаты и их обсуждение
Анализ полученных данных выя-

вил существенную дифференциацию
видов по скорости СО2-газообмена и
содержанию азота в листьях. Виды с
низкой (Salix reticulata L. – ива сетча-
тая, Duschekia fruticosa (Ripr.) Pouzar –
ольховник кустарниковый, Caltha palu-
stris L. – калужница болотная, Melica
nutans L. – перловник поникший, Cor-
tusa matthioli L. – кортуза Маттиоля) и
высокой (Rhodiola rosea L. – родиола
розовая, Amoria repens (L.) C. Presl –
клевер ползучий, Vicia cracca L. – го-
рошек мышиный, Lathyrus pratensis L. –
чина луговая) ФС отличались скоро-
стью видимого поглощения СО2 (1-3 мг
СО2/г сухой массы ч) на порядок.

В целом, среди слабо фотосинте-
зирующих растений преобладали дре-
весные виды (кустарнички), наиболее
активно фотосинтезировали бобовые
травы. Анализ частоты распределе-
ния данных показал (рис. 1), что ос-
новную часть массива (60 %) состав-
ляли виды со скоростью фотосинтеза
менее 10 мг СО2/г сухой массы ч, или
0.06 мкмоль СО2/г сухой массы с.
Средние значения ФС растений замет-
но отличались от медианных (см. таб-
лицу). Дыхательная способность ли-
стьев составляла 15-20 % видимого
поглощения СО2. Виды с высокой ФС
листьев характеризовало интенсив-
ное дыхание и наоборот. Средняя кон-
центрация азота в листьях составля-
ла около 3 %, медианное значение
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Рис. 1. Распределение (%; по вертика-
ли) видов растений бореальной зоны по фо-
тосинтетической способности, мг СО2/г сухой
массы ч.

было несколько ниже. В целом, полу-
ченные данные позволяют говорить о
довольно высокой насыщенности ли-
стьев бореальных растений азотсо-
держащими соединениями, несмотря
на сравнительную бедность почв дан-
ным элементом. Соотношение угле-
род/азот в биомассе листьев было
около 18. По концентрации азота в
биомассе листьев виды различались
существенно, о чем свидетельствуют
пределы варьирования данного пока-
зателя. Как и следовало ожидать, раз-
личия в содержании углерода были
выражены в гораздо меньшей степе-
ни.

Объединение видов по принад-
лежности к широтной географической
группе выявило, что по средней вели-
чине ФС арктические и арктоальпий-
ские растения не уступали бореаль-
ным и гипоарктическим видам (см.
таблицу). Для ДС отчетливо прослежи-
вается тенденция увеличения данно-
го показателя в ряду бореальные–ги-
поарктические–(альпийские + аркто-
альпийские) виды. Дыхательная спо-
собность листьев бореальных видов
в среднем на 20 % ниже по сравне-
нию с арктическими и арктоальпийс-
кими растениями. Достоверных разли-
чий между широтными группами по
средней величине содержания азота
и углерода в биомассе листьев не вы-
явлено. Лесостепные и эндемичные
виды составляли небольшую часть
(около 2 %) видового разнообразия.
Следует отметить, что встреченные
нами лесостепные и эндемичные ви-
ды (Thymus talijevii – чабрец Талиева,
Dendranthema zawadskii – дендранте-
ма Завадского, Pentaphylloides frutico-
sa – курильский чай) характеризова-
ла сравнительно низкая ФС и ДС ли-
стьев.

Анализ выборки данных показыва-
ет, что в пределах бореальной зоны с
продвижением к северу наблюдаются
различные тренды в изменении функ-
циональной и биохимической характе-
ристики растений (см. таблицу). Так,
концентрация углерода в листьях
практически не изменялась, а содер-
жание азота было заметно выше у ра-
стений, обитающих в условиях край-
несеверной тайги, чем у растений в
средней тайге. Такая же тенденция
проявлялась при сопоставлении сред-
них значений ДС листьев растений,
обитающих на Приполярном Урале, с
растениями, исследованными в сред-
нем течении р. Вычегда. Однако сред-
ние значения ФС у этих групп расте-
ний были одинаковыми. В целом, по
уровню метаболической активности
виды, исследованные на Южном Ти-

Функциональная и биохимическая характеристика
листьев растений бореальной зоны

Примечание: I и II – фотосинтетическая и дыхательная способность соответственно, мг СО2/г
сухой массы ч; III и IV – содержание азота и углерода соответственно, мг/г сухой массы.

Наименование
Параметр

I II III IV

Статистические показатели выборки
n 126 173 147 103
х 10.13 1.63 27.7 451.0
мх 0.73 0.07 0.9 3.0
медиана 7.13 1.49 25.0 453.0
максимум 38.1 4.19 57.6 536.0
минимум 0.27 0.10 11.1 378.0

Широтная группа
арктическая и арктоальпийская 8.75 ± 1.23 1.89 ± 0.18 29.4 ± 2.6 453.0 ± 6.0
гипоарктическая 11.73 ± 2.68 1.71 ± 0.16 25.3 ± 2.2 466.0 ± 8.0
бореальная 10.27 ± 0.90 1.56 ± 0.09 28.4 ± 1.1 444.0 ± 4.0

Жизненная форма
древесно-кустарничковые 4.60 ± 0.79 1.22 ± 0.10 19.9 ± 1.1 480.0 ± 5.0
травянистые 11.44 ± 0.83 1.73 ± 0.08 29.4 ± 1.0 440.0 ± 3.0

Подзона тайги
средняя

бассейн р. Вычегда 11.92 ± 1.58 1.60 ± 0.10 26.1 ± 1.4 449.0 ± 5.0
Южный Тиман 7.28 ± 0.74 1.08 ± 0.09 25.5 ± 1.3 431.0 ± 7.0

крайнесеверная
Приполярный Урал 12.07 ± 1.45 2.0 ± 0.12 31.2 ± 1.8 460.0 ± 5.0

мане, уступали растениям, обита-
ющим на Приполярном Урале и в
среднем течении р. Вычегда, о чем
свидетельствуют более низкие зна-
чения функциональных и биохими-
ческих показателей.

Сопоставление видов растений
по жизненной форме показало, что
травы отличались от древесных су-
щественно более высокими значе-
ниями функциональных парамет-
ров (см. таблицу). Листья древес-
ных видов имели вдвое более низ-
кую величину ФС. Дыхательная
способность листьев древесных
составляла 70 % дыхания травя-
нистых растений. Такое же соотно-
шение было характерно для со-
держания азота в  биомассе.
Вследствие того, что биомасса ли-
стьев травянистых характеризуется
более высокой насыщенностью азот-
содержащими соединениями, они ус-
тупали древесным видам по величи-
не C/N (15 и 24 соответственно).

Наши данные свидетельствуют о
наличии зависимости показателей
фотосинтеза и дыхания листьев от
содержания в них азота (рис. 2). Хотя
коэффициент аппроксимации линей-
ной регрессии (r2) фотосинтеза против
азота выше, чем для дыхания, оба
показателя являются функцией кон-
центрации азота в биомассе листьев.
Коэффициент корреляции Спирмена
(rs) между ФС и содержанием азота в
биомассе составляет 0.53, для ДС и

азота – 0.59. В обоих случаях корре-
ляция значима при α = 0.05 (учитывая
характер распределения данных о ФС,
ДС и азота, для расчета корреляций
использовали непараметрический по-
казатель). Результаты анализа показы-
вают, что взаимосвязь ФС и ДС листь-
ев с азотом удовлетворительно описы-
вается также логарифмической функ-
цией, которая показывает, что види-
мое поглощение СО2 при фотосинте-
зе и выделение СО2 при дыхании при-
ближаются к нулевому значению при
концентрации азота около 10 мг/г. По-
видимому, эта величина близка к ниж-
нему пределу содержания данного
элемента в активно функционирующих
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листьях. Хотя у некоторых видов ра-
стений концентрация азота в листьях
достигала 50-60 мг/г сухой массы,
большинство видов укладывались в
диапазон 15-35 мг N/г сухой массы.
Ранее сходные закономерности были
выявлены нами при изучении дыхания
45 видов растений на Приполярном
Урале [8].

В литературе данные о взаимосвя-
зи показателей СО2-газообмена листь-
ев с их азотным статусом немногочис-
ленны и противоречивы. Например, у
листьев растений Арктики и Субарк-
тики корреляционная связь между
дыханием и содержанием азота была
слабой либо вовсе отсутствовала [18,
19]. Вместе с тем, у 69 видов, преиму-
щественно древесных и полудревес-
ных растений из шести биомов на се-
веро- и южноамериканском континен-
тах коэффициент линейной регрессии
(r2) был довольно высоким [34]. Мак-
симальные его значения (0.8-0.9) были
получены для растений альпийской и
субальпийской зон горного массива в

 Рис. 2. Влияние концентрации азота (мг/г сухой массы; по оси абсцисс) на фото-
синтетическую (А) и дыхательную (Б) способность (мг СО2/г сухой массы ч; по оси
ординат) листьев растений бореальной зоны.

Колорадо и тропических лесов Вене-
суэлы, тогда как для растений лесной
зоны штата Южная Каролина данный
показатель был почти вдвое ниже. При-
мечательно, что по силе связи между
дыханием и содержанием азота (r2 =
0.42) растения лесной зоны штата
Южная Каролина были сходны с ра-
стениями бореальной зоны европей-
ского северо-востока России (рис. 2).

С увеличением в составе биомас-
сы азотсодержащих соединений (бел-
ков, аминокислот) закономерно возра-
стают цена и соответственно дыха-
тельные затраты на синтез и поддер-
жание такой биомассы [23, 33, 36]. Для
сохранения функциональной целост-
ности растений важно поддержание
определенного баланса фотосинтеза
и дыхания – функций, обеспечиваю-
щих энерго-пластическую основу жиз-
недеятельности. Видимо поэтому вы-
сокой дыхательной способности соот-
ветствует высокая фотосинтетическая
активность. В оптимальных для фото-
синтеза условиях (свет, температура,

оводненность) доля темнового ды-
хания листьев растений бореаль-
ной зоны составляла в среднем
около 20 % видимого поглощения
СО2 (рис. 3). Как показывают наши
данные, ФС и ДС (rs = 0.53, корре-
ляция значима при α = 0.05) – тес-
но взаимосвязанные процессы и
оба зависят от генетически закреп-
ленного азотного статуса растений
и их листьев. По-видимому, азот-
ный фактор, скорее всего, и опре-
деляет видовую изменчивость фо-
тосинтеза и дыхания. Различия
между видами существенно умень-
шаются, если рассчитать ФС и ДС
не на единицу сухой массы листь-
ев, а на содержание азота в еди-
нице биомассы (мг СО2/мг N ч). Так,
например, сопоставление листьев
древесных и травянистых расте-
ний показало, что в целом травя-
нистые виды характеризуются бо-

лее высокими величинами ФС и ДС в
расчете на единицу сухой массы (см.
таблицу). Вполне очевидно, что это
связано с различиями в азотном ста-
тусе, так как фонд азота и, следова-
тельно, содержание белка в листьях
травянистых растений примерно на
30 % больше.

Соотношение скорости видимого
поглощения СО2 и содержания азота
в расчете на единицу биомассы ли-
стьев (Ф/N, мг СО2/(мг N ч) характери-
зует эффективность использования
азота при фотосинтезе [27]. По нашим
данным, величина этого показателя
для растений бореальной зоны со-
ставляет в среднем 0.34 мг СО2/мг N ч,
что эквивалентно 0.06 мкмоль СО2/
ммоль N c. Соотношение Ф/N для трав
составило 0.38, а для древесных и ку-
старничковых форм – 0.23 мг СО2/мг
N ч. Согласно имеющимся в литера-
туре обобщенным сведениям о вели-
чине NUEPh (photosynthetic nitrogen use
efficiency) – показателя, идентичного
Ф/N, С4-растения отличала более вы-
сокая, чем С3-растения, величина
NUEPh (в 1.5 раза), так как они интен-
сивно фотосинтезировали при низком
содержании азота в биомассе [30].
Виды с С4-типом фотосинтетического
метаболизма углерода в бореальной
зоне до сих пор обнаружены не были.
Они обитают в районах с более теп-
лым и сухим климатом. У С3-видов ра-
стений величина NUEPh в среднем рав-
нялась 0.1 мкмоль СО2/ммоль N c.
Средняя величина NUEPh для расте-
ний бореальной зоны сопоставима с
данными для С3-видов растений.

Заключение
Полученные нами результаты по-

зволяют оценить фотосинтетическую
и дыхательную активность растений
бореальной зоны, а также пределы
варьирования этих параметров в за-
висимости от видового разнообразия,
жизненной формы и принадлежности
к широтной географической группе.
Выявлено, что величины ФС и ДС де-
терминированы видовым фактором в
большей степени, чем типом жизнен-
ной формы. В пределах таежной зоны
принадлежность вида к определенной
географической группе не оказывает
выраженного влияния.

Видовые различия в фотосинтети-
ческой и дыхательной активности ли-
стьев растений обусловлены эндоген-
ными факторами и, прежде всего,
азотным статусом, что подтверждает-
ся наличием корреляционной связи
между показателями СО2-газообмена
листьев и содержанием в них азота.
Азот входит в состав жизненно важных

Рис. 3. Связь между дыхательной (по го-
ризонтали) и фотосинтетической (по верти-
кали) способностью листьев травянистых (а)
и древесно-кустарничковых (б) растений бо-
реальной зоны, мг СО2/г сухой массы ч.

y = 0.509x – 4.345
r2 = 0.434

y = 13.42ln(x) – 33.69
r2 = 0.412

y = 0.051x + 0.211
r2 = 0.354

y = 1.392ln(x) – 2.889
r2 = 0.346

а
б
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биомолекул и клеточных структур, син-
тез и обновление которых сопряжены
с определенными затратами энергии
и восстановленного углерода. Этим,
скорее всего, и детерминирована вза-
имосвязь между фотосинтезом, дыха-
нием и азотом. По-видимому, соотно-
шение важнейших функций, составля-
ющих основу энерго-пластического
обмена растительной клетки и целост-
ного растения, универсально и спо-
собность поддерживать это соотноше-
ние в значительной степени опреде-
ляет соответствие метаболизма кли-
мату. Другими словами, способность
тех или иных видов произрастать в
определенных ботанико-географичес-
ких зонах зависит от того, в какой сте-
пени они могут поддерживать опти-
мальное для жизнедеятельности со-
отношение ведущих функций.
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О. Дымова

Содержание и состав фотосинтетичес-
ких пигментов является хорошим ин-
дикатором физиологического состо-

яния растений. Каротиноиды хлоропластов
играют особую роль в защите фотосинте-
тического аппарата (ФСА). Они участвуют
в тушении триплетного состояния хлоро-
филла и предотвращают образование син-
глетного кислорода, вызывающего необра-
тимое окисление пигментов и поврежде-
ние тилакоидных мембран. Одним из важ-
ных защитных механизмов служит так на-
зываемый виолаксантиновый цикл (ВКЦ), откры-
тый отечественным ученым Д.И. Сапожниковым в
1957 г. и подробно охарактеризованный Yamamoto
и Hager (в 60-х и 70-х годах). Функциональной ак-
тивности ВКЦ посвящено несколько обзоров [4, 6,
16, 20, 22]. В ВКЦ (рис. 1) осуществляются прямая
(световая) – деэпоксидация виолаксантина (Вио) и
обратная (темновая) – эпоксидация зеаксантина
(Зеа) – реакции. Активность ответственного за де-
эпоксидацию фермента – виолаксантиндеэпоксида-
зы (ВДЭ) – строго зависит от рН. Под влиянием
интенсивного света, когда рН люмена хлоропласта
снижается до 5.2, происходит быстрое превраще-
ние Вио в Зеа через антераксантин (Ант) как про-
межуточное соединение. Для осуществления реак-
ции деэпоксидации Вио с помощью ВДЭ необходи-
мы аскорбат в качестве восстановителя и преобла-
дающий липид тилакоидов – моногалактозилдиацил-
глицерин (МГДГ). При освещении сильным светом
температура листа обычно повышается. Это приво-
дит к увеличению жидкостности тилакоидных мем-
бран, что облегчает латеральную диффузию Вио и
его проникновение в обогащенные МГДГ домены,
где локализована связанная ВДЭ. Ингибиторами
ВДЭ являются дитиотрейтол и йодоацетоамид. Мень-
ше известно о втором участнике ВКЦ – ферменте
зеаксантинэпоксидазе (ЗЭ). Оптимум рН для ЗЭ ра-
вен 7.0. Реакция превращения Зеа в Вио происхо-
дит в темноте. Ингибитором ЗЭ служит салицилаль-
доксим (СА).
Следует отметить, что роль ВКЦ долгое время

оставалась не выясненной. Только к концу 90-х го-
дов появились сведения [13] о возможной связи
между образованием Зеа и диссипацией энергии
света. В настоящее время этому процессу отводит-
ся существенная роль в защите фотосинтетическо-

го аппарата от фотодеструкции. По совре-
менным представлениям, главная фотопро-
текторная функция принадлежит Зеа, об-
разующемуся в результате деэпоксидации
Вио под действием яркого света и сниже-
ния рН внутри тилакоидов [16]. Энергия
возбуждения хлорофилла переносится на
Зеа и безопасно диссипирует в виде тепла.
ВКЦ, осуществляющий светозависимое
превращение Вио в Зеа, находится в ми-
норных антеннах светособирающих комп-
лексов (ССК) фотосистемы II (ФС II), рас-

положенных между ССК и реакционным центром
(РЦ). Молекулы Вио в составе ССК способствуют
стабилизации его состояния, тогда как молекулы
Зеа, встраиваясь в структуру ССК, изменяют его
конформацию таким образом, что возможно более
эффективное рассеивание поглощенной хлорофил-
лом избыточной световой энергии [19]. Показана
также роль каротиноидов ВКЦ в защите против
окислительного стресса липидов и модуляции фи-
зических свойств тилакоидной мембраны [18]. Крат-
ковременные колебания условий среды вызывают
модуляцию активности ФСА на уровне функциони-
рования фотосистем [1], продолжительные приво-
дят к формированию новых фотосинтезирующих
структур в результате изменения анатомо-морфо-
логической структуры листа, содержания и состава
пигментов, размеров антенн хлоропластов. Этот
процесс связан с экспрессией пластидных и ядер-
ных генов и обеспечивает адаптацию ФСА как це-
лостной системы [9]. Несмотря на то, что в настоя-
щее время достигнут существенный прогресс в раз-
витии представлений об адаптации ФСА растений
к внешним воздействиям, остаются неясными воп-
росы активации защитных механизмов и, в частно-
сти, регуляции ВКЦ в природных условиях.
Нами исследованы закономерности изменения

пула каротиноидов и функционирования ВКЦ ра-
стений с разной жизненной стратегией под влияни-
ем освещенности и температуры.

Объекты и методы
Объектами исследования служили вечнозеленые

древесные виды Abies sibirica L. (пихта сибирская)
и Picea obovata (L.) Karst. (ель обыкновенная), ку-
старник Juniperus communis L. (можжевельник
обыкновенный), кустарничек Vaccinium vitis-idaea L.
(брусника), два вида многолетних летнезеленых
трав – Ajuga reptans L. (живучка ползучая) и Pyrola
rotundifolia L. (грушанка круглолистная) и летне-
зеленое многолетнее травянистое растение Plantago
media L. (подорожник средний).
Хвойные растения произрастали в окрестностях

Сыктывкара в ельнике зеленомошного типа. Расте-
ния Vaccinium  vitis-idaea, Pyrola rotundifolia оби-
тали в елово-осиновом разнотравном лесу. Особи
Ajuga reptans росли на освещенной опушке (C-ра-
стения) и под пологом леса (Т-растения). Два фено-
типа Plantago media были обнаружены на извест-
няковых обнажениях Южного Тимана: на слабо

 Рис. 1. Схема реакций виолаксантинового цикла [20]. Ус-
ловные сокращения: VDE – виолаксантиндеэпоксидаза, ZE –
зеаксантинэпоксидаза.
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заросшем осыпном склоне крутизной 40-45° юго-во-
сточной экспозиции (С-растения) и на узкой терра-
се у подошвы склона в густом травостое (Т-расте-
ния). Хвою второго года жизни отбирали со сред-
ней части кроны 30-40-летних деревьев Abies sibirica
и Picea obovata высотой до 4.5-5.0 м. У Vaccinium
vitis-idaea брали зрелые перезимовавшие листья со
средней части побегов. У Plantago media, Pyrola ro-
tundifolia и Ajuga reptans использовали полностью
сформировавшиеся розеточные листья. Сбор образ-
цов листьев осуществляли в пятикратной повтор-
ности. Каждая повторность включала смешанную
пробу с 10-15 растений.
Разделение каротиноидов проводили методом

высокоэффективной жидкостной хроматографии
(ВЭЖХ) с обращенной фазой в соответствии с мо-
дифицированным методом [17]. В комплект для
ВЭЖХ входило следующее оборудование: насос для
ВЭЖХ – HPLC Pump 1000 (Knauer, Германия), реф-
рактометрический детектор – Smartline UV Detector
2500 (Knauer, Германия), аналитическая колонка –
4×250 мм  Диасфер-110-C

18
NT с размером частиц

5 мкм (БиоХимМак, Россия). До анализа образцы
хранили при –76 °С. Листовые пластинки размель-
чали в 100%-ном ацетоне и отфильтровывали. От-
фильтрованный экстракт пигментов (100 мкл) с по-
мощью микрошприца наносили на колонку. Пиг-
менты элюировали при градиентном режиме в те-
чение 34 мин. в системе растворителей А (ацето-
нитрил:метанол:вода в соотношении 75:12:4) и В
(метанол:этилацетат в соотношении 68:32) со ско-
ростью потока элюента 2 см3/мин. Температура хро-
матографирования составляла 25 °С. Пигменты де-
тектировали при 440 нм. Для расчета количествен-
ного состава пигментов использована абсолютная
градуировка (метод внешнего стандарта). Кароти-
ноиды идентифицировали, используя стандарты и
времена удержания. Прием и обработку хромато-
графических данных выполняли с помощью ком-
пьютерной программы «Euro Chrom for Windows».
Состояние деэпоксидации является показателем

доли Зеа в общем пуле пигментов ВКЦ. Чем боль-
ше эта величина, тем большее количество Вио пре-
вращается в Зеа, способный диссипировать свето-
вую энергию в виде тепла. Степень деэпоксидации
(DEPS) оценивали по [25]. Рассчитывали соотноше-
ние [(Z + 0.5 An)/(V + An + Z)], где Z – зеаксантин,
An – антераксантин и V – виолаксантин. Коэффи-
циент 0.5 указывает, что An содержит эпокси-группу
в одном из β-иононовых колец.
Все измерения проводили в четырех-шести био-

логических и трех аналитических повторностях.
Приведены средние арифметические величины со
стандартным отклонением. Достоверность различий
между вариантами оценивали по t-критерию Стью-
дента.

Результаты и их обсуждение
Сезонная динамика содержания индивидуаль-

ных каротиноидов. Условия среды оказывают силь-
ное влияние на функциональную активность расте-
ний, что отражается на их пигментном аппарате.
В течение года в фонде желтых пигментов листьев
вечно- и летнезеленых растений преобладали ксан-
тофиллы (80-85 %). Содержание β-каротина (β-кар)
составляло в среднем 15-20 % общей суммы каро-

тиноидов. Большая часть ксантофиллов была пред-
ставлена лютеином (Лют) (до 70 %). На долю Вио,
неоксантина (Нео) и Ант приходилось соответствен-
но 12, 10 и 8 % общей суммы каротиноидов. Зеа
обнаруживался в наименьших концентрациях – до
5.5 % общей суммы. У хвойных растений содержа-
ние Вио в летне-весенний период было сравнитель-
но низким и закономерно возрастало к концу лета–
началу осени. В листьях Vaccinium vitis-idaea кон-
центрация Вио, напротив, достигала своего наиболь-
шего значения в холодный период года (декабрь-
март), а к середине лета падала почти вдвое. В фон-
де каротиноидов листьев Pyrola rotundifolia содер-
жание Вио в течение года находилось на относи-
тельно постоянном уровне, незначительно снижа-
ясь к середине лета. Появление значительных ко-
личеств Ант и Зеа в пигментном комплексе хвой-
ных видов регистрировали в летне-весенний пери-
од. Наибольшие концентрации Ант и Зеа отмечали
в декабре-марте. В середине лета данные ксанто-
филлы в листьях хвойных обнаруживались в сле-
довых количествах. Растения травяно-кустарничко-
вого яруса содержали Ант и Зеа в течение всего
года. Наибольшие концентрации Зеа у Pyrola rotun-
difolia и Vaccinium vitis-idaea регистрировали в мае.
Уровень деэпоксидации пигментов ВКЦ у дре-

весных хвойных видов был наибольшим зимой и
ранней весной, особенно в марте, когда низкие тем-
пературы воздуха сочетались с высокой инсоляци-
ей (см. таблицу). Для хвои Picea obovata в декабре-
марте были характерны стабильно высокие значе-
ния деэпоксидированного состояния пигментов ВКЦ
(около 50 %). В ассимилирующих органах Abies
sibirica и Juniperus communis зимой уровень де-
эпоксидации составлял 30 %, а к началу весны воз-
растал в 1.5-2.0 раза. В июле при температуре воз-
духа 18-20 °С деэпоксидация пигментов ВКЦ у хвой-
ных видов была подавлена. Выявлена прямая связь
между величиной деэпоксидации и тепловой дис-
сипацией световой энергии, измеренной методом
индуцированной флуоресценции хлорофилла [10].
В листьях Vaccinium vitis-idaea уровень деэпокси-
дации в течение большей части года составлял 13-
20 % и снижался к сентябрю до 9 %. Указанный
уровень в листьях Pyrola rotundifolia был макси-
мальным в мае (около 30 %), а к сентябрю умень-
шался в пять раз. В период, когда растения травя-
нисто-кустарничкового яруса находились под сне-
гом, уровень деэпоксидации пигментов ВКЦ был
ниже, чем в период активной вегетации (май-июль).
Таким образом, нами установлено, что хвойные

древесные виды отличались состоянием высокой
степени деэпоксидации пигментов ВКЦ в период

Степень деэпоксидации пиментов ВКЦ
в листьях вечнозеленых растений в течение года, %

Примечание: прочерк – не определяли.

Месяц
Вид

Picea
obovata

Abies 
sibirica

Juniperus
communis

Vaccinium
vitis-idaea

Pyrola
rotundifolia

Март 54 46 60 13 –
Май 12 23 21 18 29
Июль 0 2 0 19 17
Сентябрь 13 0 3 9 6
Декабрь 53 30 38 17 10
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глубокого покоя зимой и ранней весной, когда ис-
пользование световой энергии в фотосинтетическом
метаболизме углерода невозможно из-за низкой тем-
пературы, а поглощение света хлорофиллами про-
должается. У зимующих под снегом вечнозеленых
кустарничков брусники и летне-зеленых трав, на-
оборот, уровень деэпоксидации возрастал в период
активной вегетации.

Влияние светового режима на содержание ка-
ротиноидов и функционирование виолаксантино-
вого цикла. Экологические условия местообитаний,
как правило, соответствуют физиологической нор-
ме световых реакций поселяющихся там видов ра-
стений. Нами установлено, что в июле летнезеле-
ные листья растений Ajuga reptans, произрастаю-
щих под пологом леса при сильном затенении, со-
держали 2.5-2.8 мг/г сухой массы желтых пигмен-
тов, что в 1.5 раза больше, чем у растений, обитаю-
щих в осветленном месте. У затененных растений в
утренние и дневные часы концентрация каротино-
идов была на 38 % выше, чем в вечернее время.
Данные хроматографического определения пигмен-
тов иллюстрируют изменения относительного содер-
жания отдельных компонентов пула каротиноидов
листьев растений живучки (рис. 2). У световых ра-
стений в составе каротиноидов присутствовали Ант
и Зеа. В листьях теневых растений эти ксантофил-
лы обнаружены в следовых количествах. Доля β-
кар (14-19 % суммы каротиноидов) и ксантофил-
лов Лют (55-64 %) и Нео (7-9 %) была примерно
одинаковой в листьях световых и теневых расте-

 Рис. 2. Суточная динамика относительного содержания (%)
β-каротина (1), зеаксантина (2), лютеина (3), антераксантина (4),
виолаксантина (5) и неоксантина (6) в листьях световых (А) и
теневых (Б) растений Ajuga reptans L. По горизонтали – время
суток.

ний. Теневые растения отличало накопление β-кар,
а листья световых растений содержали больше Лют,
стабильно высокое содержание которого в пигмент-
ном аппарате обусловлено структурной ролью дан-
ного ксантофилла, который является неотъемлемым
элементом периферического звена ССК ФС II, а так-
же его возможной антиоксидантной функцией.
При длительной адаптации к естественным усло-

виям освещенности на открытой местности расте-
ния характеризуются большим пулом ксантофиллов.
Накопление Зеа указывает на высокий уровень де-
эпоксидации пигментов ВКЦ (до 60 %). У затенен-
ных растений данная величина была на порядок
ниже. Хотя уровень деэпоксидации пигментов ВКЦ
в листьях световых растений был высоким на про-
тяжении всего суточного цикла, максимальные зна-
чения были отмечены в полуденные часы. Можно
полагать, что ФСА растений, произрастающих на
открытой опушке, лучше защищен от фотодинами-
ческого разрушения благодаря высокой активности
ВКЦ и накоплению Зеа, который способен рассеи-
вать избыток поглощенной световой энергии в виде
тепла еще до передачи в реакционный центр [11,
21]. Механизм, с помощью которого Зеа осуществ-
ляет свою защитную функцию, до сих пор точно не
установлен. Высказано предположение, что Зеа опо-
средованно влияет на процессы диссипации энергии,
так как способствует аллостерическим изменениям
в пигмент-белковых комплексах и, тем самым, уси-
ливает нефотохимическое тушение флуоресценции
[15, 24]. Однако данных о вовлечении этого цикла
при адаптации теневыносливых растений к избы-
точной радиации в литературе немного [12].
Деэпоксидация на свету включает превращение

эпоксиксантофилла (Вио) в безэпоксидный Зеа, а так-
же изменения в содержании интермедиата Ант (5,6-
моноэпоксизеаксантина). Совместно с польскими
коллегами нами были проведены опыты по изуче-
нию прямой и обратной реакции ВКЦ в зимне- (ЗЗ)
и летне-зеленых (ЛЗ) листьях Ajuga reptans из зате-
нененных и освещенных местообитаний на террито-
рии Ботанического сада Ягиеллонского университе-
та (Краков, Польша) [3]. Эксперименты осуществ-
ляли по следующей схеме: 1) сначала неотделенные
от растения листья адаптировали к темноте в тече-
ние 1 ч; 2) затем экспонировали во влажной камере
с водяным фильтром при ФАР 2000 мкмоль/м с в
течение 1 ч для прохождение прямой реакции ВКЦ –
деэпоксидации Вио; 3) вновь затемняли на 18 ч для
прохождения обратной реакции – эпоксидация Зеа.
После каждой экспозиции высечки из листьев фик-
сировали жидким азотом. Индивидуальные пигмен-
ты разделяли методом обращенно-фазовой ВЭЖХ
(Jasco, Япония).
Относительное содержание двух пигментов ксан-

тофиллового цикла – Зеа и Ант – возрастало в пе-
резимовавших листьях световых и теневых расте-
ний при высокой освещенности. При этом на свету
до 10 % пула Вио превращалось в Зеа. У перезимо-
вавших листьев исходно присутствовало небольшое
количество Ант. Оно незначительно увеличивалось
при освещении, а при последующем затемнении
уменьшалось. У генерации ЛЗ листьев световых ра-
стений доля Ант в общем пуле компонентов ВКЦ
была выше, возрастала под действием света и не
снижалась при последующем затемнении. Уровень
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деэпоксидации Вио в листьях световых растений под
действием интенсивного света достигал 30 % (рис. 3).
В темноте обратная реакция ВКЦ (эпоксидация)
приводила к снижению уровня деэпоксидации в ЗЗ
листьях световых растений почти на порядок, в ЛЗ –
только в 1.3 раза. Световой режим места обитания
растений не оказал влияния на работу ВКЦ в пере-
зимовавших листьях. По активности ВКЦ ЗЗ ли-
стья теневых растений практически не уступали ЗЗ
листьям световых растений, тогда как листья лет-
ней генерации теневых и световых растений суще-
ственно различались по этому показателю. Уровень
деэпоксидации в ЛЗ листьях теневых растений ос-
тавался низким и составлял 3-5 %. Низкое содер-
жание компонентов ВКЦ и скорость их взаимопрев-
ращений можно объяснить тем, что каротиноиды
летнезеленых листьев теневых растений выполня-
ют функцию светосборщиков.
Можно заключить, что ФСА летне-зеленых ли-

стьев световых и теневых растений и летне-зеле-
ных листьев световых растений Ajuga reptans хоро-
шо защищен от избыточной инсоляции благодаря
высокой активности ВКЦ. В целом, полученные дан-
ные свидетельствуют о высоком адаптивном потен-
циале пигментного аппарата Ajuga reptans, что по-
зволяет теневыносливому растению занимать ме-
стообитания с различным световым режимом.
Опыты по изучению прямой и обратной реакции

ВКЦ были продолжены на двух фенотипах Plantago
media, произрастающих при разной освещенности.
Хроматографический анализ выявил в составе ка-
ротиноидов β-кар и ксантофиллы (Вио, Лют и Нео).
Основная доля в фонде каротиноидов приходилась
на Лют и Вио, а β-кар составлял менее 10 %. Общий
пул пигментов ВКЦ (Вио+Ант+Зеа) и уровень де-
эпоксидации пигментов ВКЦ были существенно
выше у С-растений, особенно в утренние часы. От-
носительное содержание Вио в пуле пигментов ВКЦ
достигало 85-90 % в полночь и снижалось до 10 % в
полуденные часы. При этом повышалась концент-
рация Зеа – ключевого пигмента ВКЦ. Максималь-
ное содержание Зеа в пуле пигментов ВКЦ состав-
ляло 60 %. У Т-растений Зеа появлялся позже и в
меньшем количестве. Взаимопревращение пигмен-
тов ВКЦ у теневых растений проис-
ходило медленнее, чем у световых ра-
стений, особенно в утренние часы. Об-
наружена тесная корреляционная за-
висимость нефотохимического туше-
ния флуоресценции хлорофилла в ФС
II от накопления Зеа в листьях
Plantago media [2]. Это свидетельст-
вует об участии Зеа-зависимого за-
щитного механизма и его активации
у растений, обитающих на открытом
участке. Следует также особо отме-
тить, что в защите ФСА от фотоокис-
лительной деструкции помимо ксан-
тофиллов ВКЦ могут участвовать и
другие каротиноиды (Лют, Нео, β-
кар) [23]. Молекулярные механизмы
действия каротиноидов помимо ан-
тиокислительных эффектов включа-
ют стабилизацию физического состо-
яния мембран [18]. Этим можно объ-
яснить повышение относительного со-

держания каротиноидов в листьях световых расте-
ний Plantago media.
Известно, что в темноте Зеа в листьях нет, он

накапливается на свету. Доступность Вио для де-
эпоксидации тем выше, чем более восстановлен пул
пластохинонов. Согласно [8], трансформация Вио в
Зеа происходит в липидном матриксе. Показано [5],
что при высокой инсоляции летне-вегетирующие
растения (Urtica dioica, Ranunculus acris) повыша-
ли образование Зеа и его содержание достигало 60 %
пула ксантофиллов ВКЦ, как и в случае со свето-
выми растениями Plantago media. Полагают, что
травянистые многолетники способны преобразовы-
вать до 85 % пула пигментов ксантофиллового цикла
в Зеа на свету. Поскольку Вио гетерогенен [7, 14],
считают, что Зеа образуется из «активного» фонда
Вио.
Для того, чтобы определить количество Вио, спо-

собного вступать в светозависимые превращения у
двух фенотипов Plantago media, мы применили ин-
гибитор, блокирующий реакцию образования Вио
из Зеа. В интактных листьях растений Plantago
media на свету в Зеа превращалось около 50 % Вио,
а при обработке листьев СА – до 65 %. В присут-
ствии СА в фонде пигментов ВКЦ было больше Зеа,
тогда как без СА сохранялся интермедиат Ант. С ис-
пользованием СА показано, что в утренние часы у
теневых растений Plantago media не вовлекается во
взаимопревращения ВКЦ примерно 22 %, у свето-
вых растений – около 17 % общего пула Вио. В по-
слеполуденные часы эти величины составляли 17 и
14 % соответственно. Другими словами, нами по-
казано, что пул активного Вио растений зависит от
условий местообитания и изменяется в течение су-
ток.

Заключение
 Нами выявлен состав каротиноидов и законо-

мерности функционирования ВКЦ у растений при-
родной флоры бореальной зоны. У всех исследован-
ных видов независимо от жизненной стратегии в
составе желтых пигментов превалировали ксанто-
филлы, преимущественно Лют (70 %), на долю β-
кар приходилось 15-20 % суммы каротиноидов.
В зимний и ранневесенний периоды хвойные дре-

Рис. 3. Состояние деэпоксидации виолаксантина (%; по вертикали) в зимне-
(А) и летне-зеленых (Б) листьях теневых (а) и световых (б) растений Ajuga reptans L.
в контроле (I), экспозиции в течение одного (II) и 18 (IV) часов в темноте и в тече-
ние часа на свету (III) при ФАР 2000 мкмоль/(м2с) [3].
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весные растения содержали значительные количе-
ства Ант и Зеа, что указывает на повышение уров-
ня деэпоксидации пигментов ВКЦ и возрастании
роли Зеа-зависимого механизма в защите фотосин-
тетического аппарата от разрушения.
Выявлены значительные изменения состояния

деэпоксидации компонентов ВКЦ у травянистых
растений при адаптации к высокой освещенности.
У световых фенотипов превращение Вио в Зеа (че-
рез Ант) значительно усиливалось при повышении
освещенности. Экспериментально доказано, что де-
эпоксидации может подвергаться в среднем 80 %
пула Вио. Доля неактивного пула Вио варьирует в
зависимости от условий местообитания. На силь-
ном свету на Зеа приходится до 60 % пигментов
ВКЦ. Полученные данные свидетельствуют об эко-
логической роли ВКЦ. Благодаря функционирова-
нию Зеа-зависимого защитного механизма вечнозе-
леные хвойные бореальной зоны сохраняют ФСА и
способность фотосинтезировать после перезимовки,
а травянистые растения могут осваивать экотопы с
различными световыми условиями. Наши резуль-
таты существенно дополняют и расширяют пред-
ставления о регуляторном влиянии внешних фак-
торов на функционировании ВКЦ растений боре-
альной зоны.
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Известно, что биосинтез важней-
ших соединений в растении на-
прямую зависит от потока угле-

рода по дыхательным путям (рис. 1).
Ежесуточно растения окисляют в ды-
хании от 30 до 70 % ассимилирован-
ного при фотосинтезе углерода [13].
Интермедиаты и энергия, извлекае-
мая в процессе дыхания, необходимы
для роста и поддержания целостности
и функциональной активности клеточ-
ных структур, специализированных
тканей и органов растительного орга-
низма. Дыхание тесно взаимодейству-
ет с другими функциями и процесса-
ми в живой клетке. Являясь централь-
ным звеном метаболизма, дыхание
отражает его состояние и участвует в
адаптации растений к изменению
внутренних и внешних факторов. Ды-
хание выступает как механизм, уско-
ряющий эволюцию. Известно, что
окисление ДНК активными формами
кислорода, образуемыми в процессе
дыхания, представляет собой важней-
ший инструмент природного мутагене-
за [34]. Поэтому проблема дыхания с
научных позиций привлекает исследо-
вателей уже более двух веков. У исто-
ков развития науки о дыхании расте-
ний стояли К.В. Шееле (C.W. Scheele,
Швеция), Я. Ингенгауз (J. Ingenhousz,
Голландия), Н.Т. Соссюр (N.T. Saus-
sure, Швейцария), Ф. Мейен (F.J.F.
Meyen, Германия), Л. Гарро (L. Gar-
reau, Франция), И.П. Бородин (Рос-
сия), В.И. Палладин (Россия), П.А. Ко-
стычев (Россия), О.Г. Варбург  (O.H.
Warburg, Германия), А.Н. Бах (Россия)
и другие известные ученые.

В лаборатории экологической фи-
зиологии растений Института биоло-
гии систематические исследования
дыхания растений ведутся около 40
лет. Они были начаты в рамках комп-
лексных исследований продукционно-
го процесса, основу которого состав-
ляют генетически детерминированные
процессы роста. По результатам фун-
даментального изучения физиологии
дыхания была предложена концепция
дыхания в донорно-акцепторной си-
стеме и получены принципиально важ-
ные количественные данные о взаи-
мосвязи дыхания с фотосинтезом, ро-
стом и включением углерода в био-
массу, определена роль дыхания в
продукционном процессе растений
[13]. С 1985 г. больше внимания стали
уделять значению дыхания в процес-

сах адаптации и повышению устойчи-
вости растений к неблагоприятным
факторам среды. В целях выявления
механизмов регуляции дыхания про-
ведены исследования дыхательных
путей и их соотношения в раститель-
ной клетке в норме и при стрессе. Важ-
но отметить постоянный интерес и
поддержку наших исследований проф.
О.А. Семихатовой (БИН РАН), ведуще-
го специалиста в области физиологии
и экологии дыхания растений.

Настоящая работа представляет
собой обзор основных научных дости-
жений лаборатории в области физио-
логии дыхания растений.

Для сопоставления метаболической
активности проведены измерения ско-
рости дыхания листьев растений куль-
турных и дикорастущих видов [10, 12,
14, 16, 17]. Среди культурных растений,
возделываемых в условиях холодного
климата, наибольшая дыхательная спо-
собность (3.5-5.3 мг СО2/г ч при 20 °С)
отличала бобовые и картофель. Ды-
хательная активность листьев боль-
шинства дикорастущих растений не
превышала 3 мг СО2/г ч. Полученные
данные и имеющиеся в литературе
сведения показывают, что культурные
растения по сравнению с дикорасту-
щими отличаются более высокой ды-
хательной активностью. Это явилось
следствием длительного отбора и се-
лекции сортов, в результате которой
культурные растения по своим свой-
ствам отдалились от предков. Повы-
шение емкости хозяйственно ценных
органов культурных растений сопро-
вождалось увеличением транспорта
ассимилятов и необходимых метабо-
литов, что в свою очередь стимулиро-
вало фотосинтетическую функцию и,
как следствие, дыхательную актив-
ность, связанную с использованием
энергии на рост и поддержание функ-
циональной целостности и активности
биомассы.

Отличительной особенностью и
фундаментальным свойством расти-
тельного организма является способ-
ность к постоянному росту. В течение
всей жизни растения функционируют
различные типы меристем, активность
которых определяет скорость роста
растительного организма и его отдель-
ных частей, а следовательно, и их
дыхательную активность. Показано,
что онтогенетическая динамика дыха-
ния злаков представляет кривую с
максимумом в начале кущения, когда
доля меристематических тканей и со-
держание белка в общей биомассе
высокие [13]. У Rhaponticum carthamoi-
des максимальные величины дыхания
органов наблюдались на второй год
жизни растений, что характерно для
многолетних видов и связано с актив-
ным вегетативным ростом и накопле-
нием биомассы [6].

Установлено, что характер онтоге-
нетического хода дыхания целого ра-
стения определяется, главным обра-
зом, внутренними факторами и явля-
ется функцией эпи- и морфогенеза.
Поэтому изучение онтогенетического
хода дыхания органов дает возмож-
ность составить обобщенное пред-
ставление об основных градиентах и
закономерностях дыхательной актив-
ности растений на разных этапах их
роста и развития. Показано, что онто-
генетический ход дыхания органа (как
и целого растения) зависит от скоро-
сти его роста, а также активности про-
цессов, вовлеченных в выполняемую
им функцию. Так, динамика дыхания
листьев отражает смену акцепторной
функции на донорную. Наибольшую
скорость выделения СО2 (6-8 мг/г ч при
20 °С) имели молодые листья, рост
которых осуществлялся в основном за
счет импорта ассимилятов [11, 16, 18].
Дыхание снижалось по мере перехо-
да листьев от импорта к экспорту ас-
симилятов. Дыхание донорных листь-
ев менялось мало и составляло око-
ло 2 мг СО2/г ч. По сравнению с ли-
стьями стебли и корни дышат менее
интенсивно [8, 10, 25]. Эти органы ха-
рактеризовала наибольшая интенсив-
ность дыхания в начале роста расте-
ний. В течение вегетации скорость
выделения СО2 снижалась у разных
видов в 2-5 раз. Специализированные
органы запаса (клубни картофеля)
дышали значительно менее интенсив-
но, чем листья, но онтогенетический
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ход дыхания клубней был подобен та-
ковому листьев (рис. 2). Полученные
данные важны для изучения положе-
ния органов в донорно-акцепторной
системе растения, связи дыхания с
ростом и адаптацией растений к усло-
виям окружающей среды.

Одним из основополагающих ас-
пектов физиологии дыхания является
связь этого процесса с содержанием
субстрата (неструктурных углеводов) и
основного элемента всех важных био-
молекул – азота. Изучение зависимо-
сти дыхания от углеводов и азота по-
казало, что эти факторы взаимодей-
ствуют с дыханием через рост [13, 22,
23]. Улучшение снабжения растений
фотосинтатами и азотом способствует
росту их массы и, соответственно, уси-
ливает дыхание. Для описания связи
дыхания с азотом наиболее «физиоло-
гичными» являются гиперболическая и
логарифмическая функции (рис. 3).
Они показывают, что с увеличением
концентрации азота в биомассе свы-
ше 25-30 мг/г угол наклона кривой к
оси абсцисс значительно уменьшает-
ся. Это свидетельствует о стремлении
растения к ограничению дыхательной
активности при высоких концентраци-
ях азота в биомассе. Скорость выде-
ления СО2 приближается к нулевому
значению при концентрации азота око-
ло 10 мг/г сухой массы, что характер-
но для большинства видов растений
как культурной, так и природной фло-
ры [17, 22]. Установлено, что видовая
вариабельность дыхания растений
Приполярного Урала, где наблюдает-
ся дефицит азота в почвах, обуслов-
лена их азотным статусом [17].

Дыхание как процесс, связанный с
различными сторонами жизнедеятель-
ности растений, и центральное звено
общего метаболизма, зависит от мно-
гих факторов среды. Одним из веду-
щих экологических факторов являет-
ся температура. Согласно классичес-
ким представлениям, усиление дыха-
ния в диапазоне от 0 до 35 °С подчи-
няется правилу Вант-Гоффа и может
быть описано экспоненциальной функ-
цией [25]. Такой характер обусловлен
скоростью темновых реакций за счет
увеличения активности дыхательных
ферментов. Однако на зависимость
дыхания от температуры сильно влия-
ет продолжительность экспозиции ра-
стительного материала при данной
температуре [32, 36]. Поэтому наибо-
лее информативным показателем, ха-
рактеризующим отношение интенсив-
ности дыхания к температуре, являет-
ся критическая температура (КТ, наи-
меньшая из супероптимальных темпе-
ратур, при которой скорость выделения
СО2 за час действия уменьшается при-
мерно на 30 %). Для большинства ви-
дов умеренной зоны КТ лежит в пре-
делах 40-45 °С, у растений жарких пу-
стынь достигает 50-55 °С [26, 31]. Ха-
рактер температурных кривых дыха-
ния четко отражает ботанико-геогра-
фическую приуроченность растений и
позволяет выявить их важные свой-
ства: лабильность метаболизма и свя-
занные с ней адаптационные возмож-
ности вида. Температурные зависимо-
сти дыхания культурных растений на
Севере показали, что КТ находится в
пределах 40-45 °С [14, 15]. При более
высокой температуре в поглощении О2

листьями растений (лисохвост, мят-
лик, клевер) помимо митохондриаль-
ных участвовали и ферменты полифе-
нолоксидазной системы, о чем свиде-
тельствовало побурение листьев. Оп-
ределение температурного хода дыха-
ния видов Rhaponticum carthamoides
и Rhodiola rosea, имеющих ценное ле-
карственное значение и выращивае-
мых в культуре в условиях средней
подзоны тайги, позволило выявить
адаптированность метаболизма ра-
стений к температурным условиям ме-
стообитания [6, 21]: КТ их дыхания со-
ответствовала 40-42 °С и была близка
к КТ видов бореальной и субаркти-
ческой зон (рис. 4).

Стрессовые условия, подавляя
общую метаболическую активность и
рост, могут усиливать дыхание для
целей репарации повреждения и под-
держания функциональной целостно-
сти. В эпоху глобального экологичес-
кого кризиса проблема загрязнения
окружающей среды ксенобиотиками
становится все более актуальной.
Наиболее опасными загрязнителями
среды являются фосфорорганические
соединения и тяжелые металлы. Нами
впервые показано, что в умеренных
количествах высокотоксичные соли
ртути и метилфосфоновая кислота
(МФК) не изменяли или увеличивали
дыхательную активность. Несмотря на
торможение роста, интенсивность
дыхания корней кормовых и овощных
культур при загрязнении почвы ртутью
была выше по сравнению с контроль-
ными на 20-40 % [32]. Одновременно
наблюдали активацию ферментов,
осуществляющих детоксикацию актив-
ных форм кислорода и органических
перекисей в корнях растений. В экс-
периментах с многолетним корневищ-
ным растением двукисточником трост-
никовидным показано, что при обра-
ботке надземной части МФК в концен-
трации 0.01 и 0.1 М интенсивность
дыхания и тепловыделения в листьях
повышалась в 1.3 раза по сравнению
с контролем [28]. Установлено, что вы-
сокие концентрации тяжелых метал-
лов, как правило, подавляют дыхание
из-за инактивации основных дыха-
тельных ферментов [4]. Полученные
данные указывают на необходимость
использования показателей дыхания
при оценке устойчивости растений к
стрессу.

Разделение дыхания на функцио-
нальные составляющие (дыхание ро-
ста и дыхание поддержания), позво-
ляющее рассчитать дыхательную цену
всех основных компонентов биомассы
и эффективность роста (Yg), являет-Рис. 1. Дыхание – ключевое звено клеточного метаболизма.
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 Рис. 2. Изменение дыхательной способности листьев (а) и
клубней (б) по мере их роста [13]. Стрелками I и II обозначены
фазы импорта и экспорта ассимилятов соответственно.

По оси абсцисс: а – доля площади листа в процессе его
роста, %; б – диаметр клубня, см.

По оси ординат: скорость выделения СО2, мг/г сухой мас-
сы ч.

 Рис. 3. Дыхание (мг СО2/г сухой массы ч) листьев растений
Приполярного Урала как функция концентрации азота (мг/г су-
хой биомассы; по оси абсцисс): результаты аппроксимации экс-
периментальных данных линейной (1), гиперболической (2) и
логарифмической (3) функциями [16].

ся неотъемлемой частью построения
моделей продукционного процесса и
прогнозирования продуктивности ра-
стений [37, 47, 48]. Дыхание роста от-
ражает количество субстрата, связан-
ного с новообразованием структурной
биомассы. Дыхание поддержания
включает дыхательные затраты на
поглощение ионов, экспорт и транс-
порт веществ, ресинтез белковых и
других обновляющихся структур и т.д.
Величина дыхания роста, а следова-
тельно и Yg, зависит от состава син-
тезируемой биомассы и варьирует в
пределах 0.6-0.8 г/г. Это соответству-
ет потреблению на дыхание, связан-
ное с синтезом 1 г биомассы, в сред-
нем 0.3-0.4 г глюкозы и выделению
480-630 мг СО2 [13]. Основная часть
данных, полученных для репродуктив-
ных органов злаков и бобовых [13],
находится в близком соответствии с
этой величиной Yg. Клубни картофе-
ля имели более низкую, чем теорети-
ческая, величину коэффициента ды-
хания роста. Дыхание поддержания, в
сильной степени зависящее от скоро-
сти роста и условий выращивания [43,
44], у культурных растений Севера
чаще всего превышало минимальную
теоретическую величину (0.02-0.04 г/г
сут.), что связано с усилением энерге-
тических затрат на поддержание в не-
благоприятных условиях холодного
климата.

Классические представления о
донорно-акцепторной системе (ДАС)
растений сложились в 1970-е годы как

результат исследования взаимодей-
ствия органов, производящих и по-
требляющих ассимиляты [27, 29, 50].
В литературе достаточно полно осве-
щены вопросы фотосинтетического
обеспечения роста и морфогенеза,
обусловливающие последовательную
смену донорно-акцепторных связей в
растении [29]. Нами были теоретичес-
ки обоснованы подходы и выполнены
исследования, результаты которых
позволяют заключить, что дыхание
является фундаментальной функцио-
нальной характеристикой ДАС расте-
ний и участвует в формировании до-
норно-акцепторных отношений [8, 9].
Обусловленная морфогенетически
смена донорно-акцепторных отноше-
ний вызывает закономерные функци-
ональные изменения, выражающиеся
в согласовании на новом уровне ды-
хания с фотосинтезом и ростом. Ха-
рактер онтогенетических изменений
соотношения дыхания и фотосинтеза
и величина данного показателя у ра-
стений, отличающихся по морфологи-
ческой организации донорно-акцеп-
торной системы, обусловлены разны-
ми факторами [13]. У однолетних трав
они определяются затратами на под-
держание фотосинтетического аппа-
рата и снижением ассимиляции вслед-
ствие взаимозатенения и старения
листьев, у многолетних трав – дыха-
тельной ценой мощной корневой си-
стемы. У растений, формирующих спе-
циализированные органы запасания,
ведущим фактором является увеличе-

ние доли продуктов фотосинтеза, на-
правляемых в запас.

В среднем за сутки в дыхании це-
лого растения окисляется 40-60 % ас-
симилированного в процессе фото-
синтеза углерода. В годичном цикле
доля дыхания может достигать 80 %
гроссфотосинтеза (R/Pg) [13]. Величи-
на R/Pg имеет тенденцию к увеличе-
нию не только с возрастом растений,
но и в неблагоприятных условиях сре-
ды за счет повышения дыхательных
затрат и/или подавления фотосинте-
тической функции. Показано, что R/Pg
не только отражает соотношение со-
ставляющих углеродного баланса и
направленность метаболизма, но и
может служить сигналом для включе-
ния механизмов адаптивных пере-
строек, обеспечивающих максималь-
но возможную в конкретных условиях
эффективность роста. Так, в опытах с
Rhaponticum carthamoides путем изме-
нения условий роста выявлены адап-
тивные реакции растений, направлен-
ные на сохранение постоянства R/Pg
и обеспечивающие успешное произра-
стание этого интродуцента в условиях
средней подзоны тайги европейского
Северо-Востока [20]. При умеренном
затенении растения адаптировались
за счет сохранения продуктивности фо-
тосинтеза и снижения дыхательной
способности органов, при сильном за-
тенении и сокращении фотопериода –
за счет уменьшения массы.

В опытах с добавками минераль-
ного азота показано, что оптимальная
для роста Rhaponticum carthamoides
концентрация азота в биомассе со-
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ставляет 25-30 мг/г. При концентрации
свыше 30 мг/г отмечали возрастание
R/Pg, что можно рассматривать как
признак неэффективности высоких
доз азота [20]. Стремление растений
в неблагоприятных условиях поддер-
живать величину R/Pg выявлено в кон-
тролируемом эксперименте при изуче-
нии влияния температурного режима
на рост и другие морфофизиологичес-
кие показатели растений ячменя (Hor-
deum distichum L., сорт Андрей) в за-
висимости от уровня минерального
питания [2]. При понижении темпера-
туры (13/8 °С – день/ночь), но в пре-
делах температурного оптимума ро-
ста, растения были не способны усва-
ивать минеральные элементы при от-
носительной скорости их добавки,
близкой к максимально возможной, из-
за снижения продуктивности азота и
продуктивности фотосинтеза (рис. 5).
Хотя соотношение дыхания и гроссфо-
тосинтеза значительно сократилось за

счет уменьшения дыхательной спо-
собности, относительная скорость ро-
ста растений уменьшилась вдвое. Та-
ким образом, поддержание R/Pg в за-
висимости от силы действия фактора
и степени толерантности растения мо-
жет быть достигнуто на функциональ-
ном уровне, а когда резервов физио-
логической пластичности недостаточ-
но для сохранения определенного со-
отношения процессов, то и на струк-
турно-функциональном.

Вопросы взаимосвязи растений в
растительном сообществе на уровне
структурной организации изучает фи-
тоценология [30, 35]. Основные при-
знаки фитоценозов (взаимное влияние
растений и взаимодействие со сре-
дой) свойственны не только совокуп-
ности природных растений, но и посе-
вам культурных растений, которые яв-
ляются агрофитоценозами. Конкурен-
ция растений в агрофитоценозе за
основные ресурсы питания (свет, воду,
минеральные элементы, углекислый
газ и кислород) во многом зависит от
плотности ценоза. На основе комплекс-
ного физиолого-биохимического ис-
следования райграса однолетнего (Lo-
lium multiflorum Lam., сорт Московский-
74) в ценозах разной плотности уста-
новлены закономерности изменения
составляющих продукционного про-
цесса, в том числе дыхания, под вли-
янием ценотического взаимодействия
[19, 23]. Чем выше плотность ценоза,
тем раньше проявляется эффект це-
нотического взаимодействия и силь-
нее возрастает величина соотношения
дыхания и фотосинтеза. Степень из-
менения данной величины может слу-
жить мерой силы ценотического взаи-
модействия. Таким образом, накопле-
ние ценозами разной плотности оди-
наковой конечной биомассы связано

в основном с увеличением дыхатель-
ных затрат на поддержание биомассы
и соотношения дыхания и гроссфото-
синтеза при загущении посевов. Полу-
ченные данные носят фундаменталь-
ный характер, их следует учитывать
при определении оптимальной густо-
ты стояния растений и формировании
высокопродуктивных агрофитоцено-
зов.

Рассмотренные выше вопросы в
основном касаются изучения физио-
логии дыхания на тканевом, органном,
организменном и ценотическом уров-
нях. В настоящее время в лаборато-
рии все больше внимания уделяют
клеточному и субклеточному уровням
организации дыхательного процесса.
Это направление представляет инте-
рес в связи с изучением физиолого-
биохимических механизмов ответных
реакций растений на изменение усло-
вий среды, связанных с вовлечением
и/или переключением альтернативных
метаболических путей. В раститель-
ных митохондриях, в отличие от живот-
ных, перенос электронов в электрон-
транспортной цепи (ЭТЦ) с пула уби-
хинона на О2 возможен по основному
(цитохромному) и энергетически мало
эффективному альтернативному (ци-
анидрезистентному) пути (АП) через
альтернативную оксидазу (АОХ) [50].
Вопрос о роли АП в растениях до сих
пор является предметом дискуссий.

Наши исследования АП начались
в то время, когда была точно доказа-
на лишь одна функция альтернативно-
го дыхания – его участие в термогене-
зе тканей цветка некоторых ароидных
[45]. Объяснение роли АП в нетермо-
генных тканях было предложено в
1982 г. голландским ученым H. Lam-
bers [41] (см. фото). Согласно сфор-
мулированной им гипотезе «сверхпо-
тока» («energy overflow»), при насыще-
нии цитохромного пути АП работает
как «выхлопной клапан», через кото-
рый «сжигается» избыток углеводов,
который клетка не в состоянии эффек-
тивно использовать. Однако позже
стало известно, что цитохромный и
альтернативный пути дыхания конку-
рируют за электроны [38]. Кроме того,
появились экспериментальные дан-
ные, ставящие под сомнение эту ги-
потезу. В частности, нами при изуче-
нии вовлечения альтернативного пути
дыхания в листьях многолетних ра-
стений Rhodila rosea и Ajuga reptans
было показано, что высокая обеспе-
ченность дыхательным субстратом (уг-
леводами) является важным, но не
единственным условием для актива-
ции АОХ [7]. В настоящее время счи-

Е.В. Гармаш, Х. Лабмерс, Т.К. Головко (слева направо) на XIV конгрессе Федера-
ции европейских обществ биологов растений (FESPB) в Кракове. 2004 г.

Рис. 4. Кривые температурной зави-
симости дыхания листьев Rhaponticum
carthamoides второго года жизни (1) и ра-
стений бореальной (2) и субарктической
(3) зон [5].

По оси абсцисс – температура, °С.
По оси ординат – доля максималь-

ной величины дыхания в оптимуме, %.
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тается, что АП участвует в поддержа-
нии дыхательного метаболизма угле-
рода [7, 39], окислительно-восстанови-
тельного баланса в ЭТЦ [46], сниже-
нии формирования активных форм
кислорода (АФК) [42], особенно при
стрессе.

Гипотеза «сверхпотока» не потеря-
ла своего значения, а несколько транс-
формировалась: АП участвует в под-
держании баланса между углеводным
метаболизмом и скоростью электрон-
ного транспорта, контролирует соотно-
шение АТФ/АДФ за счет быстрого
окисления НАДН без образования АТФ
[50]. При этом цикл Кребса продолжа-
ет функционировать. Такая ситуация
может быть целесообразна для ра-
стений в период активного роста, ког-
да они больше нуждаются в метабо-
литах для синтезов de novo, чем в АТФ.
Нами показано, что скорость дыхания
и подавление дыхания в присутствии
специфического ингибитора АОХ были
выше в корнях и листьях быстро ра-
стущих растений ячменя, чем у расте-
ний с низкой скоростью роста [5]. При
этом установлено, что скорость роста
растений, а не их углеводный статус,
контролирует вовлечение энергети-
чески малоэффективного АП в зави-
симости от изменения условий выра-
щивания в пределах физиологической
нормы. На роль АП в защите клетки
от окислительного стресса указывает
множество работ [1]. Активация АОХ
приводит к снижению степени восста-
новленности пула убихинонов за счет
быстрого сброса электронов на кисло-
род с образованием воды. Стимуля-
ция АП отмечена при действии небла-
гоприятных факторов среды, которые
могут вызвать окислительный стресс
в клетке. В других работах не выявле-
но активации АОХ в ответ на действие
факторов, в частности, низкой темпе-
ратуры.

Мы предположили, что степень во-
влечения АП и его физиологическая
роль в ответ на изменение факторов
зависят, в первую очередь, от силы и
продолжительности действия фактора,
устойчивости организма и его функ-
ционального состояния. В экспери-
ментах с холодостойкими сортами (Ан-
дрей и Новичок) ячменя, длительно
адаптированными к двум температур-
ным режимам выращивания – 13/8 и
21/17 °С (день/ночь), показано, что при
пониженной температуре дыхание
осуществлялось без заметного уча-
стия АП [5]. Отсутствие чувствитель-
ности к ингибитору АОХ у холодостой-
кого сорта ячменя, выращиваемого
при более низкой (но в пределах тем-

пературного оптимума роста)
температуре, скорее всего,
обусловлено необходимостью
сохранения максимальной
энергетической эффективно-
сти дыхания для поддержания
процессов жизнедеятельности.
В другом эксперименте изуча-
ли влияние кадмия на соотно-
шение дыхательных путей в
органах ячменя сорта Новичок
при этих же температурных ре-
жимах [4]. Установлено, что
кадмий в высоких концентраци-
ях оказывает сильное влияние
на скорость дыхания и соотно-
шение дыхательных путей .
Наибольшую долю АП (46 %
общего дыхания) и активность
пероксидации липидов имели
корни растений под действием
высокой концентрации кадмия
(100 мкМ) в условиях пониженной тем-
пературы. Сделано заключение о том,
что активация АП является одним из
механизмов поддержания гомеостаза
подверженных кадмиевому стрессу
клеток корней.

В зеленых тканях растений фото-
синтез и дыхание протекают в одной
клетке. Однако долгое время процес-
сы фотосинтеза и дыхания изучали
автономно, и вопрос об их взаимодей-
ствии в фотосинтезирующей клетке ос-
тается до сих пор наименее выяснен-
ным. Нами исследовано вовлечение
АП в дыхание листа пшеницы в про-
цессе зеленения [40]. В этиолирован-
ных проростках дыхание осуществля-
лось, главным образом, по цитохром-
ному пути. Свет индуцировал вовлече-
ние АП, доля которого в течение суток
после начала освещения возрастала
до 50 % общего дыхания (рис. 6). В этот
период зеленение сопровождалось
увеличением пространственной зави-
симости расположения митохондрий в
зоне нахождения хлоропластов, что
указывает на наличие обмена ме-
таболитами между органеллами.
Полученные данные свидетель-
ствуют, что митохондрии играют
важную роль в формировании фо-
тосинтетического аппарата. В бы-
стро растущих клетках мезофилла
на свету цитохромное дыхание мо-
жет быть источником АТФ в разви-
вающиеся хлоропласты, а АП –
препятствовать перевосстановле-
нию митохондриальной ЭТЦ в пе-
риод, когда дыхание резко возра-
стает.

Таким образом, полученные
нами результаты вносят значитель-
ный вклад в понимание физиоло-

гии дыхания растений. Дыхание как
неотъемлемое свойство и фундамен-
тальная основа жизни осуществляет-
ся во всех живых клетках, тесно взаи-
модействуя с другими функциями и
процессами. Наиболее полно к насто-
ящему времени освещены вопросы
регуляции дыхания на уровне целого
растения. Значительный вклад в эту
проблему внесли представления о
роли дыхания в донорно-акцепторной
системе растения, в основе которых
лежит концепция функциональных
составляющих дыхания и количе-
ственные определения дыхательной
цены роста и поддержания. Показано,
что в среднем за сутки в дыхании це-
лого растения окисляется 40-60 % ас-
симилированного в процессе фото-
синтеза углерода. Степень изменения
соотношения дыхания и гроссфото-
синтеза может служить показателем
силы неблагоприятного воздействия
на растительный организм. Залогом
успешной адаптации растений явля-
ется поддержание величины R/Pg на

Рис. 6. Активность альтернативного (а),
цитохромного (б) и остаточного (в) дыхания
листьев пшеницы (Triticum aestivum L., сорт
Иргина) в процессе зеленения [1].

По оси абсцисс – время на свету, ч.
По оси ординат – поглощение О2, мл/г ч.

Рис. 5. Затраты ассимилированного субстра-
та на дыхание (R) и прирост биомасы (S) расте-
ниями ячменя в зависимости от обеспеченности
минеральным питанием (RA) при разных темпе-
ратурных режимах (Т) в период steady-state рос-
та, (мг/растение сут.)

Условные обозначения: RA – 0.22 (I) и 0.05
(II) г/г сут; Т – 21/17 (А) и 13/3 (Б) °С (день/ночь);
R/Pg – соотношение дыхания и гроссфотосинте-
за.

R/Pg 0.63        0.56              0.23         0.48
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уровне, достаточном для обеспечения
максимально возможной в данных ус-
ловиях эффективности роста.

Дыхание как биохимический про-
цесс в сильной степени зависит от
внешних факторов. Дыхательная спо-
собность может быть использована
как индикатор функционального состо-
яния растения в условиях прессинга
природных и техногенных факторов.
Несмотря на то, что уже расшифрова-
ны все пути дыхательного метаболиз-
ма, вопросы активации альтернатив-
ных путей в клетке остаются не до кон-
ца изученными. Роль энергетически
малоэффективного АП более или ме-
нее понятна. АОХ участвует в поддер-
жании окислительно-восстановитель-
ного баланса клетки и предотвраще-
нии образования АФК, особенно при
стрессе. Однако не совсем ясными
являются механизмы регуляции актив-
ности и вовлечения АП in vivo. Мы об-
ратили внимание на то, что дыхание и
соотношение дыхательных путей в
растениях варьирует в зависимости от
объекта, его функционального состо-
яния, продолжительности и силы дей-
ствия внешних факторов, устойчиво-
сти к ним растительного организма.
Идея многофункциональности АП на-
шла подтверждение в наших экспери-
ментах.

В заключение следует сказать, что
проблема дыхания растений сейчас
находится на новом витке своего раз-
вития. В эпоху климатических измене-
ний показана целесообразность ис-
пользования показателей дыхательно-
го метаболизма для комплексной
оценки состояния растения и окружа-
ющей среды. В центре особого внима-
ния стоят вопросы регуляции дыхания
и соотношения дыхательных путей на
разных уровнях организации расти-
тельного организма. Углубление зна-
ний по физиологии дыхания позволит
адекватно прогнозировать возможные
изменения в составе растительного
покрова биомов, управлять продукци-
онным процессом, а также контроли-
ровать жизнедеятельность клетки как
универсальной единицы всего живого.
Надеемся внести свою лепту в поток
этой важной информации.
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Среди органов растения лист занимает особое
положение как специализированный орган фо-
тосинтеза. Он обеспечивает метаболитами дру-

гие органы и играет важную роль в энергетическом
обмене целого растения. Энергетический баланс ли-
ста определяется интенсивностью и согласованно-
стью двух одновременно протекающих процессов –
фотосинтеза и дыхания. Около 40 % световой энер-
гии, запасенной зеленым листом в химических свя-
зях конечных продуктов фотосинтеза, извлекается
в процессе дыхания и используется на рост и под-
держание целостности клеточных структур и их
функциональной активности [3]. Хорошо известно,
что дыхание снижается с возрастом листа, что свя-
зано с уменьшением в нем доли меристематически
активной ткани и, в целом, замедлением скорости
роста. Представления о возрастных изменениях со-
отношения дыхательных путей окончательно не
сформированы. Дополнительно к основному транс-
порту электронов через цитохромоксидазу (ЦП) в
митохондриальной электрон-транспорной цепи
(ЭТЦ) растений функционирует нефосфорилирую-
щий альтернативный путь (АП) через цианидустой-
чивую альтернативную оксидазу [15]. Считается, что
АП участвует в поддержании окислительно-восста-
новительного баланса в ЭТЦ [11], препятствуя фор-
мированию активных форм кислорода (АФК) [10].
Активация АП также может служить эффективным
способом диссипации энергии и защиты клетки от
опасного избытка энергии [13].

Полагают, что возрастной ход дыхания листа
определяется преимущественно снижением способ-
ности ЦП и увеличением доли АП [8, 14]. С другой
стороны, молодые листья зимне-зеленых растений
в ранневесенний период их отрастания отличались
более высокой активностью и долей АП в дыхании
по сравнению со зрелыми листьями летнего перио-
да [2]. Показано также, что изменения активности
митохондриальных оксидаз возможны и у зрелого
листа в ходе онтогенеза целого растения [5]. Про-
тиворечивость данных, по-видимому, связана с раз-
ной жизненной формой и стратегией развития ра-
стения. Мы полагаем, что соотношение дыхатель-
ных путей в листе в значительной степени зависит
от его фенологической стратегии. Фенологическая
стратегия листа характеризует его сезонную дина-
мику функционирования как важного фотосинте-
тического органа и источника углерода в системе
целого растения [4, 9].
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Целью данной работы было выявить возрастные
изменения дыхательной активности и соотношения
дыхательных путей листа двух видов злаков с раз-
ной фенологической стратегией.

Объекты и методы исследований
Растения яровой пшеницы (Triticum aestivum L.,

сорт Иргина) и озимой ржи (Secale cereale L., сорт
Вятка 2) выращивали в полевых условиях на де-
лянках площадью 6 м2 вблизи г. Сыктывкар (61°40′
с.ш.).  В работе использовали растения, находящи-
еся в вегетативной фазе развития. Все измерения
на яровой пшенице выполнены в конце июня–на-
чале июля, на озимой ржи – в конце сентября. Ско-
рость дыхания оценивали по поглощению О

2
 мано-

метрическим методом при 20 °С.  Активность тер-
минальных оксидаз определяли с помощью специ-
фических ингибиторов: 25 мМ раствора салицил-
гидроксамовой кислоты (SHAM, «Lancaster», США)
и 5 мМ NaN

3
 («ДиаэМ», Украина) для АОХ и ци-

тохромоксидазы соответственно, остаточное дыха-
ние – в присутствии обоих ингибиторов. Скорость
теплопродукции (q) листьев измеряли при 20 °С в
дифференциальном сканирующем микрокалореспи-
рометре, работающем в изотермическом режиме
(Биотест 2, Россия). Приведены средние арифмети-
ческие значения со стандартной ошибкой.

Результаты и их обсуждение
В период проведения эксперимента (конец июня–

начало июля) растения пшеницы находились на вто-
ром этапе органогенеза, связанном с фенофазой тре-
тьего листа, и накапливали биомассу с относитель-
ной скоростью (ОСР), равной около 0.3 г/г в сутки.
Растения озимой ржи в конце сентября также на-

ходились на втором этапе органогенеза, когда про-
исходит формирование вегетативной массы расте-
ния (узлов с листовыми зачатками и междоузлий)
и подготовка к зиме. В период третьей декады сен-
тября средняя температура составляла 5.4 °С, но-
чью наблюдали заморозки до –1 °С (по данным Аг-
рометеорологического бюллетеня по Республике
Коми, 2008. № 21).
Растения пшеницы дышали в 1.5 раза интенсив-

нее растений ржи (рис. 1). Это свидетельствует об
общем торможении метаболизма ржи в период под-
готовки к перезимовке. При этом возрастная дина-
мика дыхательной активности листа пшеницы и
ржи была схожей. Молодые листья площадью не
более 10-15 % конечной величины поглощали О

2
 в

1.5 раза активнее, чем зрелые завершившие рост
листья. Доля АП в дыхании молодых листьев со-
ставляла 40 % общего дыхания. Вклад АП в дыха-
ние зрелых листьев зависел от вида растения: у пше-
ницы был на 20 % выше, а у ржи несколько (на
10 %) ниже по сравнению с молодыми листьями
(рис. 1). Превалирование АП в дыхании зрелых
листьев пшеницы согласуются с современными пред-
ставлениями о возрастных изменениях соотноше-
ния дыхательных путей. По мере того, как скорость
роста снижается, интенсивность дыхания падает за
счет снижения активности цитохромного пути как
компонента дыхания роста. А альтернативное ды-
хание скорее связано с дыханием поддержания [8,
14]. Об этом свидетельствуют величины коэффици-
ентов дыхания роста и поддержания, рассчитанные
на основе уравнений линейных регрессий, описы-
вающих связь между ОСР листа и активностью ци-
тохромного и альтернативного пути дыхания (рис. 2).
Показано, что активность ЦП более тесно связана с
изменениями ОСР, чем активность АП.
Усиление дыхания цитохромного типа в зрелых

листьях ржи скорее обусловлено необходимостью
сохранения максимальной энергетической эффек-
тивности дыхания для реализации энергозависимых
процессов адаптации к пониженным температурам.
Обнаружено, что зрелые листья как источники ас-
симилятов и стебли как проводящие органы имели
абсолютно (около 40 мг/г сухой массы) и относи-
тельно высокое содержание растворимых дисахари-
дов (80 % суммы всех углеводов) как криопротек-
торных веществ и транспортной формы углеводов.
Подобная направленность изменения соотношения
дыхательных путей обнаружена нами в контроли-

Рис. 1. Активность цитохромного (Vcyt), альтернативного
(Valt) и остаточного (Vres) дыхания неразвернувшегося (а), ра-
стущего (б) и зрелого (в) листьев яровой пшеницы (А) и озимой
ржи (Б). По вертикали здесь и далее: поглощение О2, мкл/г ч.

 Рис. 2. Связь между относительной скоростью роста (г/г сут.;
по оси абсцисс) и активностью общего (а), альтернативного (б)
и цитохромного (в) дыхания в листе яровой пшеницы.
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руемом эксперименте у холодостойкого сорта ячме-
ня, выращиваемого при более низкой (но в преде-
лах температурного оптимума роста) температуре
[1]. Полученные данные согласуются с современ-
ными представлениями о том, что регуляция энер-
гетического метаболизма клетки направлена на из-
бежание вовлечения АП [14]. Необходимо также
отметить известный факт, что активация АОХ мо-
жет снижать величину температурного коэффици-
ента дыхания и, следовательно, чувствительность
дыхания к температуре [6]. Поэтому в эксперимен-
те с озимой рожью уменьшение дыхания по АП
можно расценивать как механизм, позволяющий
клетке пластично реагировать на изменение темпе-
ратуры.
Лист однодольного растения формируется за счет

интеркалярной меристемы, поэтому от основания
листа к верхушке создается градиент клеток и тка-
ней с возрастанием уровня дифференцировки. Пе-
реход от деления к растяжению и зоны дифферен-
цировки клеток сопровождается хлоропластогене-
зом и увеличением клеточных компонентов, вклю-
чая дыхательный аппарат [4]. Вопрос о возрастных
изменениях направления градиента дыхательной
активности вдоль листа злаков разработан недоста-
точно, а сведения о влиянии возраста листа на со-
отношение дыхательных путей в разных частях
листовой пластинки отсутствуют.
Мы изучили изменение соотношения дыхатель-

ных путей в базальной, средней и апикальной ча-
стях формирующегося (20-30 % конечной площа-
ди) и зрелого завершившего рост листа пшеницы и
ржи. Дыхание разных частей и градиент дыхания
вдоль листа изменялись с возрастом. У пшеницы
наиболее интенсивно дышали дифференцированные,
функционально активные части листа: у молодого
листа – апикальная, у зрелого – средняя (рис. 3).

 Рис. 3. Активность цитохромного (Vcyt), альтернативного (Valt) и остаточного (Vres) дыхания в базальной (а), средней (б) и
апикальной (в) частях молодого (I) и зрелого (II) листа яровой пшеницы (А) и озимой ржи (Б).

Градиент АП практически не отличался от гради-
ента общего дыхания, но изменялось соотношение
дыхательных путей. В базальной части молодого и
зрелого листа почти 90 % общего дыхания было
связано с АП (50-60 %) и немитохондриальным
дыханием (около 30 %). Базальная часть листа, осо-
бенно молодого, характеризовалась более высокой
скоростью теплопродукции, чем средняя и верху-
шечная (рис. 4). Это косвенно может свидетельство-
вать о том, что АП как способ теплового рассеива-
ния энергии участвует в регуляции баланса между
углеводным метаболизмом и скоростью электрон-
ного транспорта [11]. Вклад немитохондриального
дыхания в поглощение О

2
 меристематически актив-

ной базальной части молодого листа был втрое выше,
чем у более дифференцированной части листовой
пластинки (рис. 3). Имеются данные, что в расти-
тельных и животных клетках устойчивое к действию
ингибиторов митохондриальных оксидаз остаточное
дыхание включает реакции окисления молекуляр-
ным кислородом органических соединений с помо-
щью различных оксидаз в пероксисомах и на эн-
доплазматическом ретикулуме [12]. Считают, что
немитохондриальное дыхание является важнейшим
элементом защитной системы клетки от избытка
кислорода [7]. На наш взгляд, активация немито-
хондриального и альтернативного дыхания в интен-
сивно растущей ткани направлена также на обеспе-
чение клеток метаболитами для синтезов de novo за
счет поддержания высокой скорости электронного
транспорта и низкой скорости образования АТФ.
Эта возможная функция нефосфорилирующих ды-
хательных путей требует дальнейшего исследова-
ния.
Зрелые листья озимой ржи имели схожий как у

пшеницы градиент дыхательной активности (рис. 3).
В молодых листьях снижение дыхания вдоль ли-

А                                                                                  Б
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Рис. 4. Скорость теплопродукции (мкВт/мг сухой массы; по горизонтали) в базальной (а), средней (б) и апикальной (в) частях
молодого (I) и зрелого (II) листа яровой пшеницы (А) и озимой ржи (Б).

стовой пластинки, по-видимому, было вызвано тор-
можением метаболизма и замедлением роста в усло-
виях пониженных температур. В защищенных от хо-
лода основаниях деление клеток продолжалось, о чем
свидетельствуют относительно высокие показатели
скорости дыхания и тепловыделения (рис. 3, 4).
Альтернативное дыхание листьев ржи имело схо-
жий с общим дыханием градиент. В верхушечной
части молодых и зрелых листьев ржи дыхание осу-
ществлялось без участия АП (рис. 3). Это ука-
зывает на способность клетки повышать энергети-
ческую эффективность при снижении температуры
в пределах температурного оптимума, избегая во-
влечения нефосфорилирующих путей.

Заключение
Изучение онтогенетического хода дыхания и со-

отношения дыхательных путей позволило выявить
возрастные закономерности метаболической актив-
ности третьего листа пшеницы и ржи и проанали-
зировать их связь с жизненной стратегией расте-
ний. Относительно высокая доля АП (40 % общего
дыхания) в молодых, интенсивно дышащих и ра-
стущих листьях, вероятно, способствует поддержа-
нию активности цикла Кребса, обеспечивающего
биосинтезы метаболитами, и/или предотвращает
риск образования АФК в митохондриях. В зрелом
листе доля АП изменялась в зависимости от вида.
В листьях пшеницы превалировал АП, который в
большей степени относится к компоненте дыхания
поддержания. Ослабление дыхания альтернативно-
го типа в зрелых листьях ржи было направлено на
увеличение энергетической эффективности дыхания
при адаптации растений к пониженным температу-
рам.
Определение градиента дыхательной способности

вдоль листовой пластинки показало однотипный ха-
рактер изменения общего и альтернативного пути
дыхания с возрастом листа, однако соотношение
дыхательных путей при этом изменялось. В зрелых

листьях растений наибольшей дыхательной актив-
ностью и наименьшей долей АП отличалась сред-
няя функционально активная часть листа. Дыха-
ние меристематически активной базальной части
молодого листа осуществлялось преимущественно
по нефосфорилирующим путям. Обнаружена связь
между тепловыделением и альтернативным дыха-
нием, указывающая на участие АП в диссипации
энергии и регуляции энергетического баланса тка-
ней, содержащих меристематические клетки.
В целом, способность листа к изменению соот-

ношения дыхательных путей и подчиненность вы-
полняемых им функций в общей системе внутрен-
них связей организма способствует эффективной
реализации программы роста и развития растения.
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ДЫХАНИЕ И ЭНЕРГЕТИЧЕСКИЙ БАЛАНС
ПОБЕГОВ ДРЕВЕСНЫХ РАСТЕНИЙ НА НАЧАЛЬНОМ ЭТАПЕ ВНЕПОЧЕЧНОГО РОСТА

    Р. Малышев                 Т. Головко

В дыхании растений (R) выделя-
ют две компоненты: одна (Rg)
связана с новообразованием

биомассы, вторая (Rm) – с поддержа-
нием функциональной целостности
клеточных структур. В молодых орга-
нах и тканях, где высока доля проли-
ферирующих и растущих клеток, ос-
новная часть поставляемой дыханием
энергии и метаболитов используется
в ростовых процессах. Дыхательные
затраты в зрелых, завершивших рост
растениях, обусловлены преимуще-
ственно обновлением деградирующих
структур уже существующей биомас-
сы [1]. Идеи, заложенные в двухком-
понентной модели, позволили углу-
бить понимание эффективности роста
или трансформации субстрата (асси-
милятов) в биомассу растений (Yg).
Этот показатель может быть опреде-
лен экспериментально как доля био-
массы от потраченного на ее образо-
вание субстрата, включая окисленный
в дыхании: Yg = ∆W/∆W + Rg.  Полу-
ченные нами экспериментальные дан-
ные и анализ имеющихся в литерату-
ре сведений об эффективности роста
показывают, что величина Yg варьиру-
ет в пределах 0.65-0.85 г/г, причем по-
давляющая часть данных входит в ин-
тервал 0.70-0.75 [2]. Это означает, что
дыхательные затраты на синтез 1 г
биомассы составляют 0.33-0.43 г глю-
козы. Для теоретических расчетов Yg,
Rg и Rm был предложен [16-18] посту-
лат о том, что процессы образования
и использования поставляемой дыха-
нием энергии осуществляются в ра-
стении с максимальной эффективно-
стью. Однако двухкомпонентная мо-

дель дыхания не учитывает того фак-
та, что существенная часть извлекае-
мой при окислении дыхательного суб-
страта энергии неизбежно  рассеива-
ется в окружающую среду в виде теп-
ла. Около 90 % генерируемого моло-
дыми тканями метаболического тепла
образуется при восстановлении О2 в
митохондриях [15]. Тепловыделение
растительной клетки является неотъ-
емлемой составляющей ее метабо-
лизма и может быть оценено на осно-
ве калориметрических данных [4].

Еще в начале прошлого столетия
было высказано мнение о том, что
возможность использовать макси-
мальное количество энергии в едини-
цу времени имеет принципиальное
значение для живых организмов. Счи-
тают, что энергетический фактор сыг-
рал особую роль в процессе эволю-
ции, приведя к формированию струк-
тур и функций, максимально соответ-
ствующих условиям окружающей сре-
ды. Однако, несмотря на определен-
ный прогресс в развитии представле-
ний об энергетической эффективности
дыхания и общего метаболизма ра-
стений [4, 7, 13], остаются слабо раз-
работанными представления о запа-

сании энергии в норме и при стрессе.
Особое значение эти вопросы приоб-
ретают в решении проблем экологи-
ческой физиологии растений, для
оценки соответствия метаболизма ге-
нотипов климату, более глубокого по-
нимания роста, механизмов устойчи-
вости и адаптации [9].

Целью нашей работы было иссле-
довать закономерности влияния тем-
пературы на дыхание и теплопродук-
цию развернувшихся почек растений
родов Vaccinium и Syringа.

Объекты и методы исследований
Известно, что в вегетативных поч-

ках заложен весь зачаточный побег.
Он состоит из зачаточной оси и серии
зачаточных метамеров. Узлы в почке
предельно сближены, так как междо-
узлия еще не успели вытянуться. За-
чатки листовых пластинок плотно упа-
кованы и загнуты над конусом нара-
стания. Наши исследования были вы-
полнены на раскрывшихся почках, у
которых листья начали распрямлять-
ся и отгибаться от оси побега. Такое
состояние можно рассматривать как
начальный этап внепочечного роста
побега. В опытах использовали раз-
вернувшиеся почки Vaccinium vitis-
idaea (брусника), V. myrtillus (черника),
Syringa josikaea (сирень венгерская) и
S. vulgaris (сирень обыкновенная).
Брусника и черника – кустарнички ро-
да Vaccinium – являются типичным
компонентом почвенного покрова та-
ежных лесов, для них характерна ши-
рокая экологическая амплитуда. Поч-
ки брусники и черники отбирали в
окрестностях Сыктывкара, почки сире-
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ней – с растений, интродуцирован-
ных в ботаническом саду Институ-
та биологии. Опыты проводили в
мае–начале июня 2007-2010 гг.

Температурную зависимость
дыхания и тепловыделения раз-
вернувшихся почек изучали в диа-
пазоне 5-35 °С с шагом в 5 °С. При
каждой градации температур ис-
пользовали свежесобранный мате-
риал. Для измерения теплопродук-
ции и дыхания использовали изо-
термический микрокалориметр
Биотест-2 (ИБП, г. Пущино, Рос-
сия). Тепловыделение (q) измеря-
ли как поток тепла от объекта, по-
мещенного в измерительную ячей-
ку, и выражали в мкВт/мг сухой
массы. Дыхание (Rco2) измеряли
как тепловой поток от исследуемо-
го объекта и реакции выделяемо-
го объектом СО2 с 0.4 М NаОН [9,
13], выражали в нмоль/мг сухой
массы с (0.1 нмоль/мг сухой массы с =
15.8 мг/г сухой массы ч). Количество
запасенной энергии (∆H) рассчитыва-
ли как разность между общим количе-
ством энергии, образовавшейся при
окислении дыхательного субстрата, и
потерями энергии в форме тепла. Ко-
личество образовавшейся при дыха-
нии энергии оценивали по количеству
выделившейся углекислоты.

Приведены средние величины пя-
ти-семи независимых экспериментов.

Результаты и их обсуждение
Скорость дыхания (Rco2) развер-

нувшихся почек сиреней возрастала с
увеличением температуры от 5 до
30 °С примерно в четыре раза (рис. 1).
Наибольший подъем отмечали в диа-
пазоне 10-20 °С. Выделение СО2 по-
чек сирени обыкновенной было замет-
но интенсивней, чем сирени венгер-
ской. Прогревание почек сирени вен-
герской до 35 °С приводило к частич-
ной депрессии дыхания. Скорость теп-
ловыделения (q) почек сиреней с по-
вышением температуры от 5 до 30 °С
усиливалась в 10 раз. При этом q бо-
лее устойчиво к высокой температу-
ре, чем Rco2. Существенной разницы
в активности q между видами сиреней
выявлено не было. Дыхание развер-
нувшихся почек брусники усиливалось
в 1.5 раза с увеличением температу-
ры от 5 до 25 °С. Резкий подъем Rco2

наблюдали при прогревании почек до
30 °С. Повышение температуры до
35 °С приводило к полной депрессии
дыхания. Изменения Rco2 почек чер-
ники были аналогичными, за тем ис-
ключением, что подъем при 30 °С был

Рис. 1. Влияние температуры (°С; по оси абс-
цисс) на дыхание (А, нмоль; по оси ординат) и
тепловыделение (Б, мкВт/мг; по оси ординат)
побегов растений. Здесь и далее: Syringa josikaea
(а) и S. vulgaris (б), Vaccinium vitis-idaea (в) и
V. myrtillus (г).

менее выражен, а депрессия отмеча-
лась при температуре меньше 35 °С.
Во всем диапазоне температур вели-
чина Rco2 почек брусники была замет-
но выше, чем почек черники. Отметим,
что раскрывшиеся почки обоих видов
дышали довольно активно при низких
положительных температурах (5-10 °С).
Скорость тепловыделения побегов
брусники при повышении температу-
ры от 5 до 35 °С увеличивалась в 20
раз. Подъем величины q почек черни-
ки отмечали в диапазоне 5-30 °С, при
35 °С была зарегистрирована депрес-
сия q.

По нашим данным, у развернув-
шихся почек сиреней величина Q10-20

дыхания составляла 2.3-2.7, что в 1.5-
2.0 раза выше по сравнению с Q20-30
(1.1-1.4). Почки брусники и черники ха-
рактеризовались сравнительно актив-
ным дыханием при температуре 5-
15 °С и слабее реагировали на ее по-
вышение от 15 до 25 °С. За резким
подъемом дыхания почек брусники
при 30 °С следовало его полное по-
давление при 35 °С. Такую же депрес-
сию дыхания отмечали у почек черни-
ки в диапазоне температуры 30-35 °С.
По нашему мнению, это отражает фи-
зиологическую адаптацию роста вновь
формируемых побегов к пониженным
температурам ранневесеннего перио-
да. Можно полагать, что подавление
дыхания высокой температурой обус-
ловлено нарушением метаболизма
развернувшихся почек. По-видимому,
с увеличением температуры происхо-
дит усиление экзотермических процес-
сов (распад деградирующих структур,
рекомбинация свободных радикалов

и др.). Известно, что повышение
температуры приводит к измене-
нию свойств мембран, белков, ак-
тивирует перекисное окисление
липидов, усиливает диссипацию
протонного градиента, нарушает
сопряженность процессов окисле-
ния и фосфорилирования, индуци-
рует образование защитных бел-
ков теплового стресса. Полагают
[4-6, 12], что усиление тепловыде-
ления и/или резкое изменение со-
отношения тепловыделения и ды-
хания в пользу тепловыделения
может служить признаком измене-
ний в метаболизме или нарушения
клеточных структур.

Одна из основных задач нашей
работы – рассмотреть соотноше-
ние теплопродукции и дыхания как
меру эффективности метаболизма
растений. Для того, чтобы оба по-
казателя были выражены в одина-

ковых единицах, переводили скорость
дыхания в энергетические единицы,
мкВт/мг.

Изучение изменения скорости q и
Rсо2 у побегов на начальных этапах
внепочечного роста в диапазоне 5-
35 °С позволило оценить влияние тер-
мического фактора на соотношение q/
455Rсо2 развернувшихся почек. Так
как побеги сирени обыкновенной ха-
рактеризовались разной зависимос-
тью q и RCO2 от температуры, то в ре-
зультате соотношение q/455Rсо2 зако-
номерно изменялось. В диапазоне 5-
30 °С доля тепловой диссипации энер-
гии составляла меньше единицы, а
при повышении температуры от 30 до
35 °С тепловая диссипация резко воз-
растала и почти вдвое превышала ко-
личество образуемой в дыхании энер-
гии. Следует отметить, что при 5-10 °С
величина q/455Rсо2 было наимень-
шей (от 0.34 до 0.46), тогда как в диа-
пазоне 15-30 °С варьировала в пре-
делах 0.57-0.78. Сходную картину на-
блюдали и у сирени венгерской. Но
теплопродукция почек сирени венгер-
ской повышалась более равномерно,
а дыхание стабилизировалось в диа-
пазоне 25-35 °С. Величина q/455Rсо2

была наименьшей (от 0.57 до 0.66) в
диапазоне 5-10 °С. С повышением
температуры до 30 °С данная величи-
на возрастала до 1.0. При 35 °С теп-
ловая диссипация в 1.3 превышала
количество энергии, образуемой в ды-
хании.

У почек брусники продукция энер-
гии в дыхании возрастала в 1.5 раза с
повышением температуры от 5 до
25 °С. Резкие изменения (подъем и
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последующее снижение этого показа-
теля) отмечали в диапазоне от 25 до
35 °С. Теплопродукция усиливалась с
повышением температуры от 5 до
35 °С более или менее равномерно.
Величина q/455Rсо2 была наимень-
шей (0.15) при 5 °С, повышалась поч-
ти вдвое в диапазоне 5-15 °С и до-
стигала 0.50 при температуре 20-30 °С.
При прогревании (от 30 до 35 °С) раз-
вернувшихся почек происходил резкий
подъем величины q/455Rсо2. При са-
мой высокой температуре теплопро-
дукция в 20 раз превышала количе-
ство образуемой в дыхании энергии.
Метаболизм развернувшихся почек
черники подавлялся высокой темпе-
ратурой. Летальным для них оказа-
лось прогревание до 35 °С, о чем сви-
детельствуют отрицательные значе-
ния теплопродукции и дыхания. При
30 °С величина q/455Rсо2 составляла
около 0.84. Доля тепловой диссипация
энергии снижалась с уменьшением
температуры и при 5-10 °С не превы-
шала 20 %.

Таким образом, установлено, что
на начальном этапе внепочечного ро-
ста побегов повышение температуры
приводило к усилению термогенеза и
возрастанию величины q/455Rсо2.

С позиций термодинамики дисси-
пированную в виде тепла энергию счи-
тают потерянной для биологической
системы безвозвратно. Дыхание не-
прерывно компенсирует потери и под-
держивает определенный энергети-
ческий уровень клеток. Полученные
нами количественные данные о ско-
рости дыхания и тепловыделения по-
зволяют судить о запасании энергии
побегами в ранневесенний период.
Начало распускания почек древесных
приходится на период со
среднесуточной температу-
рой не выше 10 °С. По на-
шим данным, побеги на на-
чальном этапе внепочечно-
го роста характеризовала
сравнительно высокая ды-
хательная активность при
пониженных температурах.
Так, при температуре 5-
10 °С скорость выделения
СО2 в побегах брусники со-
ставляла около 10, черни-
ки – 5-7 мг/г сухой массы ч.
Характеризуя скорость за-
пасания энергии как раз-
ность между количеством
произведенной в дыхании
энергии и диссипированной
в виде тепла, мы установи-
ли, что при температуре 5-

10 °С развернувшиеся почки брусни-
ки запасали энергию со скоростью 20-
25 мкВт/мг (рис. 2).

Следует отметить, что такая ско-
рость запасания энергии сохранялась
в широком диапазоне температуры –
5-25 °С. С увеличением температуры
до 30 °С величина этого показателя
возрастала в основном благодаря уси-
лению продуцирования энергии в ды-
хании. Дальнейшее прогревание при-
водило к прекращению энергозапаса-
ния, что свидетельствовало о резком
нарушении энергетического баланса в
почках брусники. Влияние температу-
ры проявлялось в снижении доли за-
пасаемой энергии. Так, при 5-15 °С за-
пасалось примерно 80 % энергии, 20-
25 °С – около 50 %, а при 35 °С баланс
был отрицательным, так как дыхание
не покрывало потери энергии в про-
цессе теплопродукции. Черника была
более чувствительна к высокой тем-
пературе, энергетический баланс раз-
вернувшихся почек был отрицатель-
ным при температуре немногим выше
30 °С.

В ранневесенний период при 5-
15 °С количество запасаемой энергии
у раскрывшихся почек сирени обыкно-
венной составляло в среднем 10 мкВт/
мг. Повышение температуры от 15 до
20 °С усиливало скорость энергозапа-
сания в два раза. Этот уровень сохра-
нялся в диапазоне 20-30 °С. Дальней-
шее повышение температуры приво-
дило к резкому снижению, а затем и
прекращению запасания энергии.
Доля запасаемой энергии от произве-
денной в дыхании была наибольшей
(60 %) при 5-10 °С, а с подъемом тем-
пературы до и выше 20 °С снижалась
примерно в два раза. Раскрывшиеся

почки сирени венгерской запасали
меньше энергии по сравнению с си-
ренью обыкновенной. В диапазоне 5-
25 °С скорость энергозапасания воз-
растала от 4 до 7 мкВт/мг, а при 30 °С
запасание энергии практически пре-
кращалось, несмотря на то, что обра-
зование энергии в дыхании достигало
максимальных значений (45 мкВт/мг).
У сирени венгерской доля запасенной
побегами энергии была существенно
ниже, чем у сирени обыкновенной, и
при 5-10 и 20 °С составляла 30-40 и
около 20 % соответственно. Резкое
снижение относительного количества
запасаемой побегами энергии наблю-
дали в диапазоне 25-30 °С. При 30-
35 °С энергетический баланс в побе-
гах сирени венгерской был отрица-
тельным.

Таким образом, нами установлены
закономерности изменения скорости
запасания энергии в развернувшихся
почках от температуры и показана ви-
доспецифичность данного процесса.

Скорость роста побега на началь-
ном этапе тесно связана с запасанием
энергии в развернувшихся почках.
Связь роста с накоплением потенциаль-
ной энергии отмечали давно. В свое
время И.И. Шмальгаузен [10] опреде-
лил рост как увеличение биомассы,
обусловленное возрастанием свобод-
ной энергии, которую клетка может
использовать для выполнения хими-
ческой, осмотической и механической
работы. Разработали и успешно при-
менили термодинамическую модель,
связывающую рост с дыханием и теп-
ловыделением, Л.Д. Хансен с соавто-
рами [13]. По модели скорость роста
равна скорости запасания энергии или
разности между количеством образо-

ванной в дыхании энергии
и теплопродукцией. Ско-
рость роста тем выше, чем
дыхание больше тепловы-
деления. Когда тепловыде-
ление превышает дыхание,
скорость роста становится
отрицательной. Это означа-
ет, что рост прекращается.

Наши результаты пока-
зали, что рост побегов обо-
их видов рода Vaccinium в
диапазоне 5-25 °С изменя-
ется мало, при этом у брус-
ники данный показатель
выше, чем у черники. Суще-
ственные различия прояв-
лялись при 30 °С: у брусни-
ки рост усиливался, а у чер-
ники подавлялся. Увеличе-
ние расчетной скорости ро-

Рис. 2. Количество произведенной в дыхании (1) и запасае-
мой (2) энергии (мВТ/мг) побегами растений на раннем этапе
внепочечного роста при разной температуре (°С; по оси абс-
цисс).
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ста побегов брусники при прогревании
до 30 °С обусловлено возрастанием
интенсивности дыхания, что по наше-
му мнению, отражает не усиление ро-
ста, а нарушение метаболизма под
действием высокой температуры. На-
ши данные показывают, что в ранне-
весенний период рост побегов брус-
ники и черники поддерживается на
сравнительно высоком уровне в ши-
роком диапазоне температуры  5-
25 °С. Наибольшая эффективность за-
пасания энергии наблюдается в диа-
пазоне 5-15 °С, включающем средне-
месячную температуру мая, которая
составляла около 10 °С. Это позволя-
ет заключить, что метаболизм и рост
побегов видов рода Vaccinium хорошо
приспособлены к низким положитель-
ным температурам ранневесеннего
периода.

Фенологические наблюдения [8]
свидетельствуют об определенных
различиях между видами рода Syringa,
прошедшими длительный период
адаптации на Севере в условиях куль-
туры. В литературе нам не удалось
обнаружить данных о температурной
зависимости роста побегов сиреней в
весенний период после распускания
почек. Метод калориметрии позволил
оценить температурную зависимость
роста и сопоставить виды сирени по
скорости роста на начальном этапе
внепочечного роста побегов. Побеги
обоих видов способны расти в широ-
ком диапазоне температуры – от 5 до
30 °С. Рост побегов сирени венгерской
начинает тормозиться при 25 °С, а
полное прекращение роста происхо-
дит при 30 °С. Сирень обыкновенная
характеризовалась более быстрым
ростом, особенно в области 20-30 °С,
что позволяет считать ее более тре-
бовательным к теплу видом. В благо-
приятные годы это приводит к ранне-
му цветению. В мае в период быстро-
го роста вегетативных побегов ско-
рость роста при низких положитель-
ных температурах (5-10 °С) достигает
у сирени венгерской 50 %, а у сирени
обыкновенной не превышает 30 % ве-
личины, зарегистрированной в зоне
оптимальных температур.

Заключение
Полученные данные о дыхании и

тепловыделении существенно расши-
ряют и углубляют наши представления
об энергетике растений. Впервые вы-
явлены закономерности влияния тем-
пературы на дыхание и теплопродук-
цию развернувшихся почек представи-
телей родов Vaccinium и Syringа.

Показано, что с увеличением тем-
пературы от 5 до 35 °С тепловыделе-
ние повышается, а дыхание подавля-
ется высокой температурой. Прямая
связь между дыханием и тепловыде-
лением почек сохраняется в диапазо-
не 5-25 °С. В ранневесенний период
формирующиеся побеги Vaccinium
vitis-idaea и V. myrtillus способны к ро-
сту в диапазоне температуры от 5 до
30 °С. Максимальное количество и
эффективность запасания энергии в
побегах на ранних этапах внепочечно-
го роста наблюдаются при температу-
ре 5-10 °С. Это отражает высокую сте-
пень соответствия метаболизма пред-
ставителей рода Vaccinium климати-
ческим условиям ранневесеннего пе-
риода.

Формирующиеся побеги сирени
обыкновенной характеризовались бо-
лее интенсивным ростом и эффектив-
ностью запасания энергии по сравне-
нию с побегами сирени венгерской.
Различия между этими видами были
сильнее выражены в диапазоне тем-
ператур 20-30 °С. Этими различиями
можно объяснить тот факт, что в бла-
гоприятные по температурному режи-
му годы цветение сирени обыкновен-
ной начинается раньше, чем с. венгер-
ской.
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Растительный организм представляет собой це-
лостную систему специализированных орга-
нов, взаимодействие которых регулируется до-

минирующими центрами – верхушкой побегов и
кончиком корней [37]. Вместе с тем, в пределах ра-
стительного организма как целостной системы орга-
ны растения сохраняют определенную автономность
и специфичность физиолого-биохимических процес-
сов [16, 19]. Ярким примером, иллюстрирующим
данное положение, могут служить явления фото- и
гравитропизма. Как известно, побеги отрицательно
гравитропны и положительно фототропны. У кор-
ня грави- и фототропизмы имеют противоположное
направление. Ростовые ориентации осевых органов
позволяют растению оптимизировать свое положе-
ние в пространстве для эффективного использова-
ния ресурсов среды [40]. В природе среди разнооб-
разия травянистых многолетних растений широко
представлены виды с подземными горизонтально
растущими (гипогеодиагравитропными) побегами –
столонами и корневищами, а также ползучие тра-
вы с надземными горизонтально растущими (эпигео-
диагравитропными) побегами – столонами, усами,
плетями [31, 50]. Горизонтально растущие корне-
вища и столоны, как правило, являются боковыми
метамерами базальной части главного надземного
ортотропного побега [14-16] (рис. 1).
Диагравитропизм (рост перпендикулярно оси гра-

витации Земли) является одним из древнейших ме-
ханизмов ростовых ориентаций. Горизонтальная
ориентация роста части тела распространена не толь-
ко у высших растений, но встречается также в под-
царстве низших (слоевцовых) растений [46]. Так,
например, тело сухопутной во-
доросли Fritschiella tuberose
состоит из подземного слоеви-
ща (горизонтальный ряд кле-
ток) с гипогеодиатропным ро-
стом. От него к поверхности
почвы формируются вертикаль-
ные ряды клеток. Сухопутную
водоросль можно рассматри-
вать как прототип растений су-
ши с гипогеодиагравитропно
функционирующими частями
организма. Подземное горизон-
тальное корневище имеют пред-
ставители древних хвощей (род
Equisetum) и папоротников
(Pteridium aquilinum, сем. Hy-
polepidaceae). На апикальной
части гипогеодиатропного кор-
невища Pteridium aquilinum
ежегодно возникают две «поч-
ки». Одна из них (материнская)
продолжает горизонтальный
рост под поверхностью почвы
без формирования листьев –

вай, другая (дочерняя) – формирует укороченную го-
ризонтальную ветвь корневища.
В филогенетическом аспекте интерес представ-

ляет возникновение гипогеодиатропных побегов у
травянистых форм покрытосеменных растений. Эво-
люционный ряд изменения жизненных форм, по-
строенный на основе структуры подземных органов
и способности к вегетативному размножению, име-
ет следующее направление: стержнекорневые–ки-
стекорневые–рыхлокустовые–длиннокорневищные–
столонообразующие [8, 50]. Формирование разно-
образных биоморфологических структур в процес-
се эволюции происходит под действием климати-
ческих, почвенных и ценотических факторов. Длин-
нокорневищный тип структуры появился в резуль-
тате увеличения длины годичного прироста диа- и
плагиотропных корневищ и их способности к вет-
влению, что привело к отмиранию стержневого кор-
ня. Сокращение длительности жизни длинных под-
земных побегов до одного года обусловило разви-
тие столонообразующих растений.
Организм корневищных и столонообразующих

многолетних травянистых ра-
стений состоит из двух различ-
ных метамерных систем: над-
земной с апикальной частью
в качестве организующего цен-
тра и подземной, представлен-
ной корневищами, столонами
и сарментами [17]. Подземная
побеговая система травяни-
стых многолетников, являясь
акцептором ассимилятов и
гормонов из надземной части,
имеет собственные механизмы
регуляции роста, вегетативно-
го развития и ростовых ори-
ентаций. Многолетние травя-
нистые растения, формирую-
щие подземный метамерный
комплекс, широко представле-
ны в растительном мире, яв-
ляются доминирующими ви-
дами культурных и природ-
ных травянистых сообществ,
особенно в суровых условиях
существования. Так, во флоре

Рис. 1. Схема подземного метамерного ком-
плекса Solanum demissum Lindl. 1-4 – базальные
метамеры ортотропного побега; a – почка второ-
го порядка; b и b1 – почки третьего порядка; c –
образование столона почкой третьего порядка;
d – образование сармента почкой второго поряд-
ка [18].
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средней тайги европейского Северо-Востока из 736
видов сосудистых растений около 40 % формируют
корневища и столоны [21]. Многие виды использу-
ются человеком в практической деятельности как
источник продуктов питания, корма для животных,
сырья для получения лекарственных препаратов и
биологически активных веществ. Привлекает вни-
мание высокая конкурентоспособность, пластич-
ность, устойчивость и продуктивность этих расте-
ний, благодаря чему они могут существовать в ши-
роком диапазоне экологических условий и успеш-
но захватывать большие территории в природных
сообществах.
Корневище, столон и сармент являются биомор-

фологическими структурами травянистых растений,
которые формируются на базальной (подземной)
части надземного побега и являются органами веге-
тативного размножения. Корневище – видоизменен-
ный многолетний подземный побег или система
побегов с чешуевидными листьями и придаточны-
ми корнями, служит для вегетативного размноже-
ния и отложения запасных веществ у травянистых
многолетников, кустарничков и кустарников [9].
Столон – видоизмененный одно-двухлетний побег
с удлиненными междоузлиями и чешуевидными
(подземный столон) или ассимилирующими (над-
земный столон) листьями, специализированный
побег вегетативного размножения. Главной биоло-
гической особенностью столона в отличие от корне-
вища является недолговечность (один-два года), что
ведет к быстрому отделению дочерних особей от
материнской [1, 20]. Корневища и столоны имеют
диатропную (горизонтальную) ориентацию роста,
растут перпендикулярно оси гравитации Земли.
Конус нарастания корневищ и столонов периоди-
чески формирует почки, которые переходят в над-
земный побег [41]. Такой тип побега мы называем
сарментом (лат. sarmentum– отпрыск) – подзем-
ным побегом, способным переходить из диатропно-
го (горизонтального) в ортотропный (ассимилирую-
щий) надземный побег, минуя период покоя (рис. 2)
[14, 20]. Например, у картофеля апикальная часть
столона остается недифференцированной, имеет ре-
дуцированные листья, а субапикальная часть раз-
растается, образуя клубень. Апикальная часть сар-

мента в процессе определенного периода подземно-
го горизонтального роста дифференцируется и фор-
мирует фотофильный гистологический комплекс –
листовые примордии. Это является основным при-
знаком, отличающим сармент от корневищ и сто-
лонов. Сарменты выполняют функцию вегетатив-
ного размножения, формируя ювенильные растения
в течение текущего периода вегетации [15]. На мно-
гочисленных корневищных и столонообразующих
видах было доказано, что тип подземного побега
(столон, сармент) и его ориентация роста не зави-
сят от продолжительности фотопериода, обработки
фитогормонами и декапитации главного (надземно-
го) побега [18]. Это обеспечивает формирование по-
стоянного фонда подземных почек, отрастание и
возобновление фитоценозов при скашивании, вы-
таптывании или поедании животными.
На представителях семейств Solanaceae, Oxalida-

ceae, Basellaceae, Lamiaceae, Asteraceae, Poaceae было
установлено, что почки, формирующие подземные
побеги, закладываются на II этапе органогенеза не-
зависимо от фотопериода и вида растения [16]. Вто-
рой этап органогенеза надземного ортотропного по-
бега характеризуется дифференциацией основания
конуса нарастания на зачаточные узлы, междоуз-
лия и стеблевые листья [14]. Почки боковых побе-
гов надземной части стебля закладываются после
почек, формирующих корневища, столоны и сар-
менты. Это можно рассматривать как один из меха-
низмов надежности вегетативного размножения и
быстрого закрепления травянистых многолетников
в ценозе.

Анатомическая структура подземных побегов
Анатомическое строение подземных побегов мно-

голетних травянистых растений до настоящего вре-
мени изучено слабо. Структура столона, клубня,
корневища определяется его функциональным на-
значением.
Столон является специализированным побегом,

который служит для проведения питательных ве-
ществ к клубню и на зиму отмирает. Строение сто-
лона подобно стеблю и приспособлено к транспорту
ассимилятов и воды. Он имеет эпидермис, кору,
наружную и внутреннюю флоэму, однотипные со-
судисто-волокнистые пучки [20]. В столоне, как и
в стебле, формируется пучковый и межпучковый
камбий с переходом в сплошное кольцо. В резуль-
тате деятельности клеток камбия образуются вто-
ричные ксилема и флоэма. Проводящие пучки –
биколлатерального типа. Центральная часть запол-
нена сердцевинной паренхимой с крупными тонко-
стенными клетками. У картофеля при переходе сто-
лона в клубень его линейный рост прекращается и
происходит радиальное разрастание тканей субапи-
кальной части столона. Оно осуществляется за счет
усиления переклинальных делений клеток периме-
дуллярной зоны сердцевины (области постоянных
тканей), клеток перицикла и камбия. Выявлены
существенные различия анатомического строения
клубнеобразующих и неклубнеобразующих столо-
нов картофеля и топинамбура. У клубнеобразую-
щих столонов в два раза больше сосудов ксилемы,
сосуды крупнее, развита вторичная ксилема. У не-
клубнеобразующих столонов вторичная ксилема
неразвита, а в первичной ксилеме меньше сосудов

Рис. 2. Сарменты (А) и столоны (Б) Solanum demissum Lindl.
на различных фазах  вегетативного развития [18].

                              А                                          Б
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и их диаметр в три раза меньше, чем у клубнеобра-
зующих столонов. Паренхимные клетки флоэмы
клубнеобразующих столонов отличаются большим
числом и размером крахмальных зерен, что свиде-
тельствует о более интенсивном притоке ассимиля-
тов в субапикальную часть клубнеобразующего сто-
лона по сравнению с неклубнеобразующим.
Корневище – эволюционно более древнее обра-

зование, чем столон, выполняет не только функ-
цию расселения, но и сохранения вида. Анатоми-
ческая структура многолетних подземных побегов –
корневищ – изучена слабо. Показано, что у узко-
специализированных грушанковых, принадлежа-
щих к древнему по происхождению таксону, анато-
мическая структура корневищ слабо варьирует в за-
висимости от экологических условий произраста-
ния [44, 45]. В отличие от грушанковых корневища
видов рода Potentilla весьма разнообразны по анато-
мическому строению и обнаруживают определенное
сходство с моделями анатомической структуры по-
бегов лапчаток [42]. Для корневищ травянистых лап-
чаток характерно повышенное содержание паренхим-
ных элементов, что отражает специализацию мно-
голетнего побега как запасающего органа.
Нами отмечено равномерное развитие запасаю-

щей и проводящей ткани в корневищах луговых
видов Mentha arvensis и Achillea millefolium и пре-
валирование запасающей паренхимы в подземных
побегах лесного вида Pyrola rotundifolia летом, что
связано с эколого-ценотической приуроченностью,
жизненной стратегией растений [9]. Механическая
ткань – склеренхима, обнаруженная в корневищах
Mentha arvensis и Achillea millefolium, позволяет
растениям обитать в задерненных почвах луговых
фитоценозов. У Pyrola rotundifolia, произрастающей
в условиях лесной подстилки, склеренхима не вы-
явлена. Показано, что основные адаптивные изме-
нения в корневище при подготовке к зимнему пе-
риоду связаны с редукцией механической ткани,
изменением числа и размеров клеток паренхимы.
В целом, корневищам травянистых двудольных ра-
стений свойственно разнообразие комбинаций про-
водящих, запасающих и механических элементов.
В литературе малочисленны сведения об анато-

мической структуре подземных побегов длиннокор-
невищных однодольных растений. Показано общее
строение корневищ пырея ползучего и ландыша
майского [5]. Отмечено наличие широкой паренхим-
ной первичной коры, внутренние клетки которой
имеют одревесневшие утолщения стенок, типичные
для эндодермы. В корневищах ландыша майского
клетки первичной коры содержат зерна крахмала.
Наружная часть центрального цилиндра представ-
лена механической тканью, окружающей проводя-
щие пучки. Для корневищ ландыша майского ха-
рактерны закрытые проводящие пучки, разбросан-
ные по всему поперечному сечению центрального
цилиндра. Наружные пучки, примыкающие к пе-
рициклу, коллатеральные, с U-образными утолще-
ниями ксилемы. Внутренние пучки амфивазальные:
ксилема в них окружает флоэму.
По нашим данным [33], более 50 % общего объе-

ма корневища многолетнего злака двукисточника
тростникового (Phalaroides arundinacea) представ-
лено паренхимой первичной коры. Парциальный
объем центрального цилиндра около 40 %. Первич-

ная кора и центральный цилиндр разграничены эн-
додермой, в клетках которой отмечены хорошо раз-
витые U-образные утолщения оболочек. Утолщения
имеют четко выраженные слои: темные полоски
суберина чередуются со светлыми прослойками по-
лисахаридов [2]. В летний период обнаружено в
среднем 17 слоев. На поперечном срезе корневища
злакового многолетника насчитывается более 70
проводящих пучков коллатерального типа, парци-
альный объем которых в корневище составляет не-
многим более 10 %. С наступлением осени, когда
конус нарастания большинства корневищ многолет-
них злаков формирует зачатки фотосинтезирующих
листьев (переход в сармент), наблюдали существен-
ные изменения в анатомической структуре: сокра-
щается на 38 % площадь сечения поперечного сре-
за корневища, уменьшается доля центрального ци-
линдра и увеличивается парциальный объем коро-
вой паренхимы. Это свидетельствует об усилении
запасающей функции и снижении активности транс-
портных процессов корневищ в связи с подготов-
кой растений к перезимовке. Обнаружено уменьше-
ние числа слоев во вторичном утолщении клеток
эндодермы и снижение толщины слоистых клеточ-
ных оболочек эндодермы. Возможно, содержимое
клеточных оболочек эндодермы вовлекается в про-
цессы накопления клетками низкомолекулярных
сахаров, что повышает устойчивость корневищ к
низким температурам.
В целом, анализируя данные литературы [41, 42,

45] и результаты собственных исследований [9, 29,
33] следует отметить, что анатомическое строение
подземных побегов корневищных травянистых ра-
стений обусловлено многолетним развитием, запа-
сающей функцией и снижением опорной нагрузки.
По сравнению со столонами, у которых запасаю-
щая ткань выражена слабо, и клубнями, где эта
ткань составляет почти всю их массу, для корне-
вищ характерно примерно одинаковое развитие за-
пасающей паренхимы и проводящих тканей. Ана-
томическая структура подземных побегов – корне-
вищ – во многом обусловлена эколого-ценотичес-
кой приуроченностью вида, его жизненной страте-
гией.

Ростовые ориентации подземных побегов
Известно, что органы побеговой природы прояв-

ляют положительный фототропизм (изгибаются по
направлению к источнику света) и отрицательный
гравитропизм (растут в противоположную от цент-
ра Земли сторону). Физиологические механизмы
этих реакций изучаются давно и раскрыты основ-
ные закономерности [30, 49, 55, 57, 65-68]. Класси-
ческие представления по механизмам ростовых дви-
жений ортотропных органов представлены теорией
Холодного-Вента [49, 67]. Согласно этой теории,
фото- и гравитропические ростовые реакции расте-
ний являются результатом поперечной электричес-
кой поляризации ткани, при которой ИУК транс-
портируется к положительно заряженным участкам
растительной ткани. Одностороннее освещение,
вызывающее фототропический изгиб, является при-
чиной концентрирования ауксина на затененной
стороне. Существуют и другие данные, свидетель-
ствующие о накоплении ингибиторов, вызывающих
фототропический изгиб [30]. Предполагается, что
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при фототропизме формируется латеральный гра-
диент веществ, подавляющих ауксиновую актив-
ность, в частности ксантоксина, который может
синтезироваться при фотолизе виолаксантина. В гра-
витропической реакции надземных осевых органов
и корней участвует кальций. Латеральные потоки
ауксина направлены к нижней стороне, а ионы Ca2+

транспортируются к верхней стороне гравистиму-
лированных надземных органов растений [30]. Пе-
ремещение ионов Ca2+, индуцированное ИУК, свя-
зано с действием ауксина на работу протонной пом-
пы и с изменениями в работе систем мембранного
транспорта ионов Ca2+ (Ca2+-каналы, Ca/H обменни-
ки, Ca-АТФазы).
Реакции отрицательного гравитропизма и поло-

жительного фототропизма органов побеговой при-
роды являются фитохромзависимыми. Эпикотиль,
гипокотиль растут вертикально (ортотропно) к по-
верхности почвы и реагируют на естественный свет
и красную часть спектра торможением роста и вы-
прямлением верхушечной «петли». Корни, корне-
вища, столоны, в отличие от надземных ортотроп-
ных побегов, характеризуются отрицательным фо-
тотропизмом (изгибаются в противоположную от ис-
точника света сторону) и положительным грави-
тропизмом (растут по направлению к центру Зем-
ли). Физиологические механизмы гипо- и эпигео-
диагравитропизма базальных побегов (корневища,
столоны, усы, плети) долгое время оставались не-
известными науке [48, 53]. В отличие от надзем-
ных ортотропных побегов, корневища, столоны про-
должительное время или постоянно растут в гори-
зонтальном (диатропном) положении под или на
поверхности почвы, не проявляя грави- и фототро-
пических реакций.
На основе многочисленных экспериментов впер-

вые изучены механизмы ростовых ориентаций и вы-
явлена роль фитохрома в ориентации подземных
побегов – столонов и корневищ. Показано, что дека-
питация надземного побега и продолжительность
фотопериода не влияют на ориентацию роста под-
земных побегов [14-18]. В опытах по влиянию света
на морфогенез корневищ, столонов и сарментов до-
казано, что ориентация роста подземных побегов кон-
тролируется фитохромной системой [17, 18]. Фито-
хром в форме красного (Ф

КС
) обуславливает поддер-

жание горизонтального роста корневищ и столонов
под поверхностью почвы, а фитохром в форме даль-
него красного (Ф

ДКС
) препятствует выходу верхуш-

ки побегов на поверхность почвы. Регуляторные
функции фитохрома реализуются в зависимости от
процессов органообразования конуса нарастания
подземного побега. Фотофобный период развития
подземного побега характеризуется образованием
метамеров с чешуевидными листьями, диагравитро-
пизмом, отрицательным фототропизмом. В фото-
фильный период происходит образование зеленых
развитых листьев, побеги проявляют положитель-
ный фототропизм. Спектральный состав света явля-
ется важнейшим фактором, определяющим интен-
сивность побегообразования и, следовательно, про-
дуктивность и устойчивость ценопопуляций. Под
плотным пологом соотношение красный свет/даль-
ний красный свет сдвинуто в сторону дальнего крас-
ного, что является одной из причин подавления по-
бегообразования. Скашивание или стравливание вос-

станавливает соотношение, что благоприятствует
интенсивному отрастанию и формированию корне-
вищами новых надземных побегов.
Среди большого разнообразия многолетних ра-

стений широко представлена группа – ползучие тра-
вы с наземными горизонтально растущими (эпигео-
диагравитропными) побегами (столоны, усы, пле-
ти), формирующие огромные клоны. Наземно-пол-
зучие побеги, как и подземные горизонтально ра-
стущие побеги, играют важную роль в вегетатив-
ном размножении, расселении травянистых много-
летников. Проблема ростовых ориентаций эпигео-
диагравитропных побегов остается до конца не ис-
следованной. Работы по физиологии роста показа-
ли, что горизонтальная ориентация и рост наземно-
ползучего побега по поверхности почвы не зависят
от декапитации главного надземного побега, про-
должительности фотопериода, одностороннего воз-
действия светом, обработки фитогормонами [17].
Эпигеодиагравитропизм существует у представите-
лей разных таксонов высших растений, что позво-
ляет изучать этот тип тропизма с эволюционной
точки зрения.

Подземный меристематический потенциал
корневищных многолетних растений

Отрастание, продуктивность и устойчивость ра-
стений в фитоценозах во многом определяются ин-
тенсивностью ветвления корневищ, формированием
подземного банка почек. Оценка подземного банка
почек – одна из наименее изученных проблем, свя-
занных со структурой подземного метамерного ком-
плекса. В литературе используют понятие «органо-
генный потенциал» (ОП), характеризующий числен-
ность апикальных меристем в вегетативной и ре-
продуктивной сферах растения [3]. На начальных
этапах развития у растений закладывается значи-
тельный запас меристемных зачатков вегетативных
и репродуктивных органов, который полностью в
нормальных условиях не реализуется. ОП (резерв)
создавался у растений в процессе эволюции для того,
чтобы обеспечить семенное или вегетативное воспро-
изведение и сохранить вид при различных условиях
внешней среды. ОП подземных побегов корневищ-
ных и столонообразующих многолетних растений мы
называем подземным меристематическим потен-
циалом (ПМП). ПМП – это количество узлов (мери-
стематических очагов) на подземных побегах. Реа-
лизация ПМП обусловлена видовыми особенностя-
ми, экологическими и ценотическими условиями
произрастания. ПМП у травянистых многолетников
зависит от степени ветвления корневищ, определя-
ет интенсивность побегообразования и является ос-
новой при отрастании растений на пастбищах и се-
нокосах или после перезимовки. Способность сооб-
ществ к самоподдержанию и самовосстановлению
определяется подземным банком вегетативных ме-
ристем и семян. В литературе имеются данные о
структуре почвенного банка семян луговых фитоце-
нозов в зоне хвойно-широколиственных лесов [8].
В зависимости от видового разнообразия луговых со-
обществ, количество всхожих семян варьирует от
430 до 7750 шт./м2. В хвойных фитоценозах обна-
ружено 2000-3000, широколиственных лесах – 5000-
10000 семян/м2. В популяциях растений высокотрав-
ных прерий в Северной Америке количество жизне-
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способных семян находится в пределах от 100 до
более 6000 шт./м2 [52].
В литературе представлены лишь единичные све-

дения о подземном банке почек на корневищах. Ос-
нову подземного банка меристем в высокотравных
прериях Канзаса в Северной Америке формируют
многолетние корневищные злаки (например, Pani-
cum virgatum, Andropogon gerardii, Sorghastrum nu-
tans) [52]. Подземный банк почек злаковых трав
варьирует в зависимости от климатических условий
года и частоты пожаров от 360 до 1800 почек/м2.
В популяциях с частыми пожарами плотность по-
чек корневищ и активность их отрастания была зна-
чительно выше, чем в прериях с редкими пожара-
ми. Авторы подчеркивают фундаментальную роль
вегетативной репродукции, подземного меристема-
тического банка почек в структуре и динамике по-
пуляций растений высокотравных прерий, представ-
ленных многолетними корневищными злаками
(70 %) и разнотравьем (30).
Длиннокорневищные виды в большинстве харак-

теризуются симподиальным ветвлением, что при-
водит к развитию большого числа боковых побегов.
В результате корневища интенсивно ветвятся и фор-
мируют большое количество подземных метамеров.
По нашим данным [26, 27], плотность подземных
узлов, сформированных клонами двукисточника
тростниковидного третьего года жизни, составляла
более 50 тыс./м2, растениями пырея ползучего –
более 26, тысячелистника обыкновенного и мяты
полевой – в среднем по 3-5 тыс./м2. Основной фонд
узлов корневищ образуется во второй половине ве-
гетации. Значительный резерв подземных узлов
обеспечивает вегетативное размножение, высокую
устойчивость корневищных злаков в различных
экологических условиях. Однодольные травянистые
многолетники, образующие длинные корневища,
характеризуются большим количеством узлов на
подземных побегах.

Апикальное доминирование
в пределах подземного побега

В литературе достаточно полно описано явление
апикального доминирования [36, 48, 49, 53]. Вер-
хушка побега, куда входят апикальная меристема и
развивающиеся листья, является зоной меристема-
тической активности и морфогенеза, служит аттра-
гирующим центром и может быть сенсорной зоной.
Под контролем верхушки находятся зона растяже-
ния побега и образования проводящих пучков, рост
и ориентация боковых побегов, процессы корнеоб-
разования. В примордиях и развивающихся моло-
дых листочках апикальной почки главного побега
синтезируется наибольшее количество ауксина
(ИУК), что позволяет ей конкурировать с пазушны-
ми почками за трофические факторы и фитогормо-
ны, в первую очередь, за цитокинин. ИУК индуци-
рует работу H+-помпы в мембранах, активизируя де-
ление и рост клеток, создает эффект аттрагирова-
ния питательных веществ и метаболитов. По В.В.
Полевому [36], одним из основных принципов функ-
ционирования доминирующих центров – верхушки
побега и корня – является создание гормонального,
электрофизиологического и трофического физиоло-
гических полей (градиентов). Гормональное «поле»,
образованное полярным транспортом ИУК, создает

аттрагирующую зону для фитогормонов, ассимиля-
тов и минеральных веществ, обеспечивает формиро-
вание мощных проводящих пучков. Предполагается,
что полярный транспорт ауксина тормозит отток
ИУК из пазушных почек, что приводит к синтезу в
них этилена. Этилен снижает синтез ауксина и ак-
тивизирует образование АБК, что может быть при-
чиной торможения роста боковых почек.
Данные о значении апикальной почки в регуля-

ции роста боковых почек подземного побега немно-
гочисленны [12, 39, 61, 63]. Показано, что ветвле-
ние столонов Helianthus tuberosus L. и корневищ
Anemone nemorosa L. усиливалось при механичес-
ком повреждении их апикальной части или при ее
естественном отмирании [12, 39]. Освобождение па-
зушных почек от апикального доминирования у кор-
невищ пырея ползучего происходит уже через 24-
48 ч после декапитации и связано со снижением
концентрации фитогормона АБК [61, 63]. Принцип
апикального доминирования на уровне гормональ-
ных и трофических взаимосвязей действует в пре-
делах подземного побега [17, 24, 59]. В наших опы-
тах повреждение, отчленение или обработка инги-
битором роста хлорхолинхлоридом апикальной ча-
сти столонов Stachys sieboldii, видов рода Helianthus
и Solanum приводили к усилению линейного роста
боковых подземных побегов, но их число при этом
не изменялось. По-видимому, число боковых почек
определяется на ранних этапах развития подземно-
го побега, что является одним из механизмов на-
дежности вегетативного размножения и поддержа-
ния вида в фитоценозе. Апикальная почка надзем-
ного побега регулирует ориентацию роста боковых
побегов [36, 53]. Механизм, благодаря которому
апикальная почка способствует отклонению расту-
щих боковых побегов от вертикали, не совсем ясен.
В боковых почках концентрация ИУК больше, чем
в стебле, что приводит к образованию этилена, спо-
собствующего плагиотропному росту – росту под
углом к оси главного побега. Известно, что благо-
даря этилену дистальная часть стебля этиолирован-
ных проростков изогнута в виде крючка. Избыток
этилена вызывает эпинастию (опускание) листьев,
при котором увеличивается величина угла между
листом и стеблем.
Возникает закономерный вопрос: влияет ли на-

правление роста апикальной почки подземного по-
бега на ориентацию роста боковых почек? Экспери-
ментально было показано, что ориентация роста
боковых почек не контролируется апикальной поч-
кой подземного побега [18, 24]. Установлено, что
извлеченные на поверхность почвы подземные по-
беги «уходят» в почву, проявляя отрицательный
фототропизм (рис. 3). Реакция боковых почек за-
висела от условий их заложения: почки, сформиро-
ванные в темноте, проявляли отрицательный фото-
тропизм, на свету – положительный. Такие росто-
вые реакции обнаружены нами у корневищ (тыся-
челистник, мята, кострец, канареечник) и столо-
нов (картофель, топинамбур, стахис Зибольда). Ав-
тономность ростовых реакций боковых почек обес-
печивает успех вегетативного размножения травя-
нистых многолетников, формирующих фитоценозы
в широком диапазоне климатических и эколого-гео-
графических условий.
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В целом, принцип апикального доминирования,
хорошо изученный на надземных побегах, действу-
ет и в пределах подземного побега, однако, в отли-
чие от надземного, ориентация роста боковых по-
чек не находится под контролем апикальной почки
подземного побега.

Подземный метамерный комплекс
в донорно-акцепторной системе

клубнеобразующих и корневищных видов
Клубнеобразующие и корневищные многолетние

травянистые растения представляют большой инте-
рес для развития концепции о доминирующих цен-
трах целого растительного организма. Классические
представления о донорно-акцепторной системе (ДАС)
сложились в 70-е годы ХХ в. как результат изуче-
ния взаимодействия органов, производящих и по-
требляющих ассимиляты [32, 65]. Акцепторами яв-
ляются зоны запасания или интенсивного использо-
вания ассимилятов (меристемы), донорами – листья
и другие зеленые части растения.
Основным акцептором у клубнеобразующих ра-

стений является специализированный орган запа-
сания ассимилятов – клубень. Клубнеобразование –
это процесс разрастания тканей видоизмененного
побега с накоплением в запас ассимилятов для по-
следующего обеспечения функции почки (форми-
рование нового побега). В литературе существует
множество данных о факторах, влияющих на клуб-
необразование [4, 11, 34, 51, 54, 56, 58, 65]. Клуб-
необразованию способствует ко-
роткий день, высокая освещен-
ность и уровень накопления уг-
леводов. Процесс подавляется
высокими температурами и из-
быточным азотным питанием.
В клубнеобразовании принима-
ют участие все известные фито-
гормоны: ауксины, гибберели-
ны, абсцизины, цитокинины, а
также этилен. Особую роль в
процессе формирования клубней
играют цитокинины и абсцизо-
вая кислота, которые усилива-
ют этот процесс у количествен-
но-короткодневных и нейтраль-
ных по фотопериодической ре-
акции клубнеобразования видов
растений картофеля (сорта Sola-
num tuberosum), топинамбура
(сорта Helianthus tuberosus) [22].
У видов с абсолютной фотопери-
одической реакцией клубнеобра-
зования (Solanum demissum,
S. acaule, Ullucus tuberosus, Heli-
anthus rigidus) только короткий
день индуцирует процесс форми-
рования клубней. Установлено,
что в условиях короткого дня с
пониженными температурами
увеличивается соотношение абс-
цизовая кислота/гиббереллины
(АБК/ГК) [34, 47, 51, 54, 58, 60,
65]. В результате тормозится рост
столонов, вызываемый гибберел-
линами. В дальнейшем форми-

рование клубней происходит благодаря преоблада-
нию цитокининов над индолилуксусной кислотой
(ЦК/ИУК). Существует мнение, что в процессе ини-
циации клубнеобразования преимущественное зна-
чение имеют цитокинины, а в ходе дальнейшего
формирования клубня – ауксины и абсцизовая кис-
лота [38]. Выдвинуто предположение, что ЦК и ИУК
влияют на приток ассимилятов и аттрагирующую
способность на ранних стадиях роста клубней кар-
тофеля, а АБК регулирует крахмалсинтезирующую
активность на более поздних этапах [4]. Несмотря
на большой поток информации о механизмах фор-
мирования клубней, до сих пор остается дискусси-
онным вопрос об индукторе клубнеобразования.
Имеются лишь сведения о возможном участии в ин-
дукции этого процесса различных веществ: солани-
на, кумарина [60] и жасмонатов [56].
Переход столона в клубень определяет новый

уровень донорно-акцепторных отношений (ДАО) в
системе целостного растения, когда основной по-
ток ассимилятов направлен в подземную часть для
роста запасающих органов. В свою очередь, интен-
сивность использования ассимилятов при форми-
ровании клубней по принципу обратной связи кон-
тролирует интенсивность фотосинтеза [6, 32]. Изу-
чение донорно-акцепторных взаимосвязей клубне-
образующих видов является важным в практичес-
ком аспекте для увеличения продуктивности клуб-
ней – хозяйственно ценной части урожая. На раз-
личных видах картофеля и растениях стахиса Зи-

больда нами показано, что ко-
личественно-короткодневные по
фотопериодической реакции
клубнеобразования растения
воспринимают воздействие ко-
ротким днем и ингибитором ро-
ста (хлорхолинхлоридом) как
стрессовый фактор и сигнал к
завершению вегетации [6, 19,
20, 28, 43]. В результате пере-
хода на новый уровень ДАО рост
ограничивается путем накопле-
ния ингибиторов (АБК), а теку-
щие и временно депонирован-
ные ассимиляты усиленно запа-
саются в специализированных
органах. Основной механизм из-
менения ДАО связан с действи-
ем короткого для и ингибито-
ров роста на эндогенный баланс
фитогормонов (ГК/АБК), конт-
ролирующих клубнеобразование
и рост клубней [26, 43].
Многолетние злаковые и

клубнеобразующие растения,
формирующие корневища, от-
личаются морфофизиологичес-
кой организацией донорно-ак-
цепторной системы (ДАС) от
клубнеобразующих растений.
Особенностью злаковых расте-
ний является отсутствие доми-
нирующего аттрагирующего
центра, где бы усиленно запа-
сались питательные вещества.
С использованием фотосинтети-

Рис. 3. Реакция подземного побега ста-
хиса Зибольда на свет: А – выход побега на
поверхность почвы; Б – побег, извлеченный
на поверхность почвы. БС – белый свет [23].

А

Б
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чески ассимилированного меченого углерода уста-
новлено, что зрелые листья многолетних коротко-
корневищных злаковых растений использовали на
обновление структур 25-30 % продуктов фотосин-
теза [35]. Распределение ассимилятов в репродук-
тивные органы контролировалось их сравнительно
небольшой емкостью и слабой аттрагирующей спо-
собностью. В стеблях многолетних злаков отмечено
высокое содержание радиоактивного углерода, что
связано с их существенной долей (40 %) в биомассе
растений, наличием интеркалярных меристем, вла-
галищ листьев и временным депонированием асси-
милятов при транспорте. Осенью в подземной ча-
сти мятлика и лисохвоста обнаружено 10 и 80 %
метки соответственно. Запасные фонды корней и
корневищ (до 40 %) активно использовались на
формирование ассимиляционного аппарата, особен-
но первых листьев травостоя, во время весеннего
отрастания. После отрастания надземных частей
существенная доля метки оставалась в подземной
части, что свидетельствует об использовании запас-
ных веществ в первую очередь на рост корней и кор-
невищ. В целом, у многолетних короткокорневищ-
ных злаков, по сравнению с однолетниками, важ-
ную роль в запасании и распределении углерода иг-
рает хорошо развитая подземная часть, доля кото-
рой в биомассе целого растения может составлять
от 30 до 80 % в зависимости от фазы развития.
Нами получены новые данные о морфофизиоло-

гии и роли подземного метамерного комплекса в ДАС
длиннокорневищных многолетних злаков [26, 27].
Подземный побеговый комплекс определяет жизнен-
ную форму «травянистый многолетник». Он суще-
ствует непрерывно, тогда как надземные побеги от-
мирают ежегодно; перезимовывают корневища с
почками возобновления. О важной роли подземного
метамерного комплекса в ДАС растений можно су-
дить по следующим физиологическим показателям:
дыхательная активность, накопление и состав био-
массы, доля в биомассе целого растения. Так, кор-
невища трехлетних растений канареечника трост-
никовидного и костреца безостого составляли до 50 %
биомассы растений, формировали большое количе-
ство меристем подземного фонда вегетативной ре-
продукции (более 1 тыс. шт./растение, или 50 тыс.
шт./м2). Корневища характеризовала высокая мета-
болическая активность, о чем свидетельствуют ин-
тенсивность дыхания (1.5 мгСО

2
г сухой массы ч) и

содержание азота (3.5 % сухой массы).
Воздействия на надземную часть длиннокорне-

вищных злаков (скашивание, обработка регулято-
рами роста) не оказывали существенного влияния
на количество и биомассу подземных побегов. Че-
рез три недели (фаза колошения) после скашива-
ния растения канареечника тростниковидного не
уступали контрольным по количеству надземных
побегов. Через семь недель (фаза созревания семян)
число надземных побегов у контрольных и опыт-
ных растений было одинаковым и составляло в сред-
нем 160 шт. После удаления надземных побегов у
корневищ опытных растений на 25-30 % повыша-
лось дыхание, что свидетельствует об их морфоге-
нетической и метаболической активности, связан-
ной с формированием новых надземных побегов.
Физиологические реакции на действие ретарданта
(хлорхолинхлорид) выражались в увеличении дли-

ны метамеров и повышении концентрации сахаров
в корневищах растений костреца безостого. К кон-
цу вегетационного периода обработанные и конт-
рольные растения не отличались по морфологичес-
кой структуре корневищ, накоплению биомассы и
ее физиологической активности. Следовательно,
подземный метамерный комплекс многолетних
длиннокорневищных злаковых растений проявля-
ет определенную автономность и реализует морфо-
генетическую программу генома в конкретных ус-
ловиях вегетационного периода независимо от воз-
действий на ортотропные побеги. Такая консерва-
тивность роста подземного побегового комплекса
обеспечивает высокую конкурентоспособность и
устойчивость злаковых многолетних растений в
растительных сообществах.
Изучение коррелятивных взаимосвязей в систе-

ме целого растения способствует решению важных
теоретических вопросов, например, выяснению при-
чин образования формы растительного организма и
его частей. К тому же, зависимость роста одних
органов от других можно проанализировать на ос-
нове только лишь количественных морфологичес-
ких характеристик. На существование взаимосвя-
зей в процессе формирования надземных и подзем-
ных побегов у видов и форм рода Helianthus указы-
вает постоянство соотношения между числом мета-
меров надземных и подземных побегов [24, 25]. Со-
отношение между числом метамеров надземных и
подземных побегов у представителей рода состав-
ляло 3:1 и не зависело от фазы роста. В период,
когда надземные побеги формировали 12 метаме-
ров, подземные побеги – в среднем четыре. Следо-
вательно, начало образования подземных побегов
приходится на период, когда в надземной части фор-
мируются третий и четвертый метамеры, чем и
объясняется резкое торможение их роста. В этот
период, очевидно, происходит переключение мор-
фогенетической программы с роста метамеров над-
земной части на формирование подземных органов
вегетативного размножения. Следовательно, по ко-
личеству метамеров надземной части можно судить
о степени развития подземных побегов у видов и
форм рода. Выявленная закономерность может быть
использована при разработке методов управления
ростом подземных побегов.

Заключение
В результате многолетнего изучения структур-

но-функциональной организации подземного мета-
мерного комплекса травянистых многолетних ра-
стений выявлены закономерности заложения, ро-
стовых ориентаций и ветвления подземных побе-
гов, установлены ростовые корреляции между над-
земными и подземными побегами и в пределах под-
земного побега, определены важнейшие функцио-
нальные параметры столонов, клубней и корневищ.
Показано, что формирующие подземные побеги поч-
ки закладываются на II этапе органогенеза надзем-
ного ортотропного побега. Установлено, что в отли-
чие от корневищ и столонов, сарменты способны
переходить из диа- в ортотропный рост, минуя пе-
риод покоя. Ростовую ориентацию подземных по-
бегов контролирует фитохромная система, регуля-
торные функции которой реализуются в зависимо-
сти от процессов органогенеза конуса нарастания под-
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земного побега. Особенности анатомической струк-
туры корневищ, столонов и клубней обусловлены
продолжительностью развития, запасающей функ-
цией и снижением опорной нагрузки. По сравнению
с надземными побегами, для подземных характерна
редукция механических элементов, более сильное
развитие покровных тканей, эндодермы, запасаю-
щей паренхимы. Апикальная почка подземного по-
бега регулирует рост и развитие боковых почек на
гормональном и трофическом уровнях. Однако ори-
ентация роста боковых почек не находится под кон-
тролем апикальной почки и зависит от условий их
заложения. На основе изучения морфологической
структуры подземного метамерного комплекса длин-
нокорневищных злаковых растений показан высо-
кий подземный меристематический потенциал. Под-
земный банк вегетативных меристем может состав-
лять более 50 тыс. шт./м2, что в несколько раз пре-
вышает банк семян. Подземный метамерный комп-
лекс характеризуют интенсивный метаболизм, фор-
мирование большого запаса меристем, высокая спо-
собность к самовосстановлению и саморегуляции, что
и определяет его ведущую роль в донорно-акцептор-
ной системе травянистых многолетних растений.
Несмотря на существенные достижения в позна-

нии морфофизиологии подземного метамерного ком-
плекса, выявлении некоторых экологических и эво-
люционных аспектов его формирования, остается
целый ряд нерешенных проблем. В систематичес-
ком изучении нуждаются вопросы морфологичес-
кой структуры и анатомии, морфогенеза и измен-
чивости, метаболической активности подземных
побегов растений разных таксонов, жизненных форм
и эколого-ценотических групп. Перспективно изу-
чение подземного банка вегетативных меристем, что
позволит оценить устойчивость и продуктивность
травянистых многолетников, их роль в самоподдер-
жании и самовосстановлении травянистых сооб-
ществ. Результаты исследований имеют не только
теоретическое, но и важное практическое значение,
так как могут найти применение при управлении
пастбищами и сенокосами, восстановлении нарушен-
ных земель, повышении продуктивности растений
лекарственного и пищевого значения. Актуальность
таких исследований возрастает в условиях север-
ных широт, где формирование и созревание семян
часто затруднено и вегетативная репродукция яв-
ляется основным способом для выживания вида.
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1 Флора сосудистых растений центральной России. – (http: //www.jcbi.ru/ecol).

     С. Маслова              Г. Табаленкова              Т. Головко

Согласно концепции
Раменского-Грайма
[14, 17], все много-

образие взаимодействий
растений со средой можно
свести к реализации ими
трех основных типов эколо-
гических стратегий. По ус-
тойчивости к стрессу, скоро-
сти роста и эффективности
использования ресурсов
среды растения относят к
конкурентам (C), рудералам
(R) и стресс-толерантам (S). Конкурен-
ты – мощные быстро растущие виды,
чаще деревья, кустарники или высо-
кие травы – являются доминантами в
условиях богатых и стабильных ме-
стообитаний, однако неустойчивы к
действию стресса. Стресс-толеранты
отличаются низкой скоростью роста,
преобладанием вегетативного размно-
жения и длинным жизненным циклом,
способны выживать в неблагоприят-
ных условиях. Рудералы – часто сор-
ные растения, однолетники, малолет-
ники с высокой скоростью роста и бы-
стрыми темпами развития – предпо-
читают богатые местообитания, усло-
вия низкой конкуренции; неустойчивы
к стрессу. Растения с выраженным ти-
пом первичных стратегий в природе
встречаются гораздо реже, чем виды,
сочетающие свойства первичных ти-
пов. Это послужило основанием для
выделения вторичных типов стратегий
[18].

Важную роль в формировании
адаптивных стратегий имеют функци-
ональные свойства растений. Показа-
но, что виды, реализующие разные
экологические стратегии, отличаются
по фотосинтетической и дыхательной
активности, использованию ассимиля-
тов, содержанию и соотношению гор-
монов, конструкционной цене и соста-
ву растительной биомассы [1, 12, 13,
21, 27]. Однако полная функциональ-
ная характеристика типов экологичес-
ких стратегий растений до сих пор не
разработана [23]. Одним из ключевых
признаков растений с разным типом
адаптивной стратегии является отно-
сительная скорость роста (RGR).
Стресс-толерантные растения, обита-
ющие в условиях ограниченного снаб-
жения ресурсами, являются медлен-
но растущими растениями (slow-gro-

wing species) [17, 27]. Растения с кон-
курентными и рудеральными свой-
ствами, занимающие богатые место-
обитания, способны к быстрому росту
и их относят к быстро растущим ви-
дам (fast-growing species).

Из всех физиологических показа-
телей наиболее тесно коррелирует с
ростом дыхание, поставляющее мета-
болиты и энергию, необходимую для
трансформации субстрата (ассимиля-
тов) в биомассу [4, 25, 27]. Согласно
теоретическим расчетам [26] и имею-
щимся в литературе эксперименталь-
ным данным [4, 22, 24], дыхательная
цена синтеза 1 г биомассы эквивалент-
на 0.33-0.43 г глюкозы, при окислении
которой выделяется 480-630 мг СО2.
Величина дыхательных затрат зависит
от состава синтезируемой биомассы
и, прежде всего, количества высоко
восстановленных соединений – бел-
ков и липидов. Содержание азота от-
ражает накопление белков и положи-
тельно коррелирует с относительной
скоростью роста растений [5, 16, 27].
Быстро растущие виды содержат боль-
ше азота и характеризуются повышен-
ной скоростью дыхания по сравнению
с медленно растущими [21, 27]. Уве-
личение RGR связывают с повышени-
ем дыхания роста и поддержания, ин-
тенсивным потреблением минераль-
ных элементов [26, 28]. Основным суб-
стратом для синтеза структурной и за-
пасной биомассы растений являются
углеводы. Связь дыхания с фондом
неструктурных сахаров осуществляет-
ся опосредовано через рост, потреб-
ности которого в метаболитах и энер-
гии обеспечиваются за счет дыхания
[4, 6]. В литературе сведения об угле-
водном метаболизме растений с раз-
ным типом адаптивных стратегий еди-
ничны [15]. Показано, что медленно

растущие стресс-толеран-
ты характеризуются сравни-
тельно высоким уровнем
моносахаридов в листьях и
подземной части. Считают,
что накопление низкомоле-
кулярных сахаров в листь-
ях растений с S-типом эко-
логической стратегии про-
исходит в результате тормо-
жения транспорта, а в под-
земной части – за счет мед-
ленного использования на

рост, дыхание.
Длиннокорневищные многолетние

травы широко представлены в природ-
ной флоре разных ботанико-географи-
ческих зон. Они хорошо приспосабли-
ваются к условиям среды благодаря
способности к вегетативному размно-
жению при помощи подземных побе-
гов. Ранее нами было показано, что
подземный побеговый комплекс (ППК)
формирует и депонирует в почве ог-
ромный вегетативный меристемати-
ческий потенциал [10]. Являясь важ-
ным звеном донорно-акцепторной си-
стемы [10], ППК характеризуется соб-
ственными механизмами регуляции
роста и ростовых ориентаций [8, 9]. Мы
полагаем, что исследование функций,
отражающих рост и метаболическую
активность надземных и подземных
органов, может дать новую информа-
цию о физиологических механизмах
формирования и реализации экологи-
ческих стратегий видов с жизненной
формой «длиннокорневищный много-
летник».

Цель работы – изучить структуру
биомассы, дыхание, содержание азо-
та и неструктурных углеводов у длин-
нокорневищных многолетних растений
в связи с реализацией разных типов
адаптивных стратегий.

Исследования проводили в 2005-
2008 гг. в средней подзоне тайги (ок-
рестности г. Сыктывкар). В период бу-
тонизации–цветения (июнь-июль) у 14
видов длиннокорневищных многолет-
них растений, произрастающих в при-
родных условиях, определяли дыха-
тельную активность, биомассу, содер-
жание в ней азота и растворимых уг-
леводов. Классификацию растений по
типу адаптивной стратегии проводили
согласно сводке [18] и базе данных1 .
Исследовали виды луговой эколого-

http://www.jcbi.ru/ecol)
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ценотической группы с преобладани-
ем конкурентно-рудеральной адаптив-
ной стратегии (группа CR-видов) и ра-
стения лесной эколого-ценотической
группы с выраженными стресс-толе-
рантными свойствами (группа S-ви-
дов) (табл. 1).

Для изучения накопления биомас-
сы растениями использовали площад-
ки 50×50 см2, которые закладывали в
пределах одной ценопопуляции в че-
тырех-пятикратной повторности. Ра-
стения с каждой площадки собирали,
разделяли на надземную и подземную
части, взвешивали, фиксировали и
высушивали при 105 и 70 °C соответ-
ственно. В сухой измельченной био-
массе определяли содержание обще-
го азота и растворимых углеводов.
Концентрацию общего азота в образ-
цах измеряли с помощью элементно-
го CHNS-O анализатора EA-1110 (Ита-
лия). Содержание и качественный со-
став растворимой фракции низкомо-
лекулярных сахаров, включающей мо-
но-, ди- и олигосахариды, определя-
ли методом ВЭЖХ с модификациями
[3]. Дыхание органов растений опре-
деляли при 20 °C по выделению СО2
с помощью газометрической системы
с инфракрасным газоанализатором
Инфралит-4 (Германия). Представле-
ны среднеарифметические величины
и их стандартные ошибки для пяти-
семи видов каждой группы адаптивной
стратегии.

Сравнительное изучение накопле-
ния биомассы длиннокорневищными
растениями показало, что виды с вы-
раженными конкурентно-рудеральны-
ми свойствами (C, CR, CR-CS-виды)
характеризует более высокая продук-
тивность по сравнению со стресс-то-
лерантами (табл. 2). Сухая масса кор-
невищных CR-растений варьировала
в пределах 130-450 г/м2, а у стресс-
толерантов была во много раз мень-
ше. Так, наиболее продуктивные C-
растения (Bromopsis inermis, Phalaroi-
des arundinacea) накапливали в 50 раз
больше биомассы по сравнению с
наименее продуктивным S-видом Py-
rola rotundifolia. Доля корневищ в био-
массе растений составляла от 30 до
75 % (рис. 1). Максимальный вклад
корневищ в биомассу отмечен у Elyt-
rigia repens (C-CR), Majanthemum bifoli-
um (S) и Paris quadrifolia (S), минималь-
ный – у Achillea millefolium (CR-CS) и
Pyrola rotundifolia (S). Следовательно,
среди растений с разным типом эко-
логической стратегии встречались
виды с высокой и низкой относитель-
ной массой корневищ. Однако в боль-
шинстве случаев локализация био-

Таблица 1
Список и характеристика исследованных видов

Примечание: C – конкуренты, R – рудералы, S – стресс-толеранты, CR – смешанный тип. ТДМ –
травянистый двудольный многолетник, ТОМ – травянистый однодольный многолетник, Кч – кустар-
ничек, П – папоротник.

Таблица 2
Физиолого-биохимические показатели роста

листьев (верхняя строка) и корневищ (нижняя строка) двух групп видов
длиннокорневищных многолетников с разным типом адаптивной стратегии

Примечание: различия между CR- и S-видами достоверны при р ≤ 0.001 (*) и р ≤ 0.05 (**). Сухая
масса включала массу надземных (листья, стебли, соцветия) и подземных (корневища, корни)  ор-
ганов.

Параметр
Тип адаптивной стратегии

CR-виды S-виды

Сухая масса, г/м2 (n = 40-50) 160.60 ± 17.3
211.0 ± 45.2

9.3 ± 0.8*
20.2 ± 2.5*

Концентрация общего азота, мг/г сухой массы (n = 15) 28.5 ± 1.2
12.2 ± 1.4

21.4 ± 0.7*
10.2 ± 0.5*

Дыхательная способность, мгСО2/г сухой массы ч
(n = 25)

1.80 ± 0.06
1.19  ± 0.07

1.05 ± 0.06**
0.38 ± 0.03**

Дыхательная цена белка, гСО2/г белка ч (n = 5) 10.7 ± 0.9
14.2 ± 2.6

7.9 ± 0.9**
6.0 ± 0.9**

Удельная дыхательная цена, мг глюкозы/г сухой массы
сут . (n = 5)

31.2 ± 6.7
17.3 ± 3.5

16.6 ± 2.0**
5.9 ± 1.5**

массы в корневищах выше у S-стра-
тегов.

Определение скорости выделения
СО2 показало, что CR-виды отлича-

лись от S-видов более активным ды-
ханием корневищ (табл. 2). Скорость
дыхания корневищ CR-видов была в
два-три раза выше по сравнению с S-

Порядковый номер. Название вида Жизненная
форма

Тип
адаптивной
стратегии

Ценотиче-
ская группа

CR-виды
Poaceae 

1. Bromopsis inermis (Leyss.) Holub
(Кострец безостый) ТДМ C Луговая
2. Phalaroides arundinacea (L.) Rauschert
(Двукисточник тростниковый) То же То же То же
3. Elytrigia repens L. (Пырей ползучий) »   » C-CR »   »

Lamiaceae
4. Mentha arvensis L. (Мята полевая) »   » CR »   »

Asteraceae
5. Tussilago farfara L. (Мать-и-мачеха) »   » То же Сорная
6. Achillea millefolium L.
(Тысячелистник обыкновенный) »   » CR-CS Луговая

Hypericaceae
7. Hypericum maculatum Crantz
(Зверобой четырехгранный) »   » То же То же

S-виды
Pyrolaceae 

8. Pyrola rotundifolia L. (Грушанка
круглолистная) »   » S Лесная

Convallariaceae
9. Majanthemum bifolium L. (Майник
двулистный) ТОМ То же То же

Trilliaceae
10. Paris quadrifolia L. (Вороний глаз) То же S »   »

Oxalidaceae
11. Oxalis acetosella L. (Кислица
обыкновенная) ТДМ S-CS »   »

Athyriaceae
12. Gymnocarpium dryopteris (L.) New man
(Голокучник трехраздельный) П То же »   »

Ericaceae
13. Vaccinium vitis-idaea L. (Брусника) Кч »   » »   »
14. V. myrtillus L. (Черника) То же »   » »   »
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видами. Различия в скорости дыхания
листьев между растениями, реализу-
ющими разные типы стратегий, были
выражены несколько слабее, чем в
дыхании корневищ. Самой низкой ды-
хательной способностью (менее 1 мг
СО2/г ч) характеризовались листья
стресс-толеранта Pyrola rotundifolia.
У CR-стратегов дыхание листьев со-
ставляло около 1.8 мг СО2/г ч. У всех
исследованных видов, независимо от
типа экологической стратегии, листья
превышали корневища по дыхатель-
ной активности. Вместе с тем, следу-
ет отметить, что у CR-видов разница
в дыхании корневищ и листьев выра-
жена меньше, чем у S-видов, за ис-
ключением Pyrola rotundifolia. В целом,
листья и корневища растений с кон-
курентно-рудеральными свойства-
ми превосходили по дыхательной спо-
собности стресс-толерантные виды.

Содержание общего азота в ли-
стьях растений варьировало в преде-
лах от 10 до 35 мг/г сухой массы. Мак-
симальное количество азота накапли-
вали листья CR-видов Achillea millefo-
lium, Phalaroides arundinacea, мини-
мальные – листья вечнозеленого ку-
старничка Vaccinium vitis-idaea, прояв-
ляющего стресс-толерантные свойст-
ва. У всех исследованных видов неза-
висимо от экологической стратегии
концентрация азота в корневищах бы-
ла существенно ниже, чем в листьях,

Рис. 1. Распределение
(%) биомассы (А) и общего
азота (Б) и содержание ра-
створимых углеводов (В,
мг/г сухой массы) в надзем-
ной (1) и подземной (2) ча-
стях корневищных расте-
ний разных (CR и S) адап-
тивных стратегий. Здесь и
далее: цифры 1-14 соответ-
ствуют порядковым номе-
рам видов, представлен-
ных в табл. 1.

за исключением Vaccinium vitis-idaea.
Виды с разным типом адаптивной
стратегии характеризовались сравни-
тельно близкими величинами содер-
жания азота в корневищах. Концент-

рация в сухой биомассе корневищ со-
ставляла около10 мг/г (табл. 2). Наи-
большая концентрация азота отмече-
на для подземных побегов Achillea mil-
lefolium (CR-CS), наименьшая – для
Mentha arvensis (CR). В целом, листья
растений со стресс-толерантными
свойствами уступали конкурентно-ру-
деральным видам по содержанию азо-
та. Концентрация азота в корневищах
не зависела от типа адаптивной стра-
тегии вида. Сравнительное изучение
распределения азота по органам по-
казало, что у всех изученных луговых
CR-видов, за исключением многолет-
него злака Elytrigia repens, основное
количество азота (70-80 %) локализо-
валось в надземной части растений
(рис. 1). Для стресс-толерантных ви-
дов отмечено более равномерное рас-
пределение общего азота между над-
земными побегами и корневищами.
Лишь у Pyrola rotundifolia 80 % азота
приходилось на надземные органы.

Содержание растворимых углево-
дов в сухой массе листьев корневищ-
ных многолетников варьировало от 1
до 3.6 % (рис. 1). Листья растений с
выраженными конкурентно-рудераль-
ными свойствами отличала сравни-
тельно низкая концентрация сахаров,
за исключением Elytrigia repens. Для
листьев растений со стресс-толерант-
ными свойствами характерно накопле-
ние растворимых сахаров, особенно

моносахаридов, доля которых со-
ставляла 70-80 % общей суммы уг-
леводов. В отличие от листьев, в
корневищах наблюдали обратную
закономерность: более высокое со-
держание сахаров у корневищ ра-
стений с СR-свойствами, низкое –
у стресс-толерантов (рис. 1). Так,
максимальная концентрация угле-
водов (4 %) отмечена для подзем-
ных побегов CR-вида Mentha ar-
vensis, минимальная (0.5 %) – для
папоротника Gymnocarpium dryo-
pteris, проявляющего стресс-толе-
рантные свойства. Следует отме-
тить, что отличительной особенно-
стью корневищ CR-видов Achillea
millefolium, Mentha arvensis, Elytri-
gia repens является накопление
олигосахаридов (раффинозы, ста-
хиозы), доля которых составляла
от 20 до 80% от суммы всех угле-
водов.

Результаты исследований сви-
детельствуют о том, что продуктив-
ность длиннокорневищных видов
зависит от условий произрастания
и связана с реализацией разных
типов адаптивных стратегий. Бы-
стро растущие виды с преобладани-

ем конкурентно-рудеральных свойств
характеризовались более высокой
продуктивностью по сравнению со
стресс-толерантами, отличительной
чертой которых является медленный
рост (табл. 1). Так, например, относи-
тельная скорость роста растений S-
типа Paris quadrifolia составляла 0.03
г/г сут. в фазу генеративного развития,
что в два раза меньше по сравнению
с Mentha arvensis (CR) и Achillea mille-
folium (CR-CS) [11]. Корневищные ви-
ды с разным типом адаптивной стра-
тегии различались и по распределе-
нию биомассы между донорными и ак-
цепторными органами. Быстро расту-
щие растения характеризовались бо-
лее равномерным распределением
биомассы между надземными и под-
земными побегами. Большую часть
биомассы стресс-толерантов состав-
ляли корневища (70 %). Это свиде-
тельствует о распределении значи-
тельного количества ассимилирован-
ного углерода в подземную часть мед-
ленно растущих видов. Некоторыми
авторами [13] прямо показано, что у
растений со стресс-толерантными
свойствами продукты фотосинтеза на-
правляются преимущественно в под-
земные органы (40-60 % ассимилиро-
ванного при фотосинтезе углерода).
По-видимому, это обусловлено преоб-
ладанием вегетативного размножения
и депонированием части ассимилятов
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Рис. 2. Корреляционная связь между дыхательной способностью (мг/г сухой массы;
по оси абсцисс) и содержанием общего азота (мг/г сухой массы; по оси ординат ) в листь-
ях (А) и подземных побегах (Б) длиннокорневищных растений.

в корневищах стресс-толерантов в
связи с неблагоприятными услови-
ями обитания.

Растения с разными свойства-
ми адаптивных стратегий суще-
ственно отличались по уровню
дыхательной способности: листья
и корневища быстро растущих CR-
видов с ежегодным обновлением
листьев дышали в два-три раза ин-
тенсивнее по сравнению со стресс-
толерантными лесными видами
(табл. 2). Можно полагать, что ин-
тенсивное дыхание быстро расту-
щих видов растений обусловлено
более высокой скоростью роста по
сравнению с медленно растущими [21,
27]. Данные по дыхательной способ-
ности органов позволяют оценить
удельную дыхательную цену (УДЦ),
выраженную в эквивалентах окислен-
ного дыхательного субстрата (дыха-
тельная способность×24 ч×0.68 мг
глюкозы/мг СО2) [4]. Расчеты показа-
ли, что за сутки быстро растущие ра-
стения затрачивали на образование
de novo и обновление уже существу-
ющих структур, а также поддержание
функциональной активности листьев
и корневищ количество дыхательного
субстрата, эквивалентное 3.0 и 1.7 %
их биомассы соответственно (табл. 2).
Следовательно, быстро растущие CR-
виды характеризовались по крайней
мере в 1.5 раза более высокими отно-
сительными затратами дыхательного
субстрата, чем медленно растущие S-
виды.

Корреляционный анализ выявил
наличие тесной взаимосвязи (r = 0.75)
между дыханием и содержанием азо-
та в биомассе листьев исследованных
растений (рис. 2А). Листья быстро ра-
стущих CR-видов содержали на 25 %
больше азота и дышали на 40 % ин-
тенсивнее по сравнению с медленно
растущими стресс-толерантами. Сход-
ные результаты были получены в ве-
гетационном опыте для 24 одно- и дву-
дольных видов с разной относитель-
ной скоростью роста [21, 27]. Листья
быстро растущих растений содержа-
ли на 44 % больше азота и дышали в
два раза активнее, чем виды с низкой
RGR.

В литературе данные о связи ды-
хания нелистовых органов с содержа-
нием в них азота немночисленны и
получены преимущественно на куль-
турных растениях [4]. Наши данные
показывают, что в отличие от листьев
связь дыхания корневищ с содержа-
нием азота была слабой (r = 0.39) (рис.
2Б) в результате сходства растений с
разным типом экологической страте-

гии по азотному статусу подземных
побегов. Корневища CR-видов дыша-
ли в три раза активнее по сравнению
с S-растениями, но были сравнимы по
содержанию в них общего азота. Это
может быть результатом большей по-
требности в дыхательной энергии под-
земных побегов быстро растущих CR-
растений. Мы полагаем, что такая осо-
бенность может быть связана с более
высокими энергетическими затратами
на поглощение, восстановление и
транспорт азотистых соединений в
подземных органах CR-растений, ха-
рактеризующихся высокой продуктив-
ностью надземной массы, куда рас-
пределяется основная часть азота
(70 %). Как известно, быстрый рост не-
избежно связан с интенсивным обме-
ном азотсодержащих соединений [20].
Не исключено также, что корневища
лесных S-видов могут запасать азот.
Придаточные корни в узлах корневищ
имеют микоризы, способные утилизи-
ровать органический азот лесной под-
стилки [21].

Данные о дыхательной способно-
сти органов и содержанию в них об-
щего азота позволяют оценить дыха-
тельные затраты или дыхательную це-
ну белка (скорость дыхания/концент-
рация общего азота×6.25) [4]. Расче-
ты показали, что дыхательная цена
белка листьев и корневищ S-страте-
гов была несколько ниже, чем CR-ви-
дов и составляла в среднем 11 и 14
мгСО2/г белка ч, или 0.18 и 0.23 г глюко-
зы/г белка сут. соответственно (табл. 2).
Это может быть связано с более низ-
кой скоростью оборота белка в мед-
ленно растущих органах стресс-толе-
рантов, адаптированных к произра-
станию под пологом леса. По нашим
данным, под полог елово-осинового
разнотравного леса проникает не бо-
лее 3-5 % ФАР. В этих условиях сни-
жение содержания и скорости обнов-
ления белка можно рассматривать как
адаптивный признак, способствующий

сокращению затрат на поддержание
белкового обмена клетки.

Основным субстратом для синте-
за структурной и запасной биомассы
растений являются углеводы, концен-
трация которых зависит от скорости
роста растений, фазы развития, фак-
торов внешней среды. Наши резуль-
таты свидетельствуют о том, что уро-
вень углеводов в донорных листьях и
акцепторных органах – подземных по-
бегах длиннокорневищных многолет-
ников – связан с реализацией разных
типов адаптивных стратегий. Стресс-
толерантные виды характеризовались
сравнительно высоким содержанием
неструктурных сахаров в листьях и
низким – в корневищах (рис. 1). Накоп-
ление листьями стресс-толерантов
растворимых углеводов, особенно мо-
носахаридов, может свидетельство-
вать о низкой скорости транспорта и
утилизации углерода в акцепторных
органах медленно растущих лесных
видов, произрастающих в условиях
слабой освещенности. По некоторым
данным [13, 15], стресс-толеранты от-
личаются от видов с другими типами
адаптивных стратегий низкой скоро-
стью оттока продуктов фотосинтеза.
Кроме того, часть ассимилятов может
использоваться для образования ме-
ханических тканей, кутикулы, синтеза
вторичных соединений, которыми бо-
гаче листья S-видов [22].

Сравнительно низкая концентра-
ция растворимых углеводов в листь-
ях быстро растущих CR-видов явля-
ется результатом более интенсивного
использования ассимилятов на рост и
дыхание надземных побегов и транс-
порта сахаров в акцепторные органы –
корневища, где обнаружено их накоп-
ление. Повышение концентрации са-
харов в подземной части CR-видов
может стимулировать поглощение нит-
ратов корнями, усиливать деление и
дифференциацию клеток в тканях кор-
ней [19]. Кроме того, более высокое по
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сравнению с S-стратегами накопление
неструктурных углеводов, особенно
олигосахаридов, в корневищах CR-ви-
дов может быть связано с разным рит-
мом сезонного развития растений.
Листья летне-зеленых CR-видов к осе-
ни отмирают, и корневища являются
основным хранилищем запасных ве-
ществ, обеспечивающих перезимовку
и отрастание рано весной. Так, в кор-
невищах коротковегетирующего CR-
вида Mentha arvensis концентрация
олигосахаридов (стахиоза) достигает
80 % суммы растворимых сахаров к
фазе цветения растений. В отличие от
летне-зеленых видов, у вечнозеленых
растений со стресс-толерантными
свойствами растворимые сахара на-
капливаются в листьях. Зимующие
листья вечнозеленых видов являются
основным хранилищем резервного
пула ассимилятов и гормонов для ро-
ста листьев новой генерации в весен-
ний период [7].

Следует также отметить, что иссле-
дованные нами виды отличаются по
способу и, следовательно, механизму
загрузки ассимилятов в донорных ли-
стьях. Имеются данные [2], что боль-
шинство представителей семейств As-
teraceae и Poacea, к которым относят
луговые виды с выраженным CR-ти-
пом адаптивной стратегии (Achillea
millefolium, Tussilago farfara, Elytrigia re-
pens, Bromopsis inermis, Phalaroides
arundinacea), имеют апопластный путь
загрузки флоэмы. Для представителей
семейств Pyrolaceae и Ericaceae, к ко-
торым относят лесные виды с преоб-
ладанием стресс-толерантных свойств
(Pyrola rotundifolia, Vaccinium vitis-
idaea, V. myrtillus), характерен симпла-
стный путь загрузки флоэмы. Транс-
портной формой ассимилятов, специ-
фических для апопластного способа
загрузки, является сахароза. Загрузка
сахарозы в транспортную систему че-
рез апопласт связана с большими
энергетическими затратами, чем по
симпластному пути, поскольку транс-
мембранный перенос 1 моля сахаро-
зы требует 1 моля АТФ. Различие в
способах транслокации ассимилятов,
по-видимому, может быть одним из
факторов, определяющих дыхатель-
ную активность. Анализ литературы и
наши данные показывают, что апопла-
стные травы – преимущественно све-
толюбивые растения с выраженными
конкурентно-рудеральными свойства-
ми, симпластные растения не требо-
вательны к свету и могут произрастать
в условиях затенения, где конкуренция
между видами ослаблена.

Таким образом, нами выявлены
основные физиолого-биохимические
свойства 14 видов длиннокорневищ-
ных многолетних растений – предста-
вителей двух типов экологической
стратегии. Установлено, что виды от-
крытых местообитаний с выраженным
конкурентно-рудеральным типом
адаптивной стратегии и произрастаю-
щие в условиях затенения стресс-то-
леранты отличаются по накоплению и
распределению биомассы. Доля био-
массы, локализованной в корневищах,
выше у S-стратегов. Реализация эко-
логической стратегии CR-видов связа-
на с высокой скоростью роста, что
обеспечивается повышенной метабо-
лической активностью: интенсивным
дыханием, высоким содержанием азо-
та, энергетической обеспеченностью
белка – основной структурной и функ-
циональной единицы биомассы. Функ-
циональная активность корневищ бы-
ла ниже, чем листьев, и зависела от
типа адаптивной стратегии видов. Для
подземных побегов медленно расту-
щих S-видов характерно слабое дыха-
ние, более низкое содержание не-
структурных углеводов и высокое со-
держание азота, чем для CR-видов.
Эти свойства позволяют растениям
выживать в лесных фитоценозах при
ограниченной доступности ресурсов
(свет и минеральные элементы). В со-
вокупности полученные данные де-
монстрируют тесную связь экологи-
ческой стратегии с физиологическими
свойствами длиннокорневищных ра-
стений и могут быть использованы для
разработки функциональной класси-
фикации видов, позволяющей прогно-
зировать их поведение в условиях
меняющейся среды.
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ФИЗИОЛОГО-БИОХИМИЧЕСКИЕ ФАКТОРЫ ПРОДУКТИВНОСТИ КУЛЬТУРНЫХ РАСТЕНИЙ
В УСЛОВИЯХ СЕВЕРА

  Г. Табаленкова                Т. Головко

Продукционный процесс яв-
ляется сложной и интег-
рированной функцией ра-

стений, основу которой составля-
ют генетически детерминирован-
ные процессы роста и развития.
Их субстратное и энергетическое
обеспечение определяется метабо-
лической активностью клетки,
ткани, органа, организма. Други-
ми словами, в продукционном
процессе участвуют механизмы
всех уровней организации. Факторы внешней сре-
ды могут различным образом влиять на составляю-
щие продукционного процесса – фотосинтез, дыха-
ние, транспорт и распределение ассимилятов [3-5,
7, 13, 14, 23]. Особое значение имеют регулятор-
ные взаимосвязи между функциями, которые реа-
лизуются через донорно-акцепторную систему це-
лого растения [6, 9, 12, 18, 19, 22, 24]. Наряду с
обеспеченностью растений ассимилятами, большую
роль в формировании продуктивности играют про-
цессы распределения углерода, которые контроли-
руются системой прямых и обратных связей между
органами производящими и потребляющими асси-
миляты. Практическим аспектом концепции донор-
но-акцепторных отношений является изучение за-
кономерностей формирования органов репродукции
и запасания, так как именно они чаще всего пред-
ставляют хозяйственный интерес. Современные
принципы создания высокопродуктивных агроце-
нов включают максимально эффективное использо-
вание условий среды и потенциала культур. Про-
дуктивность северных агроценозов определяется
своеобразием почвенно-климатических факторов и
степенью адаптированности сортов и культур.
В подзоне средней тайги европейского Северо-

Востока проходит граница возделывания культур-
ных растений и северная граница ареала многих
природных видов растений. Основными факторами,
ограничивающими жизнедеятельность и продуктив-
ность растений на Севере, являются недостаток теп-
ла, короткий вегетационный периодом, бедность и
повышенная кислотность подзолистых почв.

В тематике исследований ла-
боратории экологической физио-
логии растений разработка физи-
олого-биохимические основ фор-
мирования продуктивности сель-
скохозяйственных культур в ус-
ловиях холодного климата оста-
ется приоритетными направлени-
ем на протяжении многих лет [8,
16, 17, 21]. Актуальность таких
исследований обусловлена необ-
ходимостью выявления наиболее

общих физиологических взаимосвязей между пара-
метрами фотосинтетического аппарата, метаболиз-
мом и накоплением биомассы растений. Это позво-
ляет объяснить многие закономерности функцио-
нирования растительного организма и формирова-
ния продуктивности. Актуальными остаются воп-
росы формирования потоков ассимилированного уг-
лерода в системе целого растения и поиск путей
оптимизации распределения ассимилятов в хозяй-
ственно-ценные органы.
Характерным признаком северных агроценозов

является ускоренное развитие ассимилирующей по-
верхности. Агроценозы способны достаточно быст-
ро формировать листовой потенциал, что обуслов-
лено длинным световым днем и достаточным ув-
лажнением. Так, площадь листовой поверхности
картофеля достигает 5 м2/м2, у многолетних трав –
клевера лугового и рапонтикума сафлоровидного –
более 3 м2/м2. Культуры, существенно различаю-
щиеся по морфологическим и физиолого-биохими-
ческим показателям, образуют приблизительно
одинаковое количество сухой биомассы на единицу
площади фитоценоза (табл. 1). Однако разрастание
и продолжительный рост листовой поверхности
приводит к ухудшению радиационного режима в
посеве и требует значительных энергопластических
затрат для роста и поддержания, что отрицательно
сказывается на формировании урожая картофеля и
зерновых культур. Физиологическая причина уси-
ленного вегетативного роста заключается в повы-
шенной активности гиббереллинов – ростовых гор-
монов, что свойственно многим растениям в усло-
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виях длинного дня. Повышенная активность гиббе-
реллинов, проявляющаяся даже у нейтральных сор-
тов картофеля на длинном дне, тормозит процессы
клубнеобразования, созревания и готовность клуб-
ня к переходу в состояние покоя [11]. Недостаток
тепла приводит к удлинению фаз развития, что по-
ложительно сказывается на сохранении ассимиля-
ционной поверхности, но задерживает налив клуб-
ней картофеля и созревание зерна ячменя и овса.
Так, высокие приросты урожая клубней (до 0.9 г/м2)
наблюдали при оптимальных температурах во вто-
рой половине вегетации, при недостатке тепла тем-
пы прироста снижались до 0.1 г/м2. В наиболее бла-
гоприятных условиях оказываются многолетние
растения, активная вегетация которых начинается
уже в мае. Отличительной особенностью многолет-
них трав являются максимальные суточные приро-
сты в высоту (до 0.9-1.4 см/сут.), отмечаемые в на-
чале вегетации, что отражает их общую стратегию –
развитие ассимилирующей поверхности в наиболее
ранние сроки. В условиях Севера этот период со-
впадает с длинным световым днем, что является
одним из факторов, способствующих быстрому ро-
сту и накоплению биомассы.
Экспериментальное определение фотосинтетичес-

кого газообмена сельскохозяйственных культур по-
казало, что его суточная продолжительность в ус-
ловиях длинного светового дня достигает 18-20 ч,
что почти в 1.5 раза дольше, чем в средней полосе
России. Сравнение показало, что скорость фотосин-
теза растений на Севере ниже, чем близкородствен-
ных видов и культур южных районов. Однако в
период максимальных приростов северные растения
сопоставимы с растениями умеренной зоны по су-
точной продуктивности фотосинтеза. Благодаря
большей продолжительности дня величина данного
показателя у исследованных видов варьировала в
пределах 180-240 мг СО

2
/дм2, средние величины

примерно вдвое ниже максимальных [21].
Фотосинтез является одним из наиболее чувстви-

тельных к температуре процессов. Растения уме-
ренной зоны ассимилируют с наибольшей скоростью
в диапазоне температур 18-28 °С. Большинство же
видов на Севере достигали 60-80 % максимально
возможной скорости фотосинтеза при температуре
7-12 °С. Так, у адаптированных к условиям Севера
сортов картофеля средняя интенсивность фотосин-
теза при температуре 10-20 °С составляла 10-15 мг
СО

2
/г ч, что обеспечивает за день ассимиляцию до

Таблица 1
Характеристика листовой поверхности

и накопление урожая сельскохозяйственными культурами

Примечание: ЛИ – листовой индекс, УППЛ – удельная поверхностная плотность
листа, I  – надземная масса, II – клубни, зерно, семена, корневища.

Культура ЛИ ,
м2/м2

УППЛ
г/дм2

Урожай,
ц/га сухой массы

I II

Картофель 3.0-5.7 0. 33-0.47 25-35 50-60
Ячмень 1.6-3.6 0.47-0.60 65-80 30-40
Клевер луговой 4.0-5.5 0.37-0.42 40-70 6-8
Райграс однолетний 2.3-3.7 0.28-0.34 35-46 3-6
Рапонтикум сафлоровидный 2.7-4.9 0.40-0.52 40-55 20-25

Рис. 1. Влияние температуры (°С; по оси абсцисс) на ско-
рость видимого фотосинтеза (мг СО2/дм

2 ч; по оси ординат) под-
флагового листа растений ячменя. ФАР = 190 Вт/м2.

150-260 мг СО
2
/дм2 листьев. Для ячменя

зона температурного оптимума находится
в пределах 12-23 °С. При 8-10 °С растения
были способны синтезировать с интенсив-
ностью 20 мг СО

2
/дм2 ч (рис. 1). Темпера-

турный оптимум фотосинтеза в пределах
10-20 °С указывает на хорошую адаптацию
растений ячменя к условиям Севера. При
этом подфлаговый лист ячменя сохранял
способность к активному фотосинтезу
вплоть до созревания зерна. Так, в середи-
не-конце августа скорость фотосинтеза этих
листьев была лишь немногим ниже, чем в
июле (фаза колошения). На долю подфла-
гового листа приходилось более половины

ассимилированного С. Следовательно, на Севере в
наливе зерна наряду с реутилизацией ранее асси-
милированного углерода существенную роль игра-
ет текущий фотосинтез. О ведущей роли флагового
и пофлагового листьев в снабжении колоса ассими-
лятами свидетельствует их белоксинтезирующая
способность. В фазу созревания зерна величина дан-
ного показателя, определяемая по включению ме-
ченых аминокислот в белок, у подфлагового листа
была в 1.5 раза выше, чем флагового, и в 2.3-2.7
раза выше по сравнению с листьями нижних яру-
сов. Сохранение высокой фотосинтетической и бе-
локсинтезирующей способности в период созрева-
ния зерна является важным фактором формирова-
ния урожая.
Необходимым условием эффективной работы фо-

тосинтетического аппарата является организация
пигментного комплекса и поддержание высокой
фотосинтетической активности растений. Общей
закономерностью формирования пигментного фон-
да является увеличение содержания фотосинтети-
ческих пигментов к периоду цветения и уменьше-
ние их количества к концу вегетации. Различия
между минимумом и максимумом в содержании
пигментов в листьях культурных растений состав-
ляют 1.5-2.5 раза [8]. Большинство культурных ра-
стений относят к группе светолюбивых. Однако при
выращивании на Севере многие из них, особенно
кормовые травы, проявляют выраженные призна-
ки теневыносливости, что позволяет интенсивно по-
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глощать СО
2
 при освещенности

в два-три раза ниже ее макси-
мальной величины.
В условиях Севера мощным

фактором, регулирующим до-
норно-акцепторные отношения
растений и вызывающим пе-
рераспределение потоков асси-
милятов, служит фотопериод.
Усиление вегетативного роста
в условиях длинного светово-
го дня приводит к распределе-
нию значительной части асси-
милятов в вегетативные орга-
ны, стимулируя их рост и за-
медляя переход к репродуктив-
ному развитию. В результате
нет четкой грани между раз-
ными по скороспелости сорта-
ми. Интенсивность поглоще-
ния 14СО

2 
листьями картофеля

не зависит от скороспелости
сорта, хотя их ассимиляцион-
ная способность выше у селек-
ционного картофеля, чем у их
диких сородичей. Кроме того,
сорт меньше, чем дикорасту-
щий вид, зависит от длины
дня, отличается более высокой
акцептирующей способностью
клубней и характеризуется интенсивным оттоком
ассимилятов из листьев в клубни. Сокращение све-
тового дня приводит к усилению оттока меченых
ассимилятов из надземных органов в клубни. При
этом увеличивается не только их биомасса, но и
содержание крахмала. В период клубнеобразования
основная часть углерода из надземной массы транс-
портируется в формирующиеся клубни, где и на-
капливается. Перед уборкой клубни депонируют
свыше 60 % углерода растения (рис. 2, I). В то же
время и в надземных органах сохранялось суще-
ственное количество фотосинтетически ассимилиро-
ванного 14С, что связано с торможением транспорта
и использованием углерода на рост и поддержание
надземной массы. На незавершенность ростовых про-
цессов картофеля указывает длительное сохранение
физиологической активности листьев. В период на-
лива клубней в листьях всех сортов отмечали по-
вышение содержания растворимых сахаров по срав-
нению с фазой цветения.
Для растений ячменя характерно распределение

значительной части 14С в стебли с влагалища листь-
ев (рис. 2, II). Это обусловлено не только их фото-
синтетической способностью, но и высокой аттра-
гирующей емкостью тканей стебля, где часть асси-
милятов используется на ростовые процессы, а часть
откладывается в запас. Во время налива зерна, ког-
да запрос колоса на ассимиляты высок, а фотосин-
тетическая способность листьев снижается, депони-
рованные в стеблях продукты фотосинтеза аттраги-
руются колосом. К началу созревания семян в них
накапливалось максимальное количество 14С-асси-
милятов. Характеристика расходной статьи угле-
родного баланса у растений ячменя в период фор-

мирования колоса связана с дыханием. За первые
сутки из листьев терялось около 10 % фотосинте-
тически ассимилированного 14С, затем интенсивность
убыли 14С снижалась и через 30 сут. в растениях
оставалось 45-50 % углерода. Основная часть 14С на-
капливалась в колосьях, что объясняется их высо-
кой акцептирующей способностью, связанной с син-
тезом и запасанием в зерне высокополимерных со-
единений.
Ячмень – пластичная культура, о чем свидетель-

ствует широкий ареал возделывания. Однако в каж-
дом регионе есть периоды метеотропного риска –
проявления погоды, которые вызывают отклонения
от нормы. Анализ наших данных о биологической
продуктивности ячменя показал, что в среднем за
три года агроценозы формировали около 880 г/м2

сухой массы и 350 г/м2 зерна. Величина К
ХОЗ

 варьи-
ровала от 0.3 до 0.6. Известно, что урожай зерна
определяют число колосьев на единицу площади
посева и число зерен в колосе [10]. В северных ус-
ловиях число зерен в колосе главного побега в за-
висимости от погодных условий варьировало у дву-
рядных сортов в пределах 14-18, многорядного сор-
та – 32-37 шт. Недостаток влаги и низкие темпера-
туры в период кущения–трубкования подавляли
способность растений к кущению, в результате
уменьшалось количество продуктивных побегов.
Низкие температуры и большое количество осад-
ков в августе способствовали отрастанию вегетатив-
ных побегов и снижали темпы созревания зерна.
Хотя ячмень характеризует хорошая адаптивность,
климатические условия существенно влияли на про-
дуктивность и качество урожая. Так как часть ис-
следований с ячменем проводили на базе ЗНИИСХ

Рис. 2. Распределение (%) 14С в соцветиях (а), листьях (б), черешках + стеблях (в) и
клубнях (г) картофеля (I) сортов Детскосельский (А) и Идеал (Б),  колосьях (а), листьях (б),
стеблях + влагалищах листьев (в) и корнях (г) растений ячменя (II) сортов Добрый (А) и
Новичок (Б) после экспозиции растений в атмосфере с 14СО2 (сут.; по горизонтали).
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(г. Киров), мы имели возможность сравнить физи-
ологические показатели продуктивности сортов в
условиях средней (г. Сыктывкар) и южной (г. Ки-
ров) тайги. Показано, что южные агроценозы фор-
мировали больше продуктивных побегов (1.8-2.6
шт./растение), имели более высокую величину ас-
симилирующей поверхности и листового индекса
(рис. 3). Это объясняется ранними сроками посева

Рис. 3. Площадь листовой поверхности (см2/растение; А) и
листовой индекс (м2/растение; Б), содержание сахаров (В) и
крахмала (Г) в зерне (% сухой массы) сортов ячменя, выращен-
ных в условиях средней (1) и южной (2) подзон тайги.

и более высокой суммой биологически активных
температур (от 1700 до 1900 °С). Кроме того, на-
блюдали тенденцию к возрастанию удельной поверх-
ностной плотности листьев, величина которой яв-
ляется одним из показателей эффективности расхо-
да ассимилятов на образование ассимиляционной
поверхности и часто коррелирует с интенсивностью
фотосинтеза. Урожай зерна северных агроценозов
был ограничен массой зерен и числом зерновок в
колосе. Более благоприятное соотношение плотно-
сти зерновок и массы зерен в колосе характеризо-
вало ячмень южных агроценозов, где условия по-
зволяли наиболее полно реализовать продуктивный
потенциал сортов. Урожай зерна составлял в сред-
нем около 700 г/м2, что вдвое выше по сравнению с
северными агроценозами. Зерно ячменя на Севере
содержало в 1.6 раза больше общего азота (26-28
мг/г сухой массы) и растворимых сахаров (рис. 3),
меньше крахмала и восстановленного азота, входя-
щего в состав белков, что указывает на незавершен-
ность процесса созревания. Это обусловлено низким
уровнем синтетических процессов из-за понижен-
ных температур.
Более благоприятны климатические условия

средней тайги для роста и реализации продукцион-
ного потенциала одно- и многолетних кормовых
трав. Однако в северных условиях ассортимент од-
нолетних кормовых растений, используемых в ра-
стениеводстве, невелик. В связи с этим особый ин-
терес представляет райграс однолетний. Для фор-
мирования вегетативной массы этой культуре необ-
ходима сумма эффективных температур 680-700,
для созревания семян – не менее 900 °С. По нашим
данным, продуктивность ценозов райграса сильно
зависела от плотности посева и уровня азотного
питания. Плотные посевы накапливали биомассу
раньше, чем разреженные. Следует отметить, что
погодные условия вегетационного периода оказы-
вали более сильное влияние на продуктивность рай-
граса, чем плотность посева. При этом менее зави-
симы от метеоусловий разреженные посевы. Био-
логические особенности райграса (скороспелость,
интенсивное кущение) позволяют в условиях Севе-
ра получать за два укоса урожаи до 400-500 ц/га
сырой, или 90-100 ц/га сухой массы. Райграс еже-
годно формировал до 5-8 ц/га зрелых семян, что
немаловажно для региона с коротким вегетацион-
ным периодом. Продолжительность фотосинтеза в
условиях средней тайги может достигать 18-20 ч.
Положительный газообмен у кормовых трав наблю-
дали уже при освещенности 5-10 Вт/м2 ФАР. В ве-
чернее время (19 ч) растения были способны асси-
милировать со скоростью, составляющей 30 % на-
блюдаемой в утренние часы при высокой освещен-
ности, что немало способствовало быстрому росту.
Анализ баланса углерода показал, что интенсивность
убыли 14С из растений была наибольшей в первые
сутки после ассимиляции в атмосфере с 14СО

2
 и в

основном происходила за счет использования 14С-
ассимилятов в дыхании [2]. Более медленные поте-
ри метки продолжались в течение длительного
времени, что указывает на включение углерода в
состав структурных компонентов. Существенные
потери 14С за счет опада появлялись только в конце
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вегетационного периода. Однотипный характер по-
глощения и распределения углерода в посевах раз-
ной плотности и обеспеченности азотом позволяет
полагать, что интенсивность ассимиляции углерода
и его использование связано с внутренними факто-
рами, а именно с ростовой функцией растения.
Длинный световой день, достаточная увлажнен-

ность и умеренные температуры способствуют реа-
лизации продукционного потенциала многолетних
злаков, которые начинают интенсивно отрастать в
первой половине мая сразу после схода снегового
покрова. Показано, что надземная масса друкисточ-
ника тростниковидного и костреца безостого фор-
мируется за счет интенсивного образования стеб-
лей. В разреженном ценозе к фазе трубкования ра-
стения образовывали около 40 надземных побегов,
при этом относительная скорость роста в данный
период составляла 0.23 г/г сут. Формирование по-
бегов продолжалось в течение всего вегетационного
периода. Между продуктивностью травостоя и чис-
лом стеблей установлена положительная связь. К на-
чалу созревания семян количество побегов состав-
ляло у костреца свыше 55, канареечника – до 160
шт./растение.
В ассимиляции 14СО

2
 у многолетних злаков ве-

дущую роль играют листья. Их удельная активность
в 1.5 раза выше, чем стеблей с влагалищами листь-
ев. Однако через неделю большая часть метки ло-
кализовалась в стеблях, что объясняется наличием
интеркалярных меристем и способностью к времен-
ному депонированию ассимилятов при транспорте.
Корневища многолетних злаков являются мощны-
ми акцепторами углерода даже в период активного
роста надземной части (фаза колошения). Удельная
активность и доля 14С в корневищах была сопоста-
вима с величинами, характерными для листьев.
Характер распределения ассимилятов в фазу созре-
вания семян свидетельствует о наличии двух аттра-
гирующих центров – это вновь образующиеся над-
земные побеги и растущие корневища. Увеличение
доли 14С в молодых листьях и корневищах проис-
ходило в основном за счет использования 14С-асси-
милятов, депонированных в клетках запасающей
паренхимы стеблей. Это подтверждает существова-
ние в растениях длительной циркуляции ассими-
лятов и повторное их использование для роста. Не-
смотря на наличие у многолетних злаков хорошего
семенного размножения, репродуктивные органы не
являлись сильными конкурентами за ассимиляты.
В отличие от райграса однолетнего, у которого до
40 % всей метки локализовалось в метелках, обес-
печивая семенное размножение, у костреца и кана-
реечника эта величина не превышала 5 %. Боль-
шая часть ассимилированного углерода использо-
валась на рост корневищ, обеспечивая вегетативное
размножение.
Способность ценоза формировать биомассу во

многом определяется балансом углерода. Переход
растений на новый уровень донорно-акцепторных
отношений, связанный с образованием репродуктив-
ных и запасающих органов, приводит к изменению
соотношения фотоассимилятов, используемых для
образования вегетативной массы или отлагаемых в
запас. Анализ данных показал, что к концу вегета-

ции в биомассе однолетних и многолетних злако-
вых трав сохраняется 25-30 % первоначально асси-
милированного углерода. Это позволяет полагать,
что быстрое использование углерода указанными
культурами определяют метаболические процессы,
связанные с ростовой функцией, а именно образо-
ванием побегов кущения у райграса однолетнего и
ростом надземных побегов и корневищ у костреца
безостого и двукисточника тростниковидного. Имен-
но эта способность определяет интенсивность их
отрастания после скашивания.
Приоритетным направлением транспорта ассими-

лятов у растений ячменя, картофеля и рапонтику-
ма сафлоровидного является отток в запасающие
органы. Углерод, депонированный в зерне, обеспе-
чивал семенное размножение ячменя, в клубнях
картофеля – вегетативное, а создание в подземных
органах рапонтикума резервного фонда ассимиля-
тов определяло степень перезимовки и быстрое об-
разование ассимиляционного аппарата при отра-
стании.
Урожай, являясь лишь частью общей биомассы,

часто коррелирует с общей продуктивностью и оп-
ределяется присущим конкретному генотипу харак-
тером распределения биомассы в системе целого
растения. В условиях средней полосы России мак-
симальное накопление урожая клубней и зерна на-
блюдается при температурах воздуха 17-19 °С. В ус-
ловиях Севера формирование хозяйственного уро-
жая, как и температурный оптимум фотосинтеза,
сдвинуто в сторону пониженных температур возду-
ха, что можно рассматривать как элемент онтоге-
нетической адаптации растений. Медленное разви-
тие и низкая интенсивность роста биомассы репро-
дуктивных органов тормозит реутилизацию фондов
временно депонированных ассимилятов, поскольку
транспорт ассимилятов у большинства культур бо-
лее восприимчив к температуре, чем фотосинтез [1].
В условиях подзоны средней тайги европейского
Северо-Востока картофель и зерновые культуры
реализуют продуктивный потенциал на 60-70 %,
что связано с коротким вегетационным периодом,
а также низкой температурой и высокой влажно-
стью воздуха в период созревания семян ячменя и
налива клубней картофеля. Более того, несмотря
на достаточно высокую устойчивость этих культур
к климатическим условиям региона, клубни и зер-
но, как правило, содержат большое количество ра-
створимых сахаров, низкое – крахмала, остаются
физиологически незрелыми при уборке. В целом,
биомасса северных растений содержит меньше вы-
сокомолекулярных и больше низкомолекулярных
соединений, следовательно, отличается низкой ин-
тенсивностью процессов синтеза. Так, в период убор-
ки величина отношения крахмал/сахара была в два-
три раза ниже уровня, характерного для зрелого
клубня (табл. 2). Причиной незавершенности про-
цесса крахмалонакопления является короткий пе-
риод клубнеобразования (менее 40 дней), невысо-
кие средние температуры (12-14 °С) и повышенная
влажность почвы, которые тормозят синтез и запа-
сание крахмала. Наиболее полно реализуют продук-
тивный потенциал однолетние и многолетние тра-
вы. Длинный световой день, умеренные температу-
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ры и достаточное количество влаги способствуют
быстрому нарастанию вегетативной массы. Но при
неблагоприятном сочетании и взаимодействии фак-
торов и напряженном протекании физиологических
процессов даже эти агроценозы имеют низкую про-
изводительность.
В последние десятилетия большое внимание уде-

ляется практическому использованию регуляторов
роста для повышения урожайности сельскохозяй-
ственных культур [15, 20]. Однако климатические
условия Севера вносят значительные коррективы в
использование в растениеводстве регуляторов роста
и ризосферных препаратов. Преобладание прохлад-
ной погоды, высокая влажность воздуха и почвы
снижают влияние регуляторов роста. В наших опы-
тах наибольший эффект увеличения продуктивно-
сти картофеля был получен при применении ретар-
дантов и этиленпродуцентов – препаратов, способ-
ных подавлять синтез предшественников гибберел-
линов, тем самым изменяя соотношение активно-
сти гормонов в пользу абсцизовой кислоты. Выяв-
лено, что обработка картофеля хлорхолинхлоридом
или хлорэтилфосфоновой кислотой подавляла рост
и вызывала усиление экспорта продуктов фотосин-
теза из надземной массы в клубни. В надземной мас-
се обработанных растений оставалось в 1.5 раза
меньше 14С, чем в контроле. Концентрация раство-
римых сахаров в клубнях картофеля сорта Детско-
сельский достоверно снижалась с 41 ± 3 (контроль)
до 32 ± 2 (опыт), сорта Идеал – с 62 ± 5 до 42 ±
3 мг/г. Соответственно увеличивалось содержание
крахмала с 674 до 703 и с 700 до 722 мг/г сухой
массы. Урожай клубней составлял в зависимости
от сорта и применяемого препарата 180-200, в кон-
троле – 130-150 г/куст. Масса клубней опытных
растений возрастала преимущественно за счет бо-
лее эффективного использования временно депони-
рованных ассимилятов в листьях и стеблях. Это
отражает изменения в донорно-акцепторной систе-
ме растений, обусловленные повышением аттраги-
рующей способности и емкости специализирован-
ных органов запасания. Учитывая морфологичес-
кие и экологические особенности ячменя, в каче-
стве препаратов для активизации защитно-приспо-
собительных механизмов и улучшения азотного
питания на северном пределе возделывания куль-
туры использовали ризоагрин – препарат на основе
ассоциативных азотфиксирующих ризобактерий.
Предпосевная обработка семян ризоагрином способ-
ствовала улучшению роста и развития растений,

повышению побегообразования, в том числе продук-
тивной кустистости с 1.9 до 2.7 шт./растение. Уве-
личение площади листьев сопровождалось повыше-
нием содержания хлорофиллов на 15-30 % и ин-
тенсивности фотосинтеза с 16 до 22 мгСО

2
/г сухой

массы ч. Эффективность и направленность действия
препарата зависела от погодных условий. При до-
статочной влагообеспеченности ризоагрин оказал
наибольшее влияние на образование вегетативной
массы, а при недостатке влаги – на зерновую про-
дуктивность.
Таким образом, проведенный нами анализ про-

дукционного процесса как интегральной функции
растений позволил дополнить представления о фор-
мировании продуктивности и резистентности совре-
менных сортов картофеля, ячменя, одно- и много-
летних кормовых трав, ориентированных на исполь-
зование в условиях холодного климата. Основными
физиолого-биохимическими факторами формирова-
ния продуктивности сельскохозяйственных культур
на Севере являются широкий диапазон и варьиро-
вание скорости СО

2
-газообмена при изменении тем-

пературных и световых условий, сравнительно низ-
кий температурный оптимум фотосинтеза, пластич-
ность пигментного комплекса и его способность под-
держивать функциональную активность при пони-
женной освещенности, продолжительный рост ли-
стовой поверхности, распределение значительной
части ассимилятов в вегетативные органы, повы-
шенное накопление низкомолекулярных соедине-
ний. Познание общих закономерностей функциони-
рования растений создает основы для оптимизации
продукционного процесса, позволяет оценить сте-
пень соответствия метаболизма тех или иных видов
и сортов климату, прогнозировать их продуктив-
ность и устойчивость при глобальных изменениях
климата.
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Круглогодичное обеспечение на-
селения северных регионов Рос-
сии свежими овощами и зелен-

ной продукцией является важной со-
циально-экономической задачей. Ее
решение невозможно без создания со-
временного агропромышленного про-
изводства на базе защищенного грун-
та. Условия защищенного грунта по-
зволяют оптимизировать в соответ-
ствии с потребностями выращивае-
мой культуры и контролировать все
основные факторы среды (температу-
ру, влажность, концентрацию СО2, ми-
неральное питание). Однако без при-
менения дополнительного освещения
получение планируемого урожая в
осенне-зимний период практически
невозможно, особенно на Севере.
Свет является одним из главных мор-
фогенетических факторов, контроли-
рует рост и развитие растений. Энер-
гия света используется растениями
для осуществления процесса авто-
трофного питания – фотосинтеза. За
счет фотосинтеза формируется 95 %
биомассы растений и только 5 % био-
массы представлено элементами ми-

нерального питания, которые вовлека-
ются в метаболизм благодаря фото-
синтетически запасенной энергии.
Территория Республики Коми распо-
лагается в первой световой зоне, где
приход суммарной фотосинтетически
активной радиации составляет в де-
кабре-феврале 110-220 кал/см2. Для
сравнения, в Амурской области и При-
морском крае (седьмая световая зона)
сумма ФАР на порядок больше и со-
ставляет 2370-3450 кал/см2. На терри-
тории Российской Федерации в до-
светке нуждается свыше 700 га защи-
щенного грунта.

В связи с этим первостепенное
значение приобретает разработка на-

учных основ повышения продуктивно-
сти и эффективности светокультуры
овощных [6]. В настоящее время в
ОАО «Пригородный» применяется ав-
томатическая система управления
микроклиматом, что дает возможность
проводить эксперименты по оптимиза-
ции светового режима в производ-
ственных условиях.

Материал и методы
Опыты проводили на культуре огур-

ца и листовых овощах. Растения огур-
ца (гибрид F1 Церес) выращивали в
блочной теплице на минеральной вате.
Температуру в теплице поддерживали
в пределах 26-28 °С, концентрация СО2

в зависимости от фазы развития ра-
стений составляла 0.04-0.10 %. Осве-
щение создавали с помощью натрие-
вых и ртутных ламп высокого давле-
ния (ДНаЗ–600Вт/REFLUX и ДРиЗ-
600Вт/REFLUX). Спектр натриевых
ламп обогащен желтым светом, а ртут-
ные лампы имеют в спектре синий
свет. Растения огурца выращивали
при 9, 14 и 18 клк под желтыми лам-
пами (варианты 1-3 соответственно).

mailto:mshp@rkomi.ru
mailto:agree@mail.ru
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В варианте 4 к желтым лампам добав-
ляли синие. Досветку синими лампа-
ми производили ежесуточно в течение
6 ч. Фотопериод во всех вариантах
составлял 19/5 ч (день/ночь). Осве-
щенность в агроценозе определяли
логгером LI-1400 с датчиком (Li-cor
Inc., США). В течение осенне-зимнего
оборота проводили наблюдения за
ростом и развитием растений. Опре-
деляли биомассу и урожайность, пло-
щадь и удельную поверхностную плот-
ность листьев (УППЛ), концентрацию
пигментов и содержание элементов
минерального питания, фотосинтети-
ческую активность листьев разного
яруса. Салат сорт Лифли выращива-
ли под натриевыми лампами (ДНаЗ-
600Вт/REFLUX) при следующих интен-
сивностях и продолжительности осве-
щенности: 7.5 клк в течение 24 ч (ва-
риант 1), 7.5, 10.0 и 14.0 клк в течение
16 ч (варианты 2-4 соответственно).

Результаты и их обсуждение
Результаты опытов по оптимизации

светового режима показали, что в це-
нозе огурца листья нижнего яруса по-
лучали вдвое меньше света по срав-
нению с листьями верхнего яруса (см.
рисунок). Наиболее физиологически
активные листья среднего яруса осве-
щались заметно слабее верх-
них. В начале плодоношения
листовая поверхность расте-
ния составляла от 180 до 220
дм2 (табл. 1). С увеличением
освещенности (варианты 1-3)
площадь листьев уменьша-
лась на 15 %. Величина УППЛ
характеризует мощность фо-
тосинтетического аппарата ра-
стений. Показано, что у функ-
ционально активных листьев
она положительно коррелиру-
ет с фотосинтезом [7]. Макси-
мальные значения УППЛ у
молодых растений огурца
(ноябрь) отмечали в вариан-
тах 3 и 4. К завершению обо-
рота культуры независимо от

Таблица 1
Влияние светового режима выращивания растений огурца

на показатели листовой поверхности

светового режима выращивания ра-
стений величина УППЛ повышалась в
1.5-2.0 раза. Возможно, это обуслов-
лено накоплением углеводов и неко-
торых минеральных элементов (Са,
Na, Mg). Досвечивание ртутными лам-
пами не оказывало существенного
влияния на освещенность внутри по-
лога и УППЛ. Современная техноло-
гия выращивания огурца в теплице
позволяет дозировано вносить эле-
менты минерального питания [5]. Ре-
зультаты наших исследований показа-
ли, что при равном внесении элемен-
тов минерального питания содержа-
ние их в листьях существенно зависит
от освещенности растений. У молодых
растений огурца концентрация калия,
кальция и фосфора была наиболь-
шей, а азота и магния наименьшей в
листьях, получавших больше света
(вариант 3). Возможно, накопление
калия связано с его ролью в поддер-
жании осмотического баланса клеток
интенсивно транспирирующих листь-
ев.

Адаптация к световому режиму
затрагивает различные уровни органи-
зации автотрофного организма и, в
первую очередь, пигментный комп-
лекс, обеспечивающий поглощение и
превращение световой энергии. Коли-

чество пигментов в листьях среднего
яруса у растений, получавших мень-
ше света (вариант 1), было в 1.5 раза
больше по сравнению с листьями ра-
стений в вариантах 2 и 3. Это – ком-
пенсаторная реакция, она связана с
увеличением светособирающего пиг-
ментного комплекса. При досветке си-
ними лампами проявлялась тенден-
ция к накоплению хлорофиллов. Та-
кое же явление отмечали у томатов
при выращивании на свету, обогащен-
ном синими лучами [1]. Добавка сине-
го света положительно влияла также
на содержание пигментов и рост ре-
диса и листовых овощей [8]. По дан-
ным некоторых авторов, синий свет
способствует образованию хлоропла-
стов с более выраженной гранальной
структурой [2]. К концу оборота куль-
туры наблюдали значительную дегра-
дацию пигментов, что выражалось в
уменьшении их содержания в 5-7 раз.
При этом различия между варианта-
ми, обусловленные влиянием светово-
го режима на пигментный комплекс,
сохранялись.

Урожайность огурца зависела от
светового режима. Двукратное увели-
чение освещенности приводило к по-
вышению урожайности на 30 %. Мак-
симальную урожайность (50 кг/м2) и
максимальное количество плодов
(160 шт./растение) за оборот давали
растения в варианте 3. При низкой
освещенности (вариант 1) урожай-
ность составила 35 кг/м2, а растения
формировали на 20 % меньше плодов.
Средняя масса плода составляла 360-
380 г и не зависела от светового ре-
жима. При всех режимах освещения
нестандартная продукция составляла
5-7 % общей урожайности. Досвечива-
ние синими лампами не оказало за-
метного эффекта на урожайность огур-

ца. На основании этих опытов
были выработаны рекомен-
дации по оптимизации свето-
вого режима при выращива-
нии огурцов.

Опыты по оптимизации
светового режима выращива-
ния листовых овощей также
имели важный практический
результат, ведь по окупаемо-
сти затрат наиболее выгод-
ным для тепличного произ-
водства является выращива-
ние зеленных растений. Зе-
ленные культуры характери-
зуются интенсивным метабо-
лизмом, быстрым ростом, на-
коплением полезных и необ-
ходимых для поддержания

Поступление фотосинтетически активной радиации (ФАР,
мкмоль/м2 с) к листьям верхнего (1), среднего (2) и нижнего
(3) ярусов растений огурца при разном освещении ценоза
натриевыми лампами (клк, по вертикали).

Вариант
Площадь листьев ,

дм2/растение
Удельная поверхностная

плотность, г/дм2

ноябрь март ноябрь март

Натриевые лампы
1 (9 клк, 19 ч) 224 ± 45 209 ± 40 0.18 ± 0.01 0.33 ± 0.01
2 (14 клк, 19 ч) 190 ± 40 276 ± 51 0.24 ± 0.01 0.34 ± 0.01
3 (18 клк, 19 ч) 195 ± 40 185 ± 35 0.26 ± 0.02 0.52 ± 0.04

Натриевые и ртутные лампы высокого давления (6 ч)
4 (14 клк, 19 ч) 176 ± 36 223 ± 45 0.26 ± 0.02 0.38 ± 0.04
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Таблица 2
Интенсивность фотосинтеза (Фв) и содержание фотосинтетических пигментов

в листьях растений салата при различных световых режимах

Вариант Фв , мкмоль
СО2/м

2
Хлорофиллы Каротиноиды

мг/г сухой массы

1 (7.5 клк, 24 ч) 13.13 ± 0.49 5.33 ± 0.58 1.01 ± 0.13
2 (7.5 клк, 16 ч) 12.51 ± 2.50 6.22 ± 0.63 1.26 ± 0.08
3 (10 клк, 16 ч) 7.53 ± 0.72 7.89 ± 0.51 1.81 ± 0.15
4 (14 клк, 16ч) 9.00 ± 0.70 7.29 ± 0.71 1.76 ± 0.17

здоровья человека питательных ве-
ществ – антиоксидантов, макро- и мик-
роэлементов, витаминов. Исследова-
ния показали, что среди зеленных наи-
большей скоростью фотосинтеза отли-
чались руккола, базилик и кинза, низ-
кую фотосинтетическую активность
проявлял шнит-лук, промежуточное по-
ложение занимал салат. По накопле-
нию фенольных соединений, опреде-
ляющих антиоксидантную активность
зеленой массы растений, выделялись
базилик и мята [3, 4].

 В производстве зеленных культур
первое место занимают салаты. Они
более востребованы населением. Ис-
следования показали, что наиболее
высокая фотосинтетическая актив-
ность (табл. 2) характерна для листь-
ев салата, выращенного при круглосу-
точном освещении 7.5 клк (вариант 1).
Повышение скорости видимого фото-
синтеза листьев в среднем на 30 %
при данной освещенности можно рас-
сматривать как механизм компенса-
ции недостатка световой энергии. Со-
кращение фотопериода и увеличение
освещенности приводило к снижению
фотосинтетической активности листь-
ев салата и усилению их дыхания. Ко-
эффициент полезного действия фото-
синтеза, характеризующий использо-
вание растениями салата падающей
ФАР на формирование хозяйственно
полезной биомассы, при круглосуточ-
ном освещении 7.5 клк составлял 9 %.
Увеличение интенсивности ФАР не
повлияло на величину КПД ценоза са-
лата, а сокращение фотопериода по-
высило КПД до 11 %. Полученные для
салата значения КПД приближаются к
максимальным, что свидетельствует
об оптимальных условиях выращива-
ния данной культуры.

Содержание пигментов в листьях
салата варьировало в зависимости от
режима освещения. Наименьшее на-
копление хлорофиллов и каротинои-
дов отмечали при круглосуточном ос-
вещении 7.5 клк. Сокращение фотопе-
риода до 16 ч при сохранении такого
же уровня освещенности приводило к
небольшому увеличению фонда пиг-
ментов. Повышение ФАР до 10 и 14 клк
при фотопериоде 16 ч стимулирова-
ло накопление пигментов, прежде все-
го каротиноидов, обладающих высо-
кими антиоксидантными свойствами,
что повышало биологическую цен-
ность готовой продукции.

Скорость накопления растениями
салата надземной биомассы в началь-
ный период развития мало зависела
от освещенности ценоза. Так, у 20-

дневных растений при освещенности
7.5 клк в течение 16 и 24 ч надземная
масса составляла соответственно
14.5 ± 2.8 и 14.1 ± 2.7, а при освещен-
ности 10 и 14 клк в течение 16 ч – соот-
ветственно 17.7 ± 1.9 и 18.7 ± 3.3 г сы-
рой массы. Однако в дальнейшем при
круглосуточном освещении 7.5 клк или
повышении интенсивности света до
14 клк наблюдали тенденцию к усиле-
нию роста надземной массы. К уборке
урожая, которую проводили при до-
стижении растениями возраста 40
дней, максимальную продуктивность
(200 г/растение) отмечали в условиях
круглосуточного освещения 7.5 клк
(вариант 1) и при наиболее высокой
интенсивности света 14 клк (вариант
4), что обусловлено разрастанием ли-
ста в ширину и высокой относитель-
ной скоростью роста надземной мас-
сы. В варианте 2 (7.5 клк, 16 ч) уро-
жайность была вдвое ниже. Доля над-
земной биомассы салата, которая
представляет хозяйственный интерес,
составляла 93-95 % биомассы целого
растения. Следовательно, подавляю-
щая часть продуктов фотосинтеза ис-
пользовалась на создание урожая.
Важно отметить, что самый высокий
выход продукции первой категории
качества (около 100 %) получен при
наибольшей освещенности (14 клк).
Недостаток света приводил к сниже-
нию производства продукции высоко-
го качества в 3-5 раз. При освещенно-
сти 7.5 клк и продолжительности до-
светки 16 ч вся продукция была отне-
сена к категории нестандартной, на
круглосуточном свету продукция пер-
вой и второй категории качества со-
ставила около 13 %. Следовательно,
повышение освещенности с 7.5 до 10
и 14 клк при меньшем световом пери-
оде способствовало увеличению на-
копления биомассы салата в 1.5-2.0
раза и выходу наибольшей продукции
первой категории качества.

Таким образом, экспериментально
показаны возможности оптимизации
светового режима при выращивании
урожая огурца и зеленных культур в
теплицах зимнего типа. Разработаны
рекомендаций по повышению эффек-

тивности культуры огурца и листовых
овощей в осенне-зимний период на
Севере с учетом продолжительности
поступления естественного света и
затрат электроэнергии.
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Растения, входящие в блок фототрофного зве-
на биорегенеративных систем жизнеобеспече-
ния (БСЖО), служат поставщиком раститель-

ной пищи, участвуют в регенерации воздушной сре-
ды и утилизации отходов жизнедеятельности чело-
века [6, 11]. Для повышения эффективности фото-
трофного звена БСЖО в условиях высокой степени
замкнутости массообменных процессов необходимо
оптимизировать минеральное питание растений. Со-
здание высокопродуктивного фитоценоза, функцио-
нирующего на основе бесперебойного снабжения ра-
стений минеральными элементами и обеспечиваю-
щего разнообразие растительной продукции для
человека в условиях длительного пребывания вне
Земли, является нелегкой задачей. Помимо подбо-
ра растений, сочетающих высокую продуктивность
с технологической простотой культивирования, не-
обходимо учитывать их возможное аллелопатичес-
кое взаимодействие не только при совместном вы-
ращивании, но также при использовании раститель-
ных остатков для воспроизводства почвоподобного
субстрата (ППС). Ранее была предложена техноло-
гия «биологической» минерализации растительных
отходов при выращивании растений на ППС [5].
Изучение ППС как источника минерального пита-
ния показало необходимость продолжения работ в
этом направлении [8, 9, 12].
Целью данной работы было разработать и испы-

тать субстратный комплекс для оптимизации ми-
нерального питания зеленных культур, перспектив-
ных для включения в состав фототрофного звена
БСЖО.

Методика
В эксперименте по исследованию комбинирован-

ных субстратов, включающих ионообменные смо-
лы, в качестве тест-культуры была выбрана высо-
коурожайная листовая капуста (Brassica olera-
ceae L.) сорта «Sensuji-kyomizuna». Выбор обуслов-
лен тем, что в приближенных к создаваемым в
БСЖО условиях капуста данного сорта превосходи-
ла по продуктивности все другие исследованные зе-
ленные растения в 3-4 раза [10]. Поэтому для фор-
мирования конечного урожая этой культуре требу-

ется значительно больше элементов минерального
питания.
Растения листовой капусты выращивали на суб-

стратах различного состава (табл. 1). В качестве ос-
новы комбинированного субстратного комплекса ис-
пользовали два типа ППС: обедненный минераль-
ными элементами после нескольких циклов куль-
тивирования растений (ППС

1
) и свежеприготовлен-

ный (ППС
2
). Чтобы выровнять количество вноси-

мого с почвоподобным субстратом азота, в вегета-
ционные сосуды закладывали по 896 и 810 г сухого
ППС

1
 и ППС

2
 соответственно. В каждом варианте в

ППС вносили по 60 г соломы пшеницы. В качестве
физико-химического компонента для улучшения ус-
ловий минерального питания растений добавляли
обогащенную минеральными элементами ионообмен-
ную смолу «БИОНА-312» [7] в количестве 10 или
20 % сухой массы ППС. Растения листовой капу-
сты культивировали в камере при температуре 24 ±
1 °С и круглосуточном освещении (150 ± 10 Вт/м2

ФАР). В качестве ирригационного раствора исполь-
зовали отстоянную водопроводную воду с экстрак-
тивными из субстрата соединениями. Полив прово-
дили ежесуточно.
Уборку растений осуществляли через 26 сут.

после посева семян. Для определения содержания
сухого вещества растительные пробы фиксировали
и досушивали при температуре 105 и 70 °С соответ-
ственно. Биохимический состав съедобной массы
изучали в лиофильно высушенных образцах. Угле-
воды из растительного материала экстрагировали
дважды 80%-ным этанолом при 50 °С в течение 30
мин. и в ультрозвуковой ванне – 5 мин. Спиртовые
экстракты объединяли и выпаривали при 40 °С.
Содержание растворимых углеводов определяли
методом ВЭЖХ. Анализ проводили при следующих
условиях: колонка – 4×250 мм ДИАСОРБ-130-
АМИН, скорость потока элюента – 0.8 мл/мин., де-
тектор – рефрактометр. Критерием идентификации
пиков служило время удерживания стандартных
растворов. Количественный анализ проводили по ме-
тоду абсолютной калибровки с использованием пло-
щадей пиков в качестве параметров сравнения. Клет-
чатку определяли по Кюршнеру и Ганеку с исполь-
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зованием смеси азотной и уксусной
кислоты в соотношении 1:10 [4]. Эле-
ментный анализ осуществляли с при-
менением метода оптической эмис-
сионной спектрометрии с индуктив-
но связанной плазмой на приборе
«SPECTRO CIROS-CCD». Содержание
общего азота определяли с помощью
элементного CHNS-O анализатора
«EA-1110». Содержание нитратов
измеряли колориметрически после
реакции с салициловой кислотой [3].
Количественную оценку антиоксидантной актив-

ности спиртовых экстрактов из биомассы растений
проводили с применением стабильного радикала 2,2-
дифенил-1-пикрилгидразила (ДФПГ) [14]. Содержа-
ние суммы фенольных соединений оценивали по
реакции экстрактивных веществ биомассы с реак-
тивом Фолина-Дениса. В качестве стандарта для
построения градуировочной зависимости использо-
вали рутин.
Результаты опытов обрабатывали статистически.

Различия между сравниваемыми величинами оце-
нивали по t-критерию Стьюдента.

Результаты и обсуждение
Состав субстрата оказал влияние на продуктив-

ность растений капусты (см. рисунок). При уборке
сырая надземная биомасса растений, выращенных
на комплексном субстрате, включающем «БИОНА»
в концентрации 10 и 20 %, была больше, чем у
растений соответствующих контрольных вариантов,
выращенных на субстратах без внесения ионообмен-
ной смолы. На ППС

1
 с добавкой «БИОНА» масса

растений увеличилась в 2.5-3.0 раза, тогда как на
ППС

2
 добавка «БИОНА» приводила к повышению

биомассы максимально в 1.5 раза. Содержание су-
хих веществ в сырой биомассе растений варьирова-
ло в пределах 7-8 %. Проявлялась тенденция к сни-
жению этого показателя с увеличением накопления
сырой биомассы растений (варианты 1-3).
Анализ минерального состава биомассы капусты

выявил повышение содержания азота у растений
на субстратах, содержащих ППС

2
, по сравнению с

растениями, выращенными на субстратах с ППС
1
.

Добавление ионообменной смолы в ППС
1
 (вариан-

ты 2, 3) привело к увеличению содержания азота
на 30-40 % по сравнению с вариантом 1 (табл. 2).
При использовании «БИОНА» в сочетании с ППС

2

(варианты 5 и 6) содержание общего азота в био-
массе по сравнению с вариантом 4 не изменялось,
но было несколько выше, чем в вариантах 2 и 3 и
значительно выше, чем в варианте 1.
Концентрация нитрат-иона в биомассе сильно

зависела от состава субстрата и, прежде всего, от
типа ППС. В вариантах 1-3, где основой комплекс-
ного субстрата был ППС

1
, содержание нитратного

азота не превышало 6 % общего азота, тогда как в
вариантах 4-6 с ППС

2
 достигало 9 %. В расчете на

одно растение содержание нитрат-иона в надземной
биомассе в вариантах 4 и 6 составило 37 и около
55 мг соответственно. Другую картину наблюдали
при выращивании растений на ППС

1
 без и в комби-

нации с «БИОНА». Наименьшее содержание нит-
ратов (10 мг на растение) было в варианте 1. Внесе-
ние ионообменной смолы в количестве 10 % массы
ППС

1
 привело к повышению продуктивности (см.

рисунок) и содержания нитрат-иона в расчете на
растение почти в три раза. Добавка 20 % ионооб-
менной смолы (вариант 3) не оказало существенно-
го влияния на накопление массы растений, но по
сравнению с вариантом 2 содержание нитрат-иона
повысилось почти на 70 %. В расчете на растение
содержание нитрат-иона в варианте 3 было пример-
но таким же, как в вариантах 5 и 6. Расчеты пока-
зали, что содержание нитратов в свежей биомассе
растений в вариантах 4-6 составляло в среднем 1700
мг/кг, а в вариантах 1-3 было в два-три раза мень-
ше. Согласно действующим в настоящее время «Ги-
гиеническим требованиям к безопасности и пище-
вой ценности пищевых продуктов СанПиН 2.3.2.
1078-01» [1], допустимый уровень нитратов для ли-
стовых овощей составляет 2000 мг/кг. Уместно от-
метить, что допустимой суточной дозой потребле-
ния нитратов человеком считается 300-320 мг (при-
мерно 3-4 мг/кг массы тела).

Продуктивность растений листовой капусты сорта Sensuji-kyomizuna на субстратах разного состава: сырая масса, г/растение
(А) и доля сухих веществ в сырой биомассе, % (Б). По горизонтали – вариант опыта как в табл. 1.

Таблица 1
Характеристика  субстратов для  выращивания растений листовой капусты

сорта Sensuji-kyomizuna в приближенных к БСЖО условиях

Вариант опыта Субстрат , г/сосуд

1. ППС1 + Солома (контроль 1) 896 г ППС1 + 60 г соломы
2. ППС1 + Солома + «БИОНА» (10 %) 896 г ППС1 + 60 г соломы + 89.6 г смолы
3. ППС1 + Солома + «БИОНА» (20 %) 896 г ППС1 + 60 г соломы + 179.2 г смолы
4. ППС2 + Солома (контроль 2) 810 г ППС2 + 60 г соломы
5. ППС2 + Солома + «БИОНА» (10 %) 810 г ППС2 + 60 г соломы + 80.4 г смолы
6. ППС2 + Солома + «БИОНА» (20 %) 810 г ППС2 + 60 г соломы + 160.8 г смолы
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Таблица 2
Влияние субстрата на азотный статус растений капусты

Sensuji-kyomizuna, мг/г сухой массы

Примечание: в скобках указана доля общего азота, %. Здесь и далее:
варианты 1-6 – те же, что и в табл. 1.

Вариант Азот 
общий (No)

Нитраты 
(NO3

–)
Азот нитратный, 

(N–NO3)

1 37.0 ± 2.0 6.0 ± 0.2 1.4 ± 0.1 (3.7)
2 49.0 ± 3.0 9.3 ± 0.7 2.1 ± 0.2 (4.3)
3 55.0 ± 4.0 14.1 ± 0.8 3.2 ± 0.2 (5.8)
4 65.0 ± 4.0 23.8 ± 0.9 5.4 ± 0.2 (8.3)
5 66.0 ± 4.0 26.6 ± 1.0 6.0 ± 0.2 (9.1)
6 67.0 ± 4.0 21.6 ± 1.3 4.9 ± 0.3 (7.3)

Таблица 3
Содержание макро- и микроэлементов

в съедобной массе листовой  капусты сорта Sensuji-kyomizuna
при  выращивании на субстратах разного состава

Примечание. Здесь и далее:  ошибка средней величины не превышает 15 %.

                                                                                                                        

Вариант
K P Ca Mg Na S Fe Mn Cu Mo B Co Cd Zn

мг/г сухой массы мг/кг сухой массы

1 59 5.1 19 4.8 5.1 10 120 62 27 5.4 36 0.17 0.24 111
2 67 5.4 21 5.2 2.9 11 170 73 40 3.6 35 0.30 0.28 69
3 72 5.6 24 5.8 5.6 12 180 80 45 2.6 35 0.32 0.22 70
4 90 6.5 20 5.6 3.4 11 140 72 18 3.0 28 0.23 0.31 56
5 90 5.9 24 5.6 3.1 10 130 65 40 2.6 31 0.34 0.26 52
6 90 6.3 33 6.0 3.3 12 90 81 62 3.8 30 0.17 0.20 96

Биомассу растений, выращенных на ППС
2
 как в

сочетании с «БИОНА», так и без него, характери-
зовало более высокое относительное содержание
калия по сравнению с аналогичными вариантами с
ППС

1 
(табл. 3). Добавка к ППС

2
 «БИОНА» способ-

ствовала увеличению относительного содержания в
биомассе Cu и Zn. При этом отмечали уменьшение
концентрации Fe и особенно Cd. Практически не
изменялось содержание P, Mg, S, Mo, B. В вариан-
тах с ППС

1
 добавка «БИОНА» в большинстве слу-

чаев приводила к обогащению биомассы макро- и
микроэлементами на фоне повышения урожая. Наи-
более заметно увеличивалось содержание Cu, Co,
Mn и Fe. Необходимо отметить сравнительно высо-
кое содержание серы в биомассе листовой капусты,
что является отличительным свойством большин-
ства крестоцветных растений.

Таблица 4
Состав съедобной массы листовой  капусты

сорта Sensuji-kyomizuna, выращенной на субстратах
разного состава, мг/г сухой массы

Примечание: АОА – антиокислительную активность определяли как
1/ЕС50 (г ДФПГ/г сухой массы), где ЕС50 – концентрация субстрата, вызы-
вающая 50%-ную потерю активности ДФПГ (2,2-дифенил-1-пикрилгидра-
зил).

                                                                                                                                     
Вариант Растворимые

сахара Клетчатка Сумма
фенолов АОА

1 102.9 8.9 8.0 0.024
2 78.6 9.0 7.9 0.027
3 62.4 9.2 7.1 0.020
4 98.9 9.0 8.4 0.023
5 53.1 8.2 6.4 0.019
6 34.3 7.4 6.5 0.020

Помимо необходимых человеку минеральных
элементов зеленные растения являются поставщи-
ком разнообразных витаминов, пектинов, пищевых
волокон и других полезных веществ, служат важ-
ным источником антиоксидантов. При длительном
пребывании человека на космических БСЖО ста-
ционарного типа особое значение приобретает обо-
гащение рациона пищевыми волокнами (клетчат-
кой). По нашим данным (табл. 4), содержание клет-
чатки в сухой биомассе капусты в вариантах 1-3
(с ППС

1
) составляло в среднем 9 %, что эквивален-

тно 6.3 г/кг свежей биомассы. Добавка «БИОНА» в
комплексный субстрат с ППС

1 
не оказала ощутимо-

го эффекта на относительное содержание клетчат-
ки в растениях, тогда как в вариан-
тах с ППС

2
 этот показатель снижал-

ся в среднем на 15 %. Выявлено вли-
яние субстрата на относительное со-
держание растворимых углеводов, в
составе которых доминировали мо-
носахара (до 95 %). Добавка «БИО-
НА» приводила к уменьшению их
содержания, вероятно, из-за более
интенсивного роста растений. С дру-
гой стороны, количество сахаров от-
рицательно коррелировало с содер-
жанием в биомассе азота и, особен-
но, нитратов. Известно, что накоп-
ление нитратов часто является след-
ствием торможения использования

азота растением из-за недостатка сахаров, постав-
ляющих С-скелеты и энергию для роста [13]. В на-
ших опытах растения на ППС

1
 (варианты 2 и 3) на-

капливали существенно больше биомассы, содержа-
ли больше углеводов и меньше нитратного азота по
сравнению с растениями на ППС

2 
(варианты 5, 6).

Как было установлено нами ранее [2], антирадикаль-
ная активность биомассы зеленных растений связа-
на в основном с содержанием в ней фенольных ве-
ществ. В биомассе капусты концентрация веществ
фенольной природы варьировала в пределах 0.65-
0.80 мг/г сухой массы, тип субстрата не оказал су-
щественного влияния на их накопление (табл. 4).
Таким образом, впервые изучены возможности

использования субстратного комплекса на основе
почвоподобного и физико-химического (ионообмен-
ные смолы) субстратов для выращивания растений
фототрофного звена применительно к БСЖО с вы-
сокой степенью замкнутости массообменных про-
цессов. Установлено, что добавление «БИОНА» к
почвоподобному субстрату, предварительно исполь-
зованному в нескольких циклах выращивания ра-
стений, обеспечивает повышение продуктивности
листовой капусты на 250-280 % при сохранении
пищевых качеств биомассы. Добавка «БИОНА» к
субстрату, содержащему свежеприготовленный
ППС, приводит к увеличению продуктивности на
30-40 % при накоплении в биомассе нитратов близ-
ко к предельно допустимой норме. Результаты на-
ших опытов позволяют положительно оценить пер-
спективы обеспечения бесперебойного питания ра-
стений минеральными элементами на основе исполь-
зования субстратного комплекса, включающего
ионообменные смолы.
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МАЛАЯ  АКАДЕМИЯттттттттттттттттттттт ттттттттттттттттттттт
ЭКО-ПРАКТИКА С ИНСТИТУТОМ БИОЛОГИИ

Каждое лето экологическое отделение Малой академии Коми НЦ УрО РАН объединяет неравнодушных к природе
старшеклассников, педагогов и научных сотрудников – специалистов своего дела. Во время экскурсионных маршрутов
в окрестностях Сыктывкара школьники успевают освоить несколько полевых методов, часть ребят будет обрабатывать
материал в течение года. У многих из них интерес ко всему живому перерастет в профессию, а главное, что эти ребята
никогда не будут равнодушны к нашей северной природе.

Знакомые незнакомцы
Во время летней практики с Малой

академией мы побывали в ботаничес-
ком саду пединститута, Мичуринском
и Кировском парке, около радиобио-
логического корпуса Института биоло-
гии и на берегу реки за химико-биоло-
гическим корпусом университета.

13 июня мы отправились по окрест-
ностям Сыктывкара на флористичес-
кую экскурсию. Многие растения мы
видели в своей жизни уже не раз, вос-
принимали их как часть городского пей-
зажа и не заслуживающие особого вни-
мания. Во время экскурсии мы увиде-
ли ольху и борщевик, мятлик и чину,
полынь и лопух, рогоз и пушицу глаза-
ми Владимира Алексеевича Канева.
И тогда все эти луговые, сорные и вод-
ные растения оказались не только кра-

сивыми, но и загадочными, обладаю-
щими удивительными свойствами.

Косим траву
16 июня состоялась энтомологи-

ческая экскурсия: Сергей Васильевич
Пестов обучал нас методике отлова
хортобионтов, т.е. насекомых лугово-
го травостоя. Мы прошли по улицам
города в поисках зеленых газонов, во-
оружившись большим сачком и баноч-
ками с эфиром. Собирали насекомых,
используя методику «кошения» на уча-
стках с разной антропогенной нагруз-
кой: во дворе Института биологии, на
лужайке в детском саду и в высокой
траве ботанического сада пединститу-
та. В сачок попадались в основном
комары, мухи, жуки, шмели и пауки.
Клещей, сводку о которых мы ежед-

невно неоднократно прослушивали,
встречено не было.

Смотри под ноги
В тот же день, сменив сачок и мо-

рилки на лопату и пакеты, мы присту-
пили к изучению почвенных обитате-
лей. Почвенные пробы отбирали на
участке размером 25×25 см и глуби-
ной около 5 см, при этом сначала де-
лали описание растительного покро-
ва. Разбор проб проводился вручную,
почвенных животных, видных невоору-
женным глазом, извлекали и помеща-
ли в баночки с формалином, при этом
почвенных беспозвоночных разделяли
по группам и подсчитывали количе-
ство экземпляров. В пробах оказалось
много дождевых червей, личинок на-
секомых и многоножек.
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Практика, несмотря на утомитель-
ные многочасовые походы и не менее
утомительные разборы проб (попро-
буй-ка без лупы разгляди – к какой
группе относится та или иная козявоч-
ка!), нам понравилась и оставила мас-
су впечатлений. Было очень даже ве-
село, особенно мальчикам, слушаю-
щим визг напуганных пауком или пче-
лой девочек.

Кто бывал в экспедиции…
17-18 июня. Аня лежит на краю

высокого берега и смотрит в небо. Она
говорит, что облака на небе похожи на
пазлы. Вышло солнце и уже начинает
теплеть. Прямо в обрывистом песча-
ном берегу есть дырки, там живут ла-
сточки-береговушки, они летают над
водой, беспрерывно кормят птенцов и
чирикают.

Пахнет костром. Он горел всю ночь,
которая, кстати, была очень светлой

и холодной, мы даже в палатке замер-
зли. Вчера шел мелкий дождь, было
пасмурно и сыро, а сегодня – ясно, и
обещают потепление до +17. Много
комаров. Чуть отойдешь от костра, и
сразу стая налетает. Кстати, в час ночи
все ждали обещанную грозу, но не
было даже дождя! Полноценного за-
ката мы не увидели, лишь часть неба
окрасилась розовым, а над жилыми
домами местечка Седкыркещ небо
оставалось светлым.

Мы совершили два выхода в лес.
На участке луга 1×1 м описывали ра-
стения, их общее состояние, обилие,
фенофазу. На участке леса 10×10 м
определили ярусы, виды и жизненные
формы растений. Вторая экскурсия
была посвящена систематике: обнару-
жили грибы, лишайники, мхи, хвощи и
голосеменные. Узнали, что ивы любят
воду, ими укрепляют берега и по ним

можно ориентироваться в походах (где
ивы – там вода).

На том месте, где был наш лагерь,
раньше располагалась деревня: в
лесу среди деревьев можно видеть
следы от фундаментов домов. Около
пяти часов утра мальчики решили ис-
купаться, хотя вода была очень холод-
ной. Алик не выдержал больше 10 се-
кунд, а Саня несколько раз нырнул.
Кстати, у нас кончился чай в первый
же день и питьевой воды осталось
совсем мало.

Когда лежишь на траве на высоком
обрыве, кажется, что находишься на
одном уровне с водой. Водная гладь
такая ровная и спокойная, как будто
лед!

Анна Аннюк, Вера Леош,
Анна Лазута, Евгения Матвеева,

Екатерина Охлопкова
Коми республиканский лицей

при СыктГУ

Общее фото на память.

Экскурсию проводит В.А. Канев.

Занятие ведет С.В. Пестов.

НАШИ  ПОЗДРАВЛЕНИЯ
8 июля 2011 г. в Президиуме УрО РАН

состоялось торжественное вручение жилищных
сертификатов молодым ученым. В этом году
46 соискателей по Уральскому отделению РАН
стали получателями субсидий для приобрете-
ния жилых помещений в рамках реализации
мероприятий по обеспечению жильем отдель-
ных категорий граждан федеральной целевой
программы «Жилище» на 2011-2015 гг.

В Коми научном центре семь претендентов
из числа «остепенившейся» молодежи получи-

ли возможность улучшить свои жилищные условия, в том числе трое из них – молодые сотрудники
Института биологии. Ими стали Юлия Виноградова, Ирина Кириллова и Александр Пастухов.
Поздравляем обладателей жилищных сертификатов! Желаем успехов в приобретении жилья и новых
сил для плодотворной работы!

Совет молодых ученых

y

Общее фото счастливых обладателей жилищных
сртификатов на крыльце Президиума УрО РАН.


