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ВВЕДЕНИЕ

Жизнь всегда казалась мне похожей на растение, которое питает-
ся от своего собственного корневища. В действительности же она неви-
дима, спрятана в корневище. Та часть, что появляется над землей, жи-
вет только одно лето и потом увядает. Ее можно назвать мимолетным 
видением. Когда думаешь о концах и началах, не можешь отделаться от 
ощущения всеобщей ничтожности. Тем не менее меня никогда не поки-
дало чувство, что нечто живет и продолжается под поверхностью вечно-
го потока. То, что мы видим, лишь крона, и после того как она исчезнет, 
корневище останется.

Карл Юнг «Воспоминания, сновидения, размышления»

Изучение формирования, структуры и функционирования биоло-
гических систем всех уровней от организма до биосферы и их взаимо-
действия с окружающей средой является одной из важнейших про-
блем биологии. Реализация жизненной стратегии растений связана с 
формированием защитно-приспособительных механизмов, обеспечива-
ющих функциональную пластичность и эффективное потребление ре-
сурсов среды (Bazzaz et al., 1991� Larcher, 2003�. С этих позиций боль-Bazzaz et al., 1991� Larcher, 2003�. С этих позиций боль- et al., 1991� Larcher, 2003�. С этих позиций боль-et al., 1991� Larcher, 2003�. С этих позиций боль- al., 1991� Larcher, 2003�. С этих позиций боль-al., 1991� Larcher, 2003�. С этих позиций боль-., 1991� Larcher, 2003�. С этих позиций боль-Larcher, 2003�. С этих позиций боль-, 2003�. С этих позиций боль-
шой интерес представляют корневищные виды, широко представлен-
ные в природной флоре разных ботанико-географических зон. Форми-
рование подземных побегов – специализированных органов вегетатив-
ной репродукции является важным адаптивным признаком, возник-
шим в процессе эволюции как приспособление к перенесению неблаго-
приятных периодов года (Серебряков, 1962� Тахтаджян, 1964� Михай-
ловская, 1981� Хохряков, 1981�. Корневые системы и подземные побе-
ги участвуют в динамическом взаимодействии растительных организ-
мов со средой, обеспечивают их вегетативное размножение и расселе-
ние, играют ключевую роль в устойчивости растений. 

Исследования по биологии подземных органов представлены в 
классических работах (Голубев, 1956, 1957� Серебряков, 1952, 1962� 
Серебряков, Серебрякова, 1965� и посвящены изучению структуры, 
морфогенеза и эволюции подземных побегов. Современный анализ по 
структурному разнообразию подземных органов высших растений про-
веден в монографических сводках Л.Г. Таршис (2003, 2007�. Отдель-
ные исследования посвящены онтогенетической и экологической ре-
гуляции роста и развития подземных побегов корневищных растений 
(Маркаров, 1994, 1996� Маркаров, Головко, 1995� Pearce et al., 1995� 
Taylor et al., 1995� Кондратьева и др., 2000, 2005� Ruifering et al., 
2012�. Современные исследования доказывают, что подземный мета-
мерный комплекс характеризуется собственными механизмами регу-
ляции роста, развития и ростовых ориентаций (Маркаров, 1994, 1996� 
Маркаров, Головко, 1995�. Разработана концепция о физиологических 
механизмах поддержания подземного горизонтального роста столонов 
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и корневищ. Доказано, что ростовая ориентация подземных побегов 
контролируется фитохромной системой, регуляторные функции кото-
рой реализуются в зависимости от процессов органогенеза конуса на-
растания корневища или столона. 

Изучение регуляции роста и развития, покоя подземных побе-
гов, взаимосвязи структуры и функциональной активности в процес-
се их морфогенеза актуально в связи с выявлением механизмов устой-
чивости и адаптации корневищных многолетников к различным эко-
логическим условиям. Эти вопросы имеют общебиологическое значе-
ние, важны для понимания общих закономерностей адаптивной эво-
люции растений, одновременно протекающей в двух средах – воздуш-
ной и почвенной. В практическом аспекте знания о закономерностях 
формирования подземного метамерного комплекса создают основу для 
регуляции морфогенеза подземных побегов, управления продукцион-
ным процессом корневищных многолетников, борьбы с сорными рас-
тениями, использования данной группы растений для восстановления 
нарушенных земель. Изучение показателей жизнедеятельности кор-
невищных видов актуально в связи с их эколого-ценотической ролью 
в растительных сообществах, приобретает важное значение для оцен-
ки биоразнообразия и разработки мер по его охране в условиях меня-
ющейся среды. 

В книге представлены результаты многолетних исследований по 
структурно-функциональной организации подземного метамерного 
комплекса длиннокорневищных растений в условиях Севера. Показаны 
закономерности структуры, роста, ветвления и покоя подземных побе-
гов, определены основные функциональные показатели в процессе мор-
фогенеза подземного побега в условиях холодного климата. Особое вни-
мание уделено характеристике функционирования донорно-акцептор-
ной системы (ДАС�, показана роль подземного метамерного комплекса в 
регуляции ДАC длиннокорневищных растений. Обсуждены механизмы 
устойчивости и адаптивные реакции длиннокорневищных многолетних 
растений к природным и антропогенным факторам, разработан способ 
рекультивации очистки почвы от нефти и нефтепродуктов, при выра-
щивании растений Phalaroides arundinacea корневищами. 

Настоящая работа является результатом творческого сотрудниче-
ства разных специалистов. С.П. Масловой разработана тема исследо-
вания, получены основополагающие результаты. Часть данных, пред-
ставленных в главе 2, получены в совместной работе с С.Н. Плюсни-
ной, в главе 3 – с Т.К. Головко, в главах 4, 5 – с Г.Н. Табаленковой. 

Авторы считают своим долгом почтить память д.б.н., проф. 
А.М. Мар карова, чьи идеи о морфофизиологии подземных побегов 
травянистых многолетних растений нашли развитие в данной работе. 
Особую благодарность выражаем сотрудникам лаборатории экологи-
ческой физиологии растений Института биологии Коми НЦ УрО РАН 
С.В. Куренковой, к.б.н. Р.В. Малышеву, к.б.н. И.В. Далькэ, к.б.н. 
С.Ю. Огородниковой за помощь и содействие. Признательны проф., 
д.б.н. Е.Ф. Марковской (ФГБОУ ВПО Петрозаводский государствен-
ный университет�, проф., д.б.н. Е.С. Роньжиной (ФГБОУ ВПО Кали-
нинградский государственный университет� и доценту, к.б.н. Н.В. Ор-
ловской (ФГОУ ВПО Сыктывкарский государственный университет� 
за труд по рецензированию книги и полезные замечания.
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1. ПОДЗЕМНЫЙ МЕТАМЕРНЫЙ КОМПЛЕКС 
МНОГОЛЕТНИХ КОРНЕВИЩНЫХ РАСТЕНИЙ

Травянистые растения характеризуются большим разноо-
бразием биоморфологических структур, сформировавшихся в 
процессе эволюции под действием климатических, почвенных 
и ценотических факторов. Эволюционный ряд изменения жиз-
ненных форм, построенный на основе структуры подземных ор-
ганов и способности к вегетативному размножению, имеет сле-
дующее направление: стержнекорневые – кистекорневые – рых-
локустовые – длиннокорневищные – столонообразующие (Голу-
бев, 1956а, 1957б�. Длиннокорневищный тип структуры сфор-
мировался в результате увеличения длины годичного прироста 
диа- и плагиотропных корневищ и их способности к ветвлению, 
что привело к отмиранию стержневого корня. Сокращение про-
должительности жизни длинных подземных побегов до одного 
года обусловило развитие столонообразующих растений.

Организм корневищных и столонообразующих многолет-
них травянистых растений состоит из двух различных мета-
мерных систем: надземной с апикальной частью в качестве ор-
ганизующего центра и подземной, представленной корневища-
ми, столонами и сарментами (Маркаров, 1994�. Подземная ме-
тамерная система многолетних растений, являясь акцептором 
ассимилятов и гормонов из надземной части, имеет собствен-
ные механизмы регуляции роста, вегетативного развития и ро-
стовых ориентаций (Маркаров, Головко, 1995� Маркаров и др., 
2001� Маслова, 2001�. 

В изучении структурно-функциональной организации под-
земного метамерного комплекса можно выделить несколько 
подходов: физиолого-генетический, морфофизиологический и 
экологический. Физиолого-генетический подход связан с изу-
чением внутренних механизмов регуляции роста, развития и 
устойчивости подземных побегов корневищных растений. Мор-
фофизиологический подход направлен на изучение структур-
ной организации и закономерностей изменения метаболизма в 
процессе роста и развития подземного метамерного комплекса 
и онтогенеза корневищных многолетних растений. Экологиче-
ский аспект связан с изучением морфофизиологической измен-
чивости, устойчивости и адаптивных возможностей подземных 
побегов корневищных растений разных таксонов, жизненных 
форм и эколого-ценотических групп.
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1.1. Роль подземного метамерного комплекса
в эволюции и распространении

травянистых многолетних растений

В процессе эволюции растения приспособились на неблаго-
приятный период года свои почки возобновления помещать на 
определенную глубину в почву (Любарский, 1960�. Геофилия 
чаще свойственна растениям, обитающим в зонах с холодным 
или умеренным климатом, где имеются значительные колеба-
ния температуры. Благодаря этому свойству травянистые мно-
голетники не только избегают действия низкой температуры, 
но почти не испытывают потери воды зимой, что часто являет-
ся причиной гибели древесных растений. Наряду с такими фи-
зиологическими приспособлениями, как накопление сахаров, 
жиров и других протекторных веществ (Туманов, 1979� Колу-
паев, Трунова, 1992�, геофилия способствовала выживанию и 
успеху покрытосеменных в борьбе за существование (Сенянино-
ва-Корчагина, 1967�. Геофилия у представителей разных био-
морфологических групп высших растений и в разных экотопах 
выражается по-разному (Голубев, 1956б� Крюкова, 1958�. Од-
ним из типов геофилии является формирование почек возоб-
новления на частях растения (корнях, корневищах, столонах 
и пр.�, расположенных на той или иной глубине в почве. Воз-
растание геофильности растений в процессе эволюции приво-
дило к развитию многообразных подземных органов (Голубев, 
1957а, б�.

В природе среди разнообразия травянистых многолетних 
растений широко представлены виды с подземными горизон-
тально растущими (гипогеодиагравитропными� побегами – сто-
лонами и корневищами, а также ползущие травы с надземны-
ми горизонтально растущими (эпигеодиагравитропными� побе-
гами – столонами, усами, плетями (Серебряков, 1962� Михай-
ловская, 1981� Хохряков, 1981�. Обзор литературы по морфо-
структуре растений различных филогенетических линий и так-
сонов показал, что диатропизм клеток, органов и организма 
в целом является одним из древнейших механизмов ростовых 
ориентаций (Маркаров, 1996�. Горизонтальная ориентация ро-
ста части тела встречается в подцарстве низших (слоев цовых� 
растений (Тахтаджян, 1964�. У представителей отдела Chlo-Chlo-
rophyta (исходная предковая группа высших растений� слое- (исходная предковая группа высших растений� слое-
вище дифференцировано на подземную диатропную и надзем-
ную ортотропную часть (рис. 1�. Так, например, тело сухопут-
ной водоросли Fritschiella tuberosa Iyengar (фритчиелла клуб-
невидная� состоит из подземного слоевища (горизонтального 
ряда клеток� с гипогеодиатропным ростом (Виноградова, 1998�. 
От него к поверхности почвы формируются вертикальные ря-
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ды клеток. Надземная часть слоевища является ассимилиру-
ющей, а подземная диатропная часть выполняет репродуктив-
ную функцию, формирует зооспорангии и гаметангии. Кроме 
того, эта часть слоевища размножается вегетативно, формиру-
ет слоевища. При вегетативной репродукции клетка подзем-
ной части слоевища Fritschiella tuberosa делится на две дочер-
ние клетки с различными реакциями ростовых ориентаций по 
отношению к вертикальной оси гравитации Земли. Одна дочер-
няя клетка делится, формируя вертикальный надземный по-
бег, а другая клетка с диатропной ростовой реакцией форми-
рует подземную часть слоевища. Подземная часть слоевища, 
выполняющая репродуктивную функцию, находится в услови-
ях лучшего обеспечения водой, что может быть адаптивным 
приспособлением водоросли Fritschiella tuberosa к жизни на су-
ше. Диатропизм как ростовой процесс может локализоваться в 
апикальной клетке Fritschiella tuberosa или в апикальной ча-
сти тела в случае с водорослью Caulerpa prolifera (Forsskal� J.V. 
Lamouroux (каулерпа плодовитая� из отдела Chlorophyta. Рас-amouroux (каулерпа плодовитая� из отдела Chlorophyta. Рас-Chlorophyta. Рас-. Рас-
тение Caulerpa prolifera состоит из одной большой клетки и 
формирует ползучие диатропные части таллоида, которые мо-
гут достигать 3 м в длину (рис. 1�.

У риниофитов, предков высших растений, спорофит имел 
выраженную подземную горизонтальную часть – ризомоид. 
Спорофит ископаемой Rhynia major (риния большая� форми-

Рис. 1. Эволюция диагравитропизма подземных побегов.
Fig. 1. Diagravitropism evolution of underground shoots.
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ровал дихотомически ветвящийся ризомоид, от которого к по-
верхности почвы поднимались стебли-теломы (рис. 1� (Тах-
таджян, 1998а�. Диатропный ризомоид ископаемого риниофи-
та Horneophyton lignieri (горнеофитон Линье� состоял из одной 
или более луковицеобразных структур с ризоидами (рис. 1�. 
Морфологическая дифференциация тела древних растений спо-
собствовала адаптации к существованию на суше риниофитов, 
имеющих несовершенную стелу.

Подземные горизонтальные корневища формировали ис-
копаемые плауновидные (Asteroxylon�, хвощи (род Equisetum� 
и папоротники (из сем. Cyatheaceae�. Ископаемый плаун 
Asteroxylon, вымерший 400 миллионов лет назад, имел подзем-
ный дихотомически ветвящийся ризомоид с моноподиальным 
ростом (рис. 1� (Снигиревская, 1998�. На апикальной части ги-
погеодиатропного корневища вида-космополита Pteridium aqui­
linum (L.� Kuhn (орляк обыкновенный� ежегодно возникают две 
«почки» (Тахтаджян, 1998б�. Одна из них (материнская почка� 
продолжала горизонтальный рост под поверхностью почвы без 
формирования листьев – вай, другая (дочерняя� – формирова-
ла укороченную горизонтальную ветвь корневища. Выражен-
ное подземное горизонтальное корневище имеют представители 
современных споровых (плауны, хвощи, папоротники� и цвет-
ковых сосудистых растений.

Развитие подземных органов происходило на начальных 
этапах адаптивной эволюции высших растений в условиях на-
земного существования в результате морфологического расчле-
нения спорофита и дифференциации тканей. Среди современ-
ных сосудистых споровых растений самые примитивные под-
земные органы формирует древнейший вид из отдела псилото-
видных – псилот голый (Psilotum nudum (L.� Griseb.� (Таршис, 
2007�. В подземной части спорофита псилота хорошо развиты 
осевые бурые корневищеподобные органы – ризомоиды. Ризо-
моиды покрыты ризоидами и имеют гифы грибов (микориза�, 
которые обеспечивают снабжение водой и минеральное питание 
этих древних «живых ископаемых». Следует отметить, что эн-
дотрофная микориза ризомоидов псилота голого была обнару-
жена ранее в ризомоидах ископаемых риниевых (Тахтаджян, 
1956, с. 35�. Кроме того, анатомическое строение надземных и 
подземных органов псилота голого имеет сходство со строением 
телома ископаемых риниофитов (Таршис, 2007�.

Морфологическая эволюция подземных органов высших 
растений проходила по пути увеличения разнообразия форм, 
усложнения ветвления и тканевой дифференциации органов в 
связи с выполнением ими специфических функций – поглоще-
ния воды, минеральных веществ и прикрепления растений к 
субстрату. Формирование подземных побегов (корневищ, клуб-
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ней, луковиц� у растений является важным адаптивным при-
знаком, возникшим в процессе эволюции как приспособление к 
холодным и сухим временам года (Тахтаджян, 1964�. В процес-
се эволюции происходили усложнение структуры корневищ, 
формирование разнокачественных метамеров, активизация де-
ятельности латеральных меристем, что способствовало образо-
ванию большего числа боковых почек и побегов. Эти измене-
ния привели к усилению вегетативного размножения, увеличе-
нию длительности жизни травянистых и кустарничковых рас-
тений.

Вегетативное размножение, при котором образование и 
увеличение числа особей обычно происходят посредством от-
деления (партикуляция, сарментация� части вегетативного те-
ла материнского растения с почкой, имеет большое значение 
для возобновления популяций многих видов. В отличие от жи-
вотных, в растительном мире с повышением уровня организа-
ции способность к такому способу размножения становится все 
более специализированной и устойчивой. С эволюционных по-
зиций вегетативная репродукция, возникнув на самом низком 
(прокариотическом� уровне организации, сохранилась как один 
из надежных механизмов, страхующих вид от вымирания. Ес-
ли при споровом и семенном воспроизведении необходим це-
лый ряд специфических экологических факторов, то вегетатив-
ное размножение проявляется даже при наличии минималь-
ных условий для роста организма (Левина, 1981�. В естествен-
ных условиях эффективность вегетативной репродукции зави-
сит от возраста растений, степени омоложения вегетативно-
го потомства, его удаленности от материнского растения, дли-
тельности физиологических контактов между ними (Смирно-
ва и др., 1976�. Длиннокорневищные травы и кустарнички ха-
рактеризуются зрелой партикуляцией с неглубоким омоложе-
нием и активным разрастанием, что является высокоэффектив-
ным типом вегетативного размножения. У таких растений об-
разуется большое количество потомков (до 20-50 на одно расте-
ние в год�, они отличаются высокой энергией роста, устойчиво-
стью и способны к быстрому захвату территорий. Устойчивость 
растений корневищных видов к неблагоприятным факторам во 
многом определяется их возрастным состоянием, формировани-
ем органов вегетативного размножения. Так, образование кор-
невищ у имматурных растений земляники лесной способству-
ет их большей выживаемости в зимний период по сравнению 
с ювенильными растениями (Дубровная, 2000�. В нарушенных 
местообитаниях зимой в разные годы погибает до 60-70% юве-
нильных растений, а гибель имматурных растений существен-
но ниже – 30-50%.
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 Вегетативное размножение имеет явное преимущество по 
скорости освоения и прочности удержания территории близ 
материнского растения. Поэтому оно наиболее эффективно в 
фитоценозах с разреженным травянистым покровом (Левина, 
1981�. Считают, что вегетативное размножение способствует со-
хранению растениями определенной комбинации генов, что де-
лает их хорошо приспособленными к условиям окружающей 
среды и дает возможность заселять обширные пространства 
(Рейнв и др., 1990�. Морфофизиологическую основу высокой 
регенерирующей способности растений составляет наличие по-
стоянно функционирующих меристематических тканей (Юсу-
фов, 1971�. Вегетативное размножение является менее затрат-
ным способом воспроизводства по сравнению с генеративным. 
Вегетативная репродукция не связана с такими энергозатрата-
ми, которые приводят к изыманию части энергии из бюджета 
поддержания и прироста биомассы (Muir, 1995�. Большое ко-
личество запасных питательных веществ и их высокая лабиль-
ность обеспечивают высокие темпы роста и развития вегетатив-
ных почек возобновления по сравнению с семенными зароды-
шами. Следует отметить, что вегетативное размножение может 
дополнить или даже заменить половое. В условиях, затрудня-
ющих генеративную репродукцию, оно является единственным 
способом для выживания вида (Левина, 1981�.

Преобладание вегетативного размножения над генератив-
ным часто отмечается у ряда многолетних травянистых рас-
тений по сравнению с однолетними. Это зависит не только от 
неблагоприятных климатических условий, складывающихся 
в течение года, но и от биологических факторов (Ахундова и 
др., 1994�. Во-первых, в естественных условиях произрастания 
эта группа растений служит кормом для травоядных живот-
ных, которые, поедая верхние части надземных побегов вместе 
с генеративными органами, искусственно приостанавливают их 
дальнейшее развитие. То же наблюдается и при скашивании 
лугов. Во-вторых, сильное задернение почвы в ценозах приво-
дит к ухудшению почвенного питания, что уменьшает возмож-
ности семенного воспроизведения. Это также способствует пре-
обладанию вегетативного размножения над семенным у травя-
нистых многолетних растений.

Многолетние травянистые растения, формирующие подзем-
ный метамерный комплекс, широко представлены в раститель-
ном мире, являются доминирующими видами культурных и 
природных травянистых сообществ, особенно в суровых усло-
виях существования. Многие виды используются человеком 
в практической деятельности как источник продуктов пита-
ния, корма для животных, сырья для получения лекарствен-
ных препаратов и биологически активных веществ. Привлека-
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ет внимание высокая конкурентоспособность, пластичность, 
устойчивость и продуктивность этих растений, благодаря чему 
они могут существовать в широком диапазоне экологических 
условий и успешно захватывать большие территории в природ-
ных сообществах. 

1.2. Морфологическая структура
подземных побегов и почвенный банк

вегетативных меристем корневищных растений

Согласно современной концепции модульной организации 
растений, растительный организм имеет способность к неогра-
ниченному росту, множественности, повторяемости (метамер-
ность побегов� и смене органов (Савиных, 2006�. Эти свойства 
лежат в основе чрезвычайной пластичности растительных орга-
низмов, их морфологической поливариантности (Жукова, Гло-
тов, 2001�. 

Побег – основной структурный элемент тела высшего рас-
тения, состоящий из оси (стебля�, листьев и почек, образую-
щийся в результате деятельности апикальной меристемы и 
имеющий метамерное строение (Серебряков, 1962�. Корневище 
является одним из наиболее распространенных в природе орга-
нов побеговой природы. Корневище или ризом (rhizoma� – ви-rhizoma� – ви-� – ви-
доизмененный многолетний подземный побег или система побе-
гов с чешуевидными листьями и придаточными корнями, слу-
жит для возобновления, отложения запасных веществ и веге-
тативного размножения у травянистых многолетников, кустар-
ничков и кустарников (Серебряков, 1952� Серебряков, Серебря-
кова, 1965� Жмылев и др., 2002� Коровкин, 2003�. Корневи-
ще (или его часть – почка� является вегетативной диаспорой – 
структурой, которая содержит зачаток (зачатки� нового орга-
низма и служит для размножения и распространения растений 
(Батыгина, Васильева, 2002�.

У большинства травянистых многолетников корневище 
формируется на базальной части главного ортотропного побега 
как пазушный плагиотропный подземный или надземный по-
бег. Реже главный побег нарастает моноподиально, плагиотроп-
но и является корневищем, а надземные побеги формируются 
как боковые (Paris quadrifolia L. – вороний глаз�. Подземные 
побеги формируются на разных этапах онтогенеза длиннокорне-
вищных многолетних растений. У Hypericum maculatum Grantz 
(зверобой пятнистый�, Maianthemum bifolium L. (майник дву-. (майник дву-
листный�, Myosotis palustris L. (незабудка болотная� гипогеоген-
ные корневища образуются на ювенильной стадии развития осо-
би семенного происхождения (Онтогенетический атлас…, 2000, 
2002�. Корневища растений Mentha arvensis L. (мята полевая� 
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формируются в конце имматурного периода во время отмирания 
главного корня (Онтогенетический атлас…, 2007�. У длиннокор-
невищного злака Elytrigia repens L. (пырей ползучий� подзем-
ные побеги начинают формироваться в период имматурного со-
стояния особей в начале кущения растений (Онтогенетический 
атлас…, 1997�. У кустарничков Vaccinium vitis­idaea L. (брусни-L. (брусни-. (брусни-
ка обыкновенная� и Vaccinium myrtillus L. (черника обыкновен-L. (черника обыкновен-. (черника обыкновен-
ная� корневища формируют виргинильные растения семенного 
происхождения, которые представлены «первичным кустом» к 
четвертому-пятому году жизни сеянцев (Баландина, Вахрамее-
ва, 1978, 1980� Онтогенетический атлас…, 2000�.

Корневище функционирует в течение многих лет, способ-
но нарастать верхушкой (моноподиально или симподиально� и 
отмирать в старой части. В результате моноподиального вет-
вления образуется моноподий – побег одного порядка, который 
является результатом деятельности одной верхушечной мери-
стемы (Серебрякова и др., 2006�. При симподиальном нарас-
тании образуется симподий из составных осей как результат 
перевершинивания, перерастания материнской оси дочерними. 
Моноподиальное нарастание корневищ свойственно папоротни-
кам (Gymnocarpium dryopteris (L.� Newman – голокучник трех-L.� Newman – голокучник трех-.� Newman – голокучник трех-Newman – голокучник трех- – голокучник трех-
раздельный, Pteridium aquilinum�, растениям Paris quadrifolia. 
Симподиальное ветвление характерно для большинства травя-
нистых растений, формирующих подземные корневища. 

Ветвление корневищ способствует образованию куртины, 
надземные побеги которой принадлежат одной особи и связа-
ны подземными «коммуникациями» – корневищами. Если свя-
зующие части разрушаются, то отдельные части системы кор-
невищ обособляются и происходит вегетативное размножение. 
Совокупность новых особей, образовавшихся из одной вегета-
тивным путем, называют клоном. Дочерние особи корневищ-
ных жизненных форм, в отличие от столонообразующих и кор-
неотпрысковых, часто не испытывают существенного омоложе-
ния и находятся при отделении в том же возрастном состоя-
нии, что и материнское растение. Клоновые растения характе-
ризуются рядом биологических преимуществ, связанных с бы-
стрым заселением открытых пространств, удерживанием тер-
риторий за счет формирования густых зарослей, аккумуляци-
ей гетерогенно размещенных ресурсов (Прокопьева, 2004�. Та-
кое строение клоновых растений обеспечивается их специфи-
ческой морфологией, высокой относительной скоростью роста, 
значительной интеграцией физиологических процессов и пла-
стичностью роста.

Корневища имеют надземное (эпигеогенные� и подзем-
ное происхождение (гипогеогенные� (Серебряков, Серебряко-
ва, 1965�, характеризуются большим разнообразием по поло-
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жению в субстрате и форме (вертикально корневищные и гори-
зонтально корневищные�. При раскопках подземных органов, 
проведенных в разных ботанико-географических зонах России, 
обнаружены ортотропные, плагиотропные, косые или наклон-
ные, прямые и изогнутые, одноглавые и многоглавые корневи-
ща (Таршис, 2003�. Длина корневищ зависит от вида растения, 
возраста и условий произрастания (плотность, аэрация почвы� 
(Серебряков, 1962�. В зависимости от формирования коротких 
или длинных междоузлий, интенсивности нарастания различа-
ют длинные и короткие корневища, соответственно длинно- и 
короткокорневищные растения. Длинные горизонтальные кор-
невища характерны преимущественно для травянистых мно-
голетников (Veronica longifolia L. – вероника длиннолистная, 
Ely trigia repens, Achillea millefolium L. – тысячелистник обык-. – тысячелистник обык-
новенный�, встречаются у кустарничков (Vaccinium vitis­idaea, 
V. myrtillus� и споровых растений (Equisetum arvense L. – хвощ 
полевой, Equisetum sylvaticum L. – хвощ лесной, Gymnocarpi­
um dryopteris�. Величина годичного прироста подземных побе-
гов длиннокорневищных видов варьирует в широких пределах. 
Так, гипогеогенное корневище майника двулистного на Ура-
ле ежегодно нарастает от 3 до 5 см (Таршис, 2003�. В Москов-
ской области прирост подземных побегов Maianthemum bifoli­ bifoli­bifoli­
um составляет около 18 см, а их максимальная длина от отмер-
шего конца до терминальной почки достигает 2.5 м (Вахрамее-
ва, Малева, 1990�. Годовой прирост подземных побегов длинно-
корневищного папоротника орляка обыкновенного (Pteridium 
aqui linum� в условиях Средней Сибири колеблется от 5 до 70 см 
(Шорина, Ершова, 1990�. Корневище вечнозеленого кустарнич-
ка брусники обыкновенной за год нарастает на 13-20 см, а его 
длина составляет около 18 м (Серебряков, 1962�. 

Длина подземных побегов длиннокорневищных растений 
зависит от их возраста. Длина корневищ Vaccinium myrtillus 
у первых двух-трех поколений парциальных кустов составляет 
10-15 и 30-40 см, у более старых куртин достигает 100-150 см 
(Серебряков, 1962�. Максимально известная длина корневища 
черники составляет 730 см (цит. по: Баландина, Вахрамеева, 
1980�. Куртины черники быстро разрастаются благодаря фор-
мированию корневищ из спящих почек в подземной части пар-
циального куста задолго до его отмирания (на 4-6-м году жиз-
ни�. В результате куртины достигают 6-8 м в диаметре, состоят 
из нескольких сотен парциальных кустов, цепь которых в он-
тогенезе черники может существовать несколько сотен лет (Се-
ребряков, 1962�. 

Приросты корневищ, их длина могут варьировать в широ-
ких пределах и зависят от эколого-ценотических условий про-
израстания растений. Так, диапазон изменчивости длины кор-
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невища Vaccinium vitis­idaea в условиях подтаежных лесов Ма-
рийской низменности составляет от 0.6 до 21 м (Прокопьева, 
2006�. Особи с длинными корневищами обнаружены в сообще-
ствах, где V. vitis­idaea имеет небольшое проективное покры-
тие: в ельнике чернично-зеленомошном (21 м�, березняке раз-
нотравном (13.4 м�, сосняке черничном (12.6 м�. В сосняках зе-
леномошной группы ассоциаций максимальная длина корне-
вищ у особей V. vitis­idaea не превышала 8 м. Полагают, что 
в неблагоприятных условиях, в не типичных для V. vitis­idaea 
ассоциациях, она представлена в большей степени подземными 
побегами, чем надземными. Умеренные или небольшие стрес-
совые нагрузки активизируют вегетативную подвижность веч-
нозеленого кустарничка, стимулируют прорастание спящих 
почек. Плотность и насыщенность почвы корневищами V. vi­. vi­vi­
tis­idaea зависит от типа сообщества, возраста древостоя и по-
ложительно коррелирует с плотностью парциальных кустов. 
Максимальные значения насыщенности почвы корневищами 
характерны для сосняков лишайниковых и зеленомошных (36-
64 м/м2�, минимальные – в ельнике чернично-зеленомошном и 
сосняке березово-зеленомошном (не более 3 м/м2�. Максималь-
ная насыщенность почвы корневищами V. vitis­idaea на 1 м2 со-
ставляет 160 м. 

Корневище является многолетним побегом и характери-
зуется значительной продолжительностью жизни. Подземные 
побеги многолетних длиннокорневищных злаков живут до 2-3 
лет, вороньего глаза – 12-15 лет (Серебряков, 1952�, плауна – 
дифазиаструма сплющенного – в течение десятков лет (Таршис, 
2003�. Возраст корневищ папоротника орляка обыкновенного в 
средней Сибири составляет 55-65 лет (Шорина, Ершова, 1990�. 
У растений V. vitis­idaea возраст куртины можно определить 
по годичным кольцам – длительности нарастания вторичной 
ксилемы (Серебряков, 1962�. Отдельные куртины вечнозелено-
го кустарничка в сосновом лесу могут насчитывать до 27 го-
дичных колец. Длительное нарастание ксилемы и продолжаю-
щаяся активность камбия в гипогеогенных корневищах брус-
ники могут быть связаны с отсутствием мощных блокирующих 
придаточных корней, которые образуются, например, у черни-
ки. На основе среднегодичного прироста (15-20 см� и длины 
подземных побегов длиннокорневищного кустарничка V. vitis­
idaea (18 м� показано, что отдельные ее куртины, состоящие из 
парциальных кустов, соединенных между собой коммуникаци-
онными корневищами, живут 90-120 лет. 

Интенсивность ветвления корневищ и формирование поч-
венного банка вегетативных меристем определяют отраста-
ние, продуктивность и устойчивость корневищных многолет-
них растений. Характеристика почвенного банка вегетативных 
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меристем является мало изученным вопросом структуры под-
земного метамерного комплекса. Для обозначения количества 
апикальных меристем в вегетативной и репродуктивной сферах 
растения в литературе используют понятие «органогенный по-
тенциал» (Ахундова и др., 1994�. На начальных этапах разви-
тия у растений закладывается значительный запас меристем-
ных зачатков вегетативных и репродуктивных органов, кото-
рый полностью в нормальных условиях не реализуется. Орга-
ногенный потенциал (резерв� сформировался у растений в про-
цессе эволюции для того, чтобы обеспечить семенное или веге-
тативное воспроизведение и сохранить вид при различных ус-
ловиях внешней среды. Органогенный потенциал подземных 
побегов корневищных и столонообразующих многолетних рас-
тений можно определить как подземный меристематический 
потенциал (Маслова и др., 2006�. Подземный меристематиче-
ский потенциал – это количество узлов (меристематических 
очагов� на подземных побегах. Реализация этого потенциала 
обусловлена видовыми особенностями растения, экологически-
ми и ценотическими условиями произрастания. 

Подземный меристематический потенциал травянистых 
многолетников зависит от степени ветвления корневищ, опре-
деляет интенсивность побегообразования, является основой при 
отрастании растений на пастбищах и сенокосах или после пе-
резимовки. У цветковых травянистых форм растений преобла-
дает симподиальное ветвление (90 % видов умеренных и север-
ных широт�, что приводит к развитию большого числа боковых 
побегов (Серебряков, 1952�. В результате формируется значи-
тельное число подземных метамеров или узлов, которые яв-
ляются очагами меристематической активности. Симподиаль-
ное ветвление считают прогрессивным эволюционным приспо-
соблением травянистых и кустарничковых растений, которое 
способствовало усилению вегетативного размножения и увели-
чению их длительности жизни. Возобновление и нарастание за 
счет боковых почек приводит к омоложению формирующегося 
бокового побега по сравнению с материнским.

Способность сообществ к самоподдержанию и самовосста-
новлению определяется почвенным банком вегетативных ме-
ристем и семян. В литературе имеются данные о структуре по-
чвенного банка семян луговых фитоценозов в зоне хвойно-ши-
роколиственных лесов (Иванова, 2004�. Показано, что количе-
ство всхожих семян варьировало от 430 до 7755 шт./м2 в зави-
симости от видового разнообразия луговых сообществ. В хвой-
ных фитоценозах обнаружено 2000-3000, в широколиственных 
лесах – 5000-10000 семян/м2. В популяциях растений высоко-
травных прерий в Северной Америке количество жизнеспособ-
ных семян находится в пределах от 100 до более 6000 шт./м2 
(Benson et al., 2004�. 
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В литературе представлены фрагментарные сведения о по-
чвенном банке вегетативных меристем у корневищ. Напри-
мер, особь длиннокорневищного папоротника Gymnocarpium 
dryopteris представляет собой систему сильно разветвленных 
корневищ, насчитывающих до 6-8 порядков ветвления (Рома-
нова, 1997�. Каждая особь занимает 2-4 м2 и может иметь 20-
45 живых апексов. Вечнозеленый длиннокорневищный кустар-
ничек Vaccinium vitis­idaea формирует длинные гипогеогенные 
корневища, которые нарастают в течение нескольких лет и ни-
когда не выходят на поверхность (Прокопьева, 2006�. Число 
метамеров корневища (очагов меристематической активности� 
полицентрической особи брусники длиной более 1.5 м может 
достигать 184 шт.

Основу почвенного банка меристем в высокотравных пре-
риях Канзаса в Северной Америке формируют многолетние 
корневищные злаки: Panicum virgatum L. – просо прутьевид-. – просо прутьевид-
ное, Andropogon gerardii Vitman – бородач Жерара, Sorghas­
trum nutans (L.� Nash – сорговник поникающий и др. (Benson 
et al., 2004�. Почвенный банк почек злаковых трав варьирует 
в зависимости от климатических условий года и частоты пожа-
ров от 360 до 1800 шт./м2. Благоприятное влияние на почвен-
ный меристематический банк, банк семян и продуктивность 
растений высокотравных прерий оказывают пожары. В попу-
ляциях с частыми пожарами плотность почек корневищ и ак-
тивность их отрастания были значительно выше, чем в прери-
ях с редкими пожарами. Авторы подчеркивают фундаменталь-
ную роль вегетативной репродукции, почвенного меристемати-
ческого банка почек в структуре и динамике популяций рас-
тений высокотравных прерий, представленных многолетними 
травами (70%� и полукустарниками (30%�. 

1.3. Анатомическая структура подземных побегов – корневищ

В настоящее время накоплен обширный материал по анато-
мии вегетативных и репродуктивных органов высших растений 
(Metcalfe, Chalk, 1979� Эзау, 1980� Никитин, Панкова, 1982� 
Fahn, 1990� Лотова, 2000� Таршис, 2003, 2007� Cutler et al., 
2007�. Анализ современной литературы по анатомии корневищ 
отражает результаты изучения разнообразия их анатомических 
структур. Показано, что анатомическая структура подземных 
побегов корневищных растений обусловлена многолетним раз-
витием, запасающей функцией и снижением опорной нагруз-
ки. По сравнению с надземными побегами, для корневищ ха-
рактерна редукция механиче ских элементов, более сильное раз-
витие покров ных тканей, эндодермы и паренхимы, где запаса-
ются питательные вещества (Никитин, Панкова, 1982� Таршис, 
2003, 2007� Степанова, 2005�.
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Подземный побег корневищных однодольных и двудольных 
растений покрыт однослойным эпидермисом, имеющим типич-
ное для этой ткани строение (Барыкина и др., 1971� Анисимо-
ва, 2004� Степанова, 2005� Таршис и др., 2012�. У некоторых 
растений покровная ткань корневища – эпидерма имеет толсто-
стенные клетки и сверху покрыта кутикулой с простыми воло-
сками (Анисимова, 2004�. В отличие от надземных стеблей, для 
подземных характерно мощное развитие первичной коры. Па-
ренхиматизация корневища развивается не только за счет об-
разования широкой коры, но и обилия паренхимных клеток во 
вторичной ксилеме (Степанова, 2005�. Наружная часть первич-
ной коры подземных побегов растений сем. Pyrolaceae состоит 
из двух-трех слоев клеток колленхимы со слегка утолщенными 
оболочками, не имеющими признаков одревеснения (Таршис, 
2003�. Внутренняя кора состоит из восьми-девяти слоев тонко-
стенной паренхимы. Механических элементов во внутренней 
коре нет, имеются полости аэренхимы схизогенного типа.

Первичная кора отделена от центрального цилиндра эндо-
дермой. У корневищ однодольных растений внутренние и боко-
вые стенки клеток эндодермы сильно утолщены (Барыкина и 
др., 1971�. Под эндодермой лежит перицикл, первый слой кле-
ток которого имеет мощные вторичные утолщения клеточных 
стенок, а последующие несколько – тонкостенны. У подземных 
побегов представителей сем. Pyrolaceae эндодерма и перицикл 
четко не выражены (Таршис, 2003, 2007�.

Внутренняя часть центрального цилиндра подземного по-
бега занята сосудистыми пучками и окружающей их парен-
химой. В корневищах двудольных растений из прокамбиаль-
ных тяжей формируются коллатеральные открытые проводя-
щие пучки, которые расположены по кольцу вокруг сердце-
вины (Таршис и др., 2012�. Для корневищ Glechoma hedera­ hedera­hedera­
cea L. (будра плющевидная�, имеющих открытые коллатераль-
ные пучки, иногда пучковое строение переходит в непучко-
вое (Анисимова, 2004�. Для корневищ однодольных характер-
но диффузное распределение закрытых коллатеральных прово-
дящих пучков по поперечному сечению стелы (Таршис и др., 
2012�. В условиях вечной мерзлоты тундры в корневищах од-
нодольных отмирают поверхностные слои коры с образованием 
мощной склеренхимной обкладки, которая окружает закрытые 
проводящие пучки, сомкнутые друг с другом и расположенные 
в форме узкого кольца вокруг крупной сердцевины. Корневища 
видов рода Potentilla характеризуются «рассеченным» проводя-
щим цилиндром, в котором сектора вторичной ксилемы чере-
дуются с широкими паренхимными лучами вторичного проис-
хождения (Степанова, 2005�. Эти лучи образованы крупными 
клетками с тонкими нелигнифицированными стенками и раз-
деляют цилиндр вторичной ксилемы на сектора.
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У корневищ растений сем. Pyrolaceae к внутренней грани-
це первичной коры примыкает луб в форме неширокого коль-
ца (Таршис, 2003, 2007�. Он состоит из мелких тонкостенных 
клеток и опоясывает кольцо камбия, окружающего более ши-
рокое кольцо древесины. По периферии луба отмечены редкие 
склеренхимные волокна. В составе древесины имеются сосуды 
и трахеиды. Сердцевина корневищ растений из сем. Pyrolaceae 
сложена из крупных тонкостенных паренхимных клеток. Ча-
сто у многолетних растений сердцевина корневища представле-
на крупными паренхимными клетками, в которых содержится 
большое количество крахмальных зерен и друз оксалата каль-
ция (Струпан и др., 2010�.

Для подземных побегов корневищных травянистых двудоль-
ных и однодольных растений характерно разнообразие прово-
дящих, запасающих и механических элементов. Показано, что 
анатомическое строение корневищ лапчаток определяется ти-
пом формирования подземных побегов (эпигеогенные и гипогео-
генные� (Степанова, 2005�. Эпигеогенные корневища характери-
зуются наличием камбия, откладывающего в течение ряда лет 
массивы вторичных тканей, и имеют сходство с анатомической 
структурой многолетних надземных побегов древесных расте-
ний. Гипогеогенные корневища, как правило, разделены на две 
зоны – плагиотропную и ортотропную. Для них характерны ре-
дукция листьев и слабая деятельность камбия в плагиотропной 
части. Разнообразие структурных особенностей корневищ рас-
тений сем. Pyrolaceae обусловлено различиями в размерах ана-Pyrolaceae обусловлено различиями в размерах ана- обусловлено различиями в размерах ана-
томо-топографических зон и соотношениями между первичной 
корой и стелой, лубом, древесиной и сердцевиной в стеле (Тар-
шис, 2003, 2007�. Эти различия сначала возникают в процес-
се первичной дифференциации подземных побеговых органов, а 
затем при их вторичном утолщении, которое происходит благо-
даря деятельности камбия.

Оценки внутривидовой изменчивости анатомо-морфологи-
ческих признаков корней и корневищ высших сосудистых спо-
ровых и цветковых растений представлены в современных свод-
ках Л.Г. Таршис (2003, 2007�. На основе комплексного сравни-
тельного изучения анатомической структуры подземных орга-
нов автором показаны основные направления эволюции систем 
тканей в корнях высших растений из разных таксономических 
групп. Выявлено, что изменяются наименее специализирован-
ные структурные элементы – клетки паренхимы, входящие 
в состав первичной коры или вторично проводящих тканей. 
Оценка внутривидовой изменчивости свидетельствует об устой-
чивости подземных органов растений различных систематиче-
ских групп к экологическим условиям произрастания. У кон-
сервативных узкоспециали зированных Грушанковых, принад-
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лежащих к древнему по происхождению таксону, анатомиче-
ская структура корневищ слабо варьирует в зави симости от 
экологических условий произрастания на территории Урала, 
Прибалтики, Западной и Центральной Сибири (Таршис, 2003, 
2005а, б, 2007�. В направлении от Южного до Полярного Урала 
у растений Pyrola rotundifolia L. (грушанка круглолистная� не-. (грушанка круглолистная� не-
значительно уменьшается поперечное сечение корневищ, прак-
тически не меняются размеры сердцевины и флоэмы, клеток 
паренхимы коры и сердцевины, но отмечено уменьшение раз-
меров ксилемы подземных побегов.

Функциональный подход в изучении структурной органи-
зации подземных органов необходим для выяснения закономер-
ностей формирования и функционирования корневищ. В насто-
ящее время малочисленны данные об особенностях сезонного 
изменения анатомической структуры подземных побегов, вли-
янии процессов морфогенеза корневища и онтогенеза многолет-
него растения на анатомию. Особенности анатомической струк-
туры корневищ мяты в процессе их годичного развития рассмо-
трены в отдельных работах (Кондратьева и др., 2005�. В поздне-
осенний период выявлено уменьшение толщины флоэмно-кси-
лемного комплекса и увеличение толщины первичной коры, 
что обусловлено перестройкой метаболизма при подготовке рас-
тений к периоду зимнего покоя. Показана связь анатомической 
структуры с морфологическими характеристиками побеговых 
систем (Степанова, 2005�. В тканях симподиально нарастаю-
щих корневищ обильно представлена терминальная паренхи-
ма – тангентальные паренхимные прослойки на границе слоев 
прироста вторичной ксилемы (Михайловская, 1972�. Развитие 
терминальной паренхимы связывают с активным оттоком асси-
милятов в осенний период, запасанием и реутилизацией во вре-
мя весеннего роста.

Таким образом, анализ современной литературы по анато-
мии гипогеодиатропных побегов – корневищ отражает резуль-– корневищ отражает резуль- корневищ отражает резуль-
таты изучения разнообразия анатомических структур подзем-
ных побегов. К настоящему времени исследования по функци-
ональной анатомии корневищ в процессе их морфогенеза, в за-
висимости от возраста подземного побега крайне малочисленны 
и фрагментарны. Одной из важных задач является разработ-
ка вопросов взаимосвязи структурной организации подземных 
побегов с их функциональной активностью и жизненной стра-
тегией корневищных многолетних растений с разным ритмом 
сезонного развития и эколого-ценотической приуроченностью. 
Это позволит глубже понять морфофизиологические и эколо-
гические закономерности формирования и функционирования 
подземного метамерного комплекса. 
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1.4. Рост, развитие и ростовые ориентации
подземных побегов

Корневища и столоны (геофильные побеги� имеют диатроп-
ную (горизонтальную� ориентацию роста, то есть растут пер-
пендикулярно оси гравитации Земли. Конус нарастания кор-
невищ и столонов у большой группы травянистых многолет-
ников периодически формирует почки, которые переходят в 
надземный побег – побег закрепления (Серебряков, Серебряко-
ва, 1965�. Такой тип побега называют также сарментом (лат. 
sarmentum – отпрыск� – подземным побегом, способным пере- – отпрыск� – подземным побегом, способным пере-
ходить из диатропного (горизонтального� в ортотропный (ас-
симилирующий� надземный побег, минуя период покоя (Мар-
каров, Головко, 1995в�. Сарменты формируют столонообразу-
ющие (рис. 2� и корневищные (рис. 3� виды растений. Апи-
кальная часть сармента в процессе определенного периода под-
земного горизонтального роста дифференцируется и формирует 
фотофильный гистологический комплекс – листовые примор-
дии. Это является основным признаком, отличающим сармент 
от корневищ и столонов. Сарменты выполняют функцию веге-

Рис. 2. Сарменты (А) и столоны (Б) Solanum demissum Lindl. на различных 
фазах  вегетативного развития (Маркаров, Головко, 1995в). 

Fig. 2. Sarments (A) and stolons (Б) of Solanum demissum Lindl. plants at 
different vegetation phases.
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тативного размножения, формируя ювенильные растения в те-
чение текущего периода вегетации (Левина, 1981�. Такой тип 
побегов образуют корневищные злаки – Phalaroides arundina­ arundina­arundina­
cea (L.� Rauschert (двукисточник тростниковидный�, Bromopsis 
inermis (Leyss.� Holub (кострец безостый�, Elytrigia repens, рас-
тения Achillea millefolium, Tussilago farfara L. (мать-и-мачеха�, 
кустарничек Vaccinium myrtillus. 

На многочисленных корневищных и столонообразующих 
видах было доказано, что тип подземного побега (столон, сар-
мент� и его ориентация роста не зависят от продолжительности 
фотопериода, обработки фитогормонами и декапитации главно-
го (надземного� побега (Маркаров, Головко, 1995а�. Показано, 
что ориентация роста боковых почек не контролируется апи-
кальной почкой подземного побега – корневища или столона. 
Реакция боковых почек зависит от условий их заложения: поч-
ки, сформированные в темноте, проявляли отрицательный фо-
тотропизм, а на свету – положительный (Маркаров, Головко, 
1995б� Маслова, 2001�. Автономность ростовых реакций под-
земных побегов, их латеральных зон обеспечивает наличие по-
стоянного фонда подземных почек, отрастание и возобновление 
фитоценозов, формирующихся в широком диапазоне климати-
ческих и эколого-географических условий.

Гормональный баланс подземного метамерного комплек-
са определяет коррелятивные взаимоотношения апикальной 
и боковых почек в пределах подземного побега. В результа-

Рис. 3. Подземный метамерный комплекс растений Achillea millefolium 
второго года жизни. 1 – сарменты, 2 – корневища. Масштабная линейка: 10 см.

Fig. 3. Underground metameric complex of second summer Achillea millefolium 
plants. (1) sarments, (2) rhizomes. Scale bar: 10 cm.
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те уда ления апикальных сегментов корневищ пырея ползуче-
го (Elytrigia repens� происходит растяжение (вытягивание� па-
зушных почек уже через 24-48 ч после декапитации (Pearce et 
al., 1995� Taylor et al., 1995�. В первые 24 ч после декапитации 
корневищ содержание абсцизовой кислоты снижалось на 20%, 
а концентрация ауксина не изменялась. Авторы заключили, 
что освобождение пазушных почек от апикального доминиро-
вания у E. repens не связано со снижением содержания ИУК, а 
обусловлено уменьшением концентрации АБК.

На представителях семейств Solanaceae, �xalidaceae, Ba-Solanaceae, �xalidaceae, Ba-, �xalidaceae, Ba-�xalidaceae, Ba-, Ba-Ba-
sellaceae, Lamiaceae, Asteraceae, Poaceae было установлено, что 
почки, формирующие подземные побеги, закладываются на II 
этапе органогенеза, независимо от фотопериода и вида расте-
ния (Маркаров, 1996� Маркаров, Маслова, 1998�. II этап орга-II этап орга- этап орга-
ногенеза надземного ортотропного побега характеризуется диф-
ференциацией основания конуса нарастания на зачаточные уз-
лы, междоузлия и стеблевые листья (Куперман, 1977�. Поч-
ки боковых побегов надземной части стебля закладываются по-
сле почек, формирующих корневища, столоны и сарменты. Это 
можно рассматривать как один из механизмов надежности ве-
гетативного размножения и быстрого закрепления травяни-
стых многолетников в ценозе. 

Известно, что органы побеговой природы проявляют поло-
жительный фототропизм (изгибаются по направлению к источ-
нику света� и отрицательный гравитропизм (растут в противо-
положную от центра Земли сторону�. Физиологические меха-
низмы этих реакций изучаются давно и раскрыты основные 
закономерности (Wilkins, 1979� Hensel, 1986� Leopold, 1992� 
Trewavas, 1992� Полевой, 1982, 1984, 1986� Медведев, 1996�. 
Согласно теории Холодного – Вента фото- и гравитропические 
ростовые реакции растений являются результатом поперечной 
электрической поляризации ткани, при которой ИУК транс-
портируется к положительно заряженным участкам раститель-
ной ткани. Одностороннее освещение, вызывающее фототропи-
ческий изгиб, является причиной концентрирования ауксина 
на затененной стороне. При гравитропической реакции надзем-
ных осевых органов и корней немаловажное значение имеет по-
лярное перемещение ионов Ca2+. Латеральные потоки ауксина 
направлены к нижней стороне, а ионы Ca2+ транспортируют-
ся к верхней стороне гравистимулированных надземных орга-
нов растений (Медведев, 1996�. Перемещение ионов Ca2+, инду-
цированное ИУК, связаны с действием ауксина на работу про-
тонной помпы и с изменениями в работе систем мембранного 
транспорта ионов Ca2+.

Восприятие силы тяжести у большинства растений связа-
но с перемещением статолитов (крахмальных зерен� в специа-
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лизированных клетках корневого чехлика, а надземными ор-
ганами – в клетках, окружающих сосудистые пучки (Wilkins, 
1979�. В качестве статолитов кроме амилопластов могут слу-
жить хлоропласты, аппарат Гольджи, включения типа друз ща-
веловокислых солей, сульфата бария, карбонатов и т.д. Пола-
гают, что в надземных органах (колеоптили, гипокотили, меж-
доузлия� гравитационное раздражение воспринимается по всей 
длине растущей зоны (Firn et al., 1978�. У злаков рецепция 
силы тяжести осуществляется подушечками листовых влага-
лищ, которые имеют специализированные клетки с амилопла-
стами (Kaufman et al., 1987�, а у каланхое максимальный гра-Kaufman et al., 1987�, а у каланхое максимальный гра- et al., 1987�, а у каланхое максимальный гра-et al., 1987�, а у каланхое максимальный гра- al., 1987�, а у каланхое максимальный гра-al., 1987�, а у каланхое максимальный гра-., 1987�, а у каланхое максимальный гра-
витропический изгиб происходит в узлах (Meicenheimer, Na-
ckid, 1994�.

Реакции отрицательного гравитропизма и положительного 
фототропизма органов побеговой природы являются фитохром-
зависимыми. Эпикотиль, гипокотиль растут вертикально (орто-
тропно� к поверхности почвы и реагируют на естественный свет 
и на красную часть спектра торможением роста и выпрямлени-
ем верхушечной «петли».

Корни, корневища, столоны, в отличие от надземных ор-
тотропных побегов, характеризуются отрицательным фототро-
пизмом (изгибаются в противоположную от источника света 
сторону� и положительным гравитропизмом (растут по направ-
лению к центру Земли�. Физиологические механизмы гипо- и 
эпигеодиагравитропизма базальных побегов (корневищ, столо-
нов, усов, плетей� долгое время оставались неизвестными нау-
ке (Уоринг, Филлипс, 1984� Cline, 1991�. В отличие от надзем-Cline, 1991�. В отличие от надзем-, 1991�. В отличие от надзем-
ных ортотропных побегов, корневища, столоны продолжитель-
ное время или постоянно растут в горизонтальном (диатроп-
ном� положении под или на поверхности почвы, не проявляя 
грави- и фототропических реакций. 

На основе многочисленных экспериментов изучены меха-
низмы ростовых ориентаций и выявлена роль фитохрома в ори-
ентации подземных побегов – столонов и корневищ (Маркаров, 
Головко, 1995а�. Показано, что декапитация надземного побе-
га и продолжительность фотопериода не влияют на ориентацию 
роста подземных побегов. В опытах по влиянию света на мор-
фогенез корневищ, столонов и сарментов доказано, что ориен-
тация роста подземных побегов контролируется фитохромной 
системой (Маркаров, 1994, 1996� Маркаров, Головко, 1995б�. 
Фитохром – один из важнейших сенсорных пигментов, функ-
ционирующий преимущественно в красной и дальней красной 
области спектра, участвующий в регуляции роста и развития 
растений. По мнению А.М. Маркарова (1996�, фитохром в фор-
ме красного обусловливает поддержание горизонтального ро-
ста корневищ и столонов под поверхностью почвы, а фитохром 
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в форме дальнего красного препятствует выходу верхушки по-
бегов на поверхность почвы. Регуляторные функции фитохро-
ма реализуются в зависимости от процессов органообразования 
конуса нарастания подземного побега. Фотофобный период раз-
вития подземного побега характеризуется образованием мета-
меров с чешуевидными листьями, диагравитропизмом, отрица-
тельным фототропизмом. В фотофильный период происходит 
образование зеленых развитых листьев, побеги проявляют по-
ложительный фототропизм.

Кроме того, существуют экспериментальные данные, сви-
детельствующие о роли фитохрома в фотопериодической реак-
ции утолщения (запасающей функции� корневища (Junichiro 
et al., 2007�. Показано, что белый, желтый и красный свет спо- al., 2007�. Показано, что белый, желтый и красный свет спо-al., 2007�. Показано, что белый, желтый и красный свет спо-., 2007�. Показано, что белый, желтый и красный свет спо-
собствовали росту корневищ лотоса в длину, а синий, желтый 
и дальний красный свет – их утолщению. 

В настоящее время достигнут значительный прогресс в из-
учении механизмов гравитропизма и фототропизма корней и 
побегов, участия различных фоторецепторов и их взаимодей-
ствия в регуляции этих процессов. Показана роль фитохромов 
в гравитропизме и фототропизме побегов и корней Arabidopsis 
thaliana (Lariguet et al., 2003� Kiss et al., 2003� Correl, Kiss, 
2005� Kumar et al., 2008� Hopkins, Kiss, 2012�. Красный свет 
индуцирует положительный фототропизм в корнях Arabidopsis 
(Kiss et al., 2003�, а рецепция светового сигнала осуществля-Kiss et al., 2003�, а рецепция светового сигнала осуществля- et al., 2003�, а рецепция светового сигнала осуществля-et al., 2003�, а рецепция светового сигнала осуществля- al., 2003�, а рецепция светового сигнала осуществля-al., 2003�, а рецепция светового сигнала осуществля-., 2003�, а рецепция светового сигнала осуществля-
ется непосредственно в этих гетеротрофных органах (Hopkins, 
Kiss, 2012�. Центральная роль в регуляции фото- и гравитро-, 2012�. Центральная роль в регуляции фото- и гравитро-
пизма гипокотиля и корня принадлежит фитохром-киназно-
му субстрату (PKS1­PKS4� – мембрано-связанному белку, ко-
торый взаимодействует с фитохромом, криптохромом и фото-
тропином (Lariguet et al., 2003, 2006� Boccalandro et al., 2008� 
Molas, Kiss, 2008�. Экспрессия белка PKS1 под действием си-
него света при участии фитохрома А, вторично абсорбирующе-
го синий свет, осуществляется в субапикальном регионе корня 
и вызывает отрицательный фототропизм и положительный гра-
витропизм этого органа (Boccalandro et al., 2008�. Однако прак-Boccalandro et al., 2008�. Однако прак- et al., 2008�. Однако прак-et al., 2008�. Однако прак- al., 2008�. Однако прак-al., 2008�. Однако прак-., 2008�. Однако прак-
тически ничего не известно о молекулярных механизмах мор-
фогенеза гипо- и эпигеодиатропных побегов, фитохромной ре-
гуляции фото- и диагравитропизма столонов и корневищ. Еди-
ничны сведения об экспрессии генов белков, участвующих в 
регу ляции деятельности подземных меристем, контролирую-
щих фотофобный и фотофильный этап органогенеза верхушеч-
ной почки подземного побега. Новейшие исследования дока-
зывают присутствие фотосинтетических генов (белков фотоси-
стемы I и II, хлорофилла а, апопротеина А1 и фототропина-2� 
в меристе матической зоне гетеротрофных тканей корневища 
(Ruifeng et al., 2012�, экспрессия которых может происходить 
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на фотофильном этапе морфогенеза подземных почек под дей-
ствием света. Молекулярно-генетические исследования лате-
ральных подземных меристем многолетних злаков из р. �ey­�ey­
mus свидетельствуют о полиморфизме экспрессии генов, вовле-
ченных в гравитропический ответ подземных почек в зависи-
мости от направления их роста, проявляющих отрицательный 
гравитропизм (дерновинные травы� и диагравитропизм (корне-
вищные травы� (Kaur et al., 2008�. 

Проблема изучения регуляции фотоморфогенеза, росто-
вых ориентаций подземных побегов имеет не только теорети-
ческое, но и практическое значение, так как спектральный со-
став света является одним из основных факторов, определяю-
щих интенсивность побегообразования, продуктивность и устой-
чивость ценопопуляций. Под плотным пологом соотношение 
красный свет/дальний красный свет сдвинуто в сторону дальнего 
красного, что является одной из причин подавления побегообра-
зования. Скашивание или стравливание восстанавливает соот-
ношение, что благоприятствует интенсивному отрастанию и фор-
мированию корневищами новых надземных побегов.

1.5. Физиолого-биохимические аспекты
роста и устойчивости корневищ

Подземные побеги – корневища – обеспечивают успешный 
онтогенез травянистых многолетних растений: с их помощью 
осуществляется вегетативное размножение, расселение, пере-
зимовка и ранневесеннее отрастание корневищных растений. 
Сезонная ритмичность процессов жизнедеятельности как при-
способление к перенесению неблагоприятных периодов года яв-
ляется важнейшим адаптивным признаком, возникшим в эво-
люции растений. Наиболее четко это проявляется в периодич-
ности роста. В холодном климате с продолжительной и суровой 
зимой растения осенью переходят в состояние глубокого (орга-
нического� или вынужденного покоя. В них осуществляются 
процессы закаливания, обеспечивающие формирование морозо-
стойкости (Туманов, 1979� Трунова, 2007�. Пусковым сигналом 
для завершения активной вегетации и начала закаливания слу-
жит уменьшение длины дня. На фоне короткого светового дня 
перестраивается гормональный баланс в результате уменьше-
ния содержания ауксинов и гиббереллинов и накопления инги-
битора роста АБК. Это приводит к торможению ростовых про-
цессов, способствует перераспределению ресурсов на поддержа-
ние клеточных структур (Титов, Таланова, 2009�. 

Процессы закаливания растений осуществляются при не-
больших морозах и связаны прежде всего с внеклеточным обра-
зованием льда. Межклеточное льдообразование защищает клет-
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ку от повреждения внутриклеточным льдом, а также происхо-
дит обогрев протопласта выделяющимся теплом при образова-
нии льда (Климов, 2001�. Существует внеклеточный путь обра-
зования льда, характерный для меристематических клеток, ко-
торые не имеют вакуолей, менее оводнены по сравнению с диф-
ференцированными клетками. Например, в почках зимующих 
растений, которые находятся в состоянии покоя, образование 
льда происходит в нижних чешуях. 

Процесс образования межклеточного льда контролируется 
различными механизмами. В процессе закаливания в клетках 
растений происходит увеличение концентрации осморегулиру-
ющих веществ – растворимых углеводов, солей, которые повы-
шают осмотический потенциал клетки (Климов, 2001� Труно-
ва, 2007�. Криопротекторная роль сахаров связана с их способ-
ностью сохранять нативную конформацию белков при низкой 
водной активности и снижать концентрацию токсических ве-
ществ при замерзании растений. В современных исследованиях 
показана роль сахаров в передаче низкотемпературного сигна-
ла (Чиркова, 2002� и в качестве низкомолекулярных антиокси-
дантов (Deryabin et al., 2004� Дерябин и др., 2007�. Предпола-Deryabin et al., 2004� Дерябин и др., 2007�. Предпола- et al., 2004� Дерябин и др., 2007�. Предпола-et al., 2004� Дерябин и др., 2007�. Предпола- al., 2004� Дерябин и др., 2007�. Предпола-al., 2004� Дерябин и др., 2007�. Предпола-., 2004� Дерябин и др., 2007�. Предпола-
гают, что сахара (сахароза, фруктоза, глюкоза, манноза, манит� 
могут служить перехватчиками АФК при окислительном стрес-
се, вызванном гипотермией. 

Одним из важных механизмов защиты клетки от внутри-
клеточного образования льда является накопление белков хо-
лодового шока – антифризных белков и белков, участвующих 
в процессе нуклеации льда (Knight, Duman, 1986� Красавцев, 
1988� Климов, 2001� Griffith, �aish, 2004� Трунова, 2007�. Ан-Griffith, �aish, 2004� Трунова, 2007�. Ан-, �aish, 2004� Трунова, 2007�. Ан-�aish, 2004� Трунова, 2007�. Ан-, 2004� Трунова, 2007�. Ан-
тифризные белки подавляют рост кристаллов льда, препятству-
ют их рекристаллизации в более крупные кристаллы (Knight, 
Duman, 1986�. Белки холодового шока – шапероны, дегидри-, 1986�. Белки холодового шока – шапероны, дегидри-
ны характеризуются высокой гидрофильностью и защищают 
макромолекулы клеточных структур от деградации при обе-
звоживании их внеклеточным льдом при замерзании (Skriv-Skriv-
er, Mundy, 1990�. В процессе адаптации растений к действию 
низких температур увеличивается доля аквапоринов – белков 
водных каналов, которые способствуют выходу воды из кле-
ток при внеклеточном образовании льда. Кроме того, высокую 
активность проявляют гликопротеины, участвующие в стаби-
лизации мембран, а также многочисленные белки, разобщаю-
щие окисление с фосфорилированием и вызывающие термоге-
нез клеток (Трунова, 2007� Войников, 2013�.

В процессе закаливания клеток при действии низких тем-
ператур происходят изменения в липидном составе, повышает-
ся общее содержание мембранных липидов, увеличивается кон-
центрация ненасыщенных жирных кислот (Красавцев, 1988� 
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Vereshchagin et al., 1990� Миронов и др., 2001� Трунова, 2007�. 
Степень ненасыщенности жирных кислот зависит от активно-
сти десатураз – энзимов, которые вызывают образование двой-
ных связей в жирных кислотах, тем самым способствуют повы-
шению устойчивости мембран к действию низкой температуры 
(Los, Murata, 1998�. 

Результатом низкотемпературной адаптации являются из-
менения в ультраструктуре растительных клеток, связанные с 
разрастанием цитоплазмы, уменьшением объема вакуоли и по-
вышением ее электронной плотности, увеличением мембран-
ных элементов клетки и числа пластоглобул, деполимеризаци-
ей цитоскелета (Красавцев, 1988� Kratsch, Wise, 2000� Климов, 
2001� Трунова, 2007�. Показано снижение количества хлоро-
пластов, митохондрий, крахмальных зерен, гран и тилакоидов 
в гране в клетках листьев холодостойкого сорта томатов (Тру-
нова, 2007�. Формирование такой ультраструктуры способству-
ет предотвращению нуклеации льда, повышает устойчивость 
к обезвоживанию и деформирующему действию внеклеточно-
го льдообразования. 

В условиях умеренных и северных широт в зимнее вре-
мя наиболее подвержены низкотемпературному стрессу почки 
древесных растений. В этих структурах в осенне-зимний пери-
од происходят существенные морфогенетические и биохимиче-
ские преобразования, в ходе которых завершается формирова-
ние структур, уменьшается оводненность тканей, изменяются 
физические свойства мембран, меняется количественный и ка-
чественный состав липидов, накапливаются протекторные ве-
щества (Миронов и др., 2001�. Почки возобновления подземных 
органов – корневищ, клубней, столонов, каудексов и др., рас-
полагаясь на определенной глубине в почве, избегают действия 
низкой отрицательной температуры и практически не испыты-
вают потери воды зимой, что часто является причиной гибели 
древесных растений. В осенне-зимний период протекают важ-
ные процессы морфогенеза подземных побегов, происходит за-
кладка почек будущего года, осуществляются физиологические 
и биохимические преобразования, необходимые для адаптации 
корневищ к низким температурам. Однако сведения о струк-
турно-функциональных перестройках, осуществляемых в про-
цессе морфогенеза подземных побегов – корневищ, единичны. 

В литературе приводятся данные об изменении баланса фи-
тогормонов в годичном цикле развития корневищ при адапта-
ции южных форм мяты перечной к условиям средней полосы 
России (Белынская и др., 1997� Кондратьева и др., 2000, 2005�. 
В течение всего годичного цикла развития в корневищах мя-
ты наблюдалось превышение цитокининов над уровнем АБК, 
что связывают с сохранением метаболической активности это-
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го органа в разные сезоны. Наиболее высокая цитокининовая 
активность выявлена в осенне-зимний период, когда происхо-
дят активные процессы формирования апикальных меристем 
подземных побегов будущего вегетационного сезона. Считает-
ся, что высокий уровень цитокининов стимулирует клеточные 
деления и, благодаря аттрагирующей способности этих фито-
гормонов, способствует флоэмному транспорту, притоку к поч-
кам пластических веществ. Кроме того, цитокинины могут уча-
ствовать в повышении устойчивости корневищ к низким тем-
пературам. Эти фитогормоны активизируют синтез стрессовых 
белков, стабилизируют структуры фосфолипидного слоя кле-
точных мембран, способствуют сохранению избирательной про-
ницаемости плазмалеммы для некоторых ионов (Титов, Тала-
нова, 2009�. Максимальное содержание АБК в тканях корне-
вищ мяты было отмечено в период активного роста подземных 
побегов (август, сентябрь� (Белынская и др., 1997� Кондратьева 
и др., 2000, 2005�. В это время преобладали свободные формы 
АБК, а в осенне-зимний период – связанные. Полагают, что вы-
сокое содержание свободных форм АБК в период интенсивно-
го роста и развития корневищ обусловлено ее участием в регу-
ляции ростовых процессов, связанных с транспортом метаболи-
тов, водным балансом и защитными функциями растения при 
его адаптации к понижению температуры. В целом, в зимний 
период почки корневищ мяты не находятся в состоянии покоя: 
в них происходят активные ростовые и формообразовательные 
процессы, связанные с подготовкой растений к выходу из зи-
мовки и возобновлению морфогенеза органов.

Важную роль в обеспечении роста, развития и жизнедеятель-
ности корневищ травянистых многолетников, особенно в связи 
с функцией запасания и зимовки, играют углеводы. Низкомо-
лекулярные сахара, являясь исходным материалом для пла-
стического и энергетического обмена, способствуют повыше-
нию устойчивости растений к низким температурам (Travert 
et al., 1997� Климов, 2001� Трунова, 2007�, могут действовать 
как сигнальные молекулы, участвующие в регуляции физио-
логических и морфогенетических программ (Hänisch, Breteler, 
1981� Veyres et al., 2008�. Для растений Rubus chamaemorus L. 
(морошка� показана положительная корреляция между морозо-
устойчивостью корневищ и содержанием в них растворимых са-
харов (Kaurin et al., 1981�. В исследованиях В.В. Кондратьевой 
и др. (2000� выявлено, что содержание основного энергетическо-
го субстрата, редуцирующих сахаров, в тканях корневищ мяты 
оставалось постоянным с октября по апрель и составляло 5-7% от 
сухой массы. Сумма сахаров сначала увеличивалась до 36-43%, 
а с декабря по апрель уменьшалась на 12-14%. Авторы связыва-
ют это с активными метаболическими процессами в течение осен-
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не-зимнего периода, когда происходит формирование зачаточных 
почек корневищ будущего года. 

Изучена онтогенетическая динамика уровня неструктурных 
углеводов в листьях и подземной части растений в зависимости 
от типа адаптивной стратегии (Яшков, 2001�. Например, особен-
ностью конкурентных видов является накопление неструктур-
ных сахаров в подземной части в конце вегетационного периода. 
Виды с конкурентным типом адаптивной стратегии – это много-
летние виды, у которых запас ассимилятов в корневище обеспе-
чивает быстрое развитие фотосинтетического аппарата в начале 
следующей вегетации (Grime et al., 1988� Яшков, 2001�.

Таким образом, к настоящему времени имеются фрагментар-
ные исследования по сезонной динамике роста, метаболизма и 
устойчивости подземных побегов к низким температурам в осен-
не-зимний период, когда происходит закладка почек будущего 
года, осуществляются физиолого-биохимические преобразова-
ния, необходимые для адаптации корневищ. Актуально изуче-
ние физиологической природы периода покоя, являющегося ка-
чественным переходным этапом в онтогенезе подземного побега 
и многолетнего растения в целом. Вопросы гормонально-трофи-
ческой регуляции роста и развития, устойчивости подземных 
побегов к неблагоприятным факторам среды приобретают осо-
бую актуальность в условиях северных широт.

1.6. Подземные побеги в донорно-акцепторной системе
растений, формирующих подземный метамерный комплекс

Корневищные и клубнеобразующие многолетние растения, 
отличительной особенностью которых является наличие под-
земного метамерного комплекса, представляют большой инте-
рес с точки зрения концепции о доминирующих центрах цело-
го растительного организма. Классические представления о до-
норно-акцепторной системе (ДАС� сложились в 70-е годы как 
результат изучения взаимодействия органов, производящих и 
потребляющих ассимиляты (Wareing, 1972� Wareing, Jennigs, 
1980� Курсанов, 1976� Мокроносов, 1978�. Акцепторами явля-
ются зоны запасания или интенсивного использования асси-
милятов (меристемы�, донорами – листья и другие зеленые ча-
сти растения. В процессе онтогенеза происходит перестройка 
донорно-акцепторных связей: роль основных аттрагирующих 
центров переходит от одних акцепторных органов к другим 
(Мокроносов, 1978, 1981, 1982�. Переключение аттрагирующей 
активности составляет основу морфофизиологических корреля-
ций и определяется стратегией распределения и использования 
ассимилятов. У разных морфотипов растений направленность 
потоков фотоассимилятов зависит от уровня их синтеза в ли-
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стьях и от аттрагирующей активности отдельных органов рас-
тений (Алиев и др., 1996�.

Основным акцептором у клубнеобразующих растений явля-
ется специализированный орган запасания ассимилятов – клу-
бень. Клубнеобразование – это процесс разрастания тканей ви-
доизмененного побега с накоплением в запас ассимилятов для 
последующего обеспечения функции почки (формирование но-
вого побега�. В литературе существует множество данных о 
факторах, влияющих на клубнеобразование (Чайлахян, 1984� 
Wareing, 1972� Уоринг, 1984� Xin et al., 1998� Machackova et 
al., 1998� Jackson, 1999� Маркаров и др., 2001� Аксенова и др., 
2012�. Клубнеобразованию способствует короткий день, высо-
кая освещенность и уровень накопления углеводов. Процесс 
подавляется высокими температурами и избыточным азотным 
питанием. Важную роль в процессе формирования клубней 
играют цитокинины и абсцизовая кислота, которые усилива-
ют этот процесс у количественно-короткодневных и нейтраль-
ных по фотопериодической реакции клубнеобразования видов 
растений картофеля (сорта Solanum tubero sum L.�, топинамбура 
(сорта Helianthus tuberosus L.� (Маркаров и др., 2001�. У видов 
с абсолютной фотопериодической реакцией клубнеобразования 
(Solanum demissum, Solanum acaule Bitt. – картофель бессте-
бельный, Ullucus tuberosus Caldas. – уллюко клубненосный, He­
lianthus rigidus (Cass.� Desf. – подсолнечник жесткий� только 
короткий день индуцирует процесс формирования клубней. Из-
вестно, что в условиях короткого дня с пониженными темпе-
ратурами увеличивается соотношение абсцизовая кислота/гиб-
береллины (АБК/ГК�. В результате тормозится рост столонов, 
вызываемый гиббереллинами. В дальнейшем формирование 
клубней происходит благодаря преобладанию цитокининов над 
ИУК (ЦК/ИУК�. Существует мнение, что в процессе инициа-
ции клубнеобразования преимущественное значение имеют ци-
токинины, а в ходе дальнейшего формирования клубня – аук-
сины и абсцизовая кислота (Пузина, Кириллова, 1996�. Счита-
ют, что ЦК и ИУК влияют на приток ассимилятов и аттраги-
рующую способность на ранних стадиях роста клубней карто-
феля, а АБК регулирует крахмалсинтезирующую активность 
на более поздних этапах (Борзенкова и др., 1998�. Однако до 
сих пор остается дискуссионным вопрос об индукторе клубне-
образования. Полагают, что сахароза, которая активно транс-
портируется в подземную часть, может служить не только суб-
стратом и источником энергии для биосинтеза крахмала, но 
и одним из индукторов клубнеобразования (Мокроносов, 1990� 
Kuehn, 2008�. Ряд авторов представляют сведения о возмож-
ном участии в индукции этого процесса различных веществ: со-
ланина, кумарина (Stallknecht, Farnsworth, 1982�, жасмонатов 
(Koda et al., 1993�.
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Переход столона в клубень определяет новый уровень до-
норно-акцепторных отношений (ДАО� в системе целого расте-
ния, когда основной поток ассимилятов направлен в подземную 
часть для роста запасающих органов. В свою очередь, интенсив-
ность использования ассимилятов при формировании клубней, 
по принципу обратной связи контролирует интенсивность фо-
тосинтеза (Мокроносов, 1978� Головко, 1990�. Количественно-
короткодневные по фотопериодической реакции клубнеобразо-
вания виды картофеля, растения стахиса Зибольда восприни-
мают воздействие коротким днем и ингибитором роста (хлорхо-
линхлоридом� как стрессовый фактор и сигнал к завершению 
вегетации (Головко, Табаленкова, 1989� Маркаров и др., 1993� 
Табаленкова и др., 1998� Маслова, Головко, 2000� Маркаров и 
др., 2001�. В результате перехода на новый уровень ДАО рост 
ограничивается путем накопления ингибиторов (АБК�, а теку-
щие и временно депонированные ассимиляты усиленно запаса-
ются в специализированных органах. Основной механизм из-
менения ДАО связан с действием короткого дня и ингибито-
ров роста на эндогенный баланс фитогормонов (гиббереллины/
АБК�, контролирующих клубнеобразование и рост клубней (Та-
баленкова и др., 1998� Маслова, Головко, 2000�. 

Многолетние злаковые растения, формирующие корневи-
ща, отличаются по морфофизиологической организации донор-
но-акцепторной системы от клубнеобразующих растений. Осо-
бенностью этой группы растений является отсутствие домини-
рующего аттрагирующего центра, где бы усиленно запасались 
питательные вещества. Исследованы закономерности ДАО в го-
дичном цикле многолетних короткокорневищных злаков, по-
казано использование ассимилятов в процессе отрастания рас-
тений (Назаров, Головко, 1983�. В листьях многолетних злако-
вых растений мятлика (Poa pratensis L.� и лисохвоста (Alopecu­
rus pratensis L.� на всех этапах онтогенеза оставалось 25-30% 
продуктов фотосинтеза. В генеративные органы поступало ма-
ло ассимилятов, что обусловлено их малой долей в биомассе це-
лого растения (до 15%� и слабой аттрагирующей способностью. 
Значительное количество ассимилированного углерода содер-
жалось в стеблях многолетних злаков, что связано с их суще-
ственной долей (40%� в биомассе растений, наличием интерка-
лярных меристем, влагалищ листьев и временным депонирова-
нием ассимилятов при транспорте. Осенью отмечен активный 
отток ассимилятов в подземную часть: в корнях и корневищах 
мятлика было обнаружено 10%, а у лисохвоста – 80% метки. 
Запасные фонды корней и корневищ (до 40% ассимилирован-
ного углерода� активно использовались в процессах формирова-
ния ассимиляционного аппарата, особенно первых листьев тра-
востоя во время весеннего отрастания. После отрастания над-
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земной части существенная доля метки оставалась в подземных 
органах, что свидетельствует об использовании запасных ве-
ществ в первую очередь на рост корней и корневищ. В целом у 
многолетних короткокорневищных злаков, по сравнению с од-
нолетниками, важную роль в запасании и распределении угле-
рода играет хорошо развитая подземная часть, доля которой в 
биомассе целого растения может составлять от 30 до 80% в за-
висимости от фазы развития. 

Формирование и функционирование донорно-акцепторной 
системы определяются генотипом растений и влиянием внеш-
них условий (Мокроносов, 1983�. Распределение и использова-
ние углерода в течение жизненного цикла растений исследова-
ны в основном для культурных растений, у которых мощны-
ми акцепторами являются хозяйственно ценные органы – ко-
лосья, клубни, корнеплоды (Crompton et al., 1981� Назаров, 
Головко, 1983� Чиков, 1987� Маркаров и др., 2001� Киризий, 
2004�. У дикорастущих видов существует большое разнообра-
зие ДАС, что обусловлено множеством жизненных форм, фе-
норитмотипов, адаптивных стратегий. Показано, что растения 
с высокой скоростью роста в оптимальных условиях отлича-
ются меньшей долей подземных органов в общей биомассе по 
сравнению с медленно растущими видами растений (Lambers, 
Poorter, 1992�. Однако для целого ряда растений такая зако-, 1992�. Однако для целого ряда растений такая зако-
номерность не подтверждается (Garnier, 1991, 1992� Glesson, 
Tilman, 1994�. Это связано с тем, что скорость роста и продук-, 1994�. Это связано с тем, что скорость роста и продук-
тивность растений являются интегральными характеристика-
ми, которые зависят от морфотипа растения и его физиологи-
ческих функций – фотосинтеза, дыхания, минерального пита-
ния и транспорта ассимилятов.

В естественной среде обитания показана взаимосвязь меж-
ду реализацией разных типов адаптивных стратегий и интен-
сивностью образования, транспорта и утилизации ассимиля-
тов у растений (Пьянков и др., 2000� Яшков, 2001�. Виды со 
стресс-толерантным типом адаптивной стратегии отличаются 
от быстро растущих конкурентов и рудералов низкой скоро-
стью образования и экспорта ассимилятов. У стресс-толерантов 
с вечнозеленым феноритмотипом (Pyrola rotundifolia, Orthilia 
secunda (L.� House – рамишия однобокая� большая часть фо-L.� House – рамишия однобокая� большая часть фо-.� House – рамишия однобокая� большая часть фо-House – рамишия однобокая� большая часть фо- – рамишия однобокая� большая часть фо-
тоассимилятов может использоваться в пределах листа для об-
разования механических тканей, кутикулы, синтеза вторич-
ных соединений или откладываться в запас (Lambers, Poorter, 
1992�. Основная масса транспортируемых ассимилятов у руде-
ралов и конкурентов поступает в надземные акцепторы – стеб-
ли, что может способствовать их росту и формированию опо-
ры для большой массы листьев и генеративных органов. Отли-
чительная особенность стресс-толерантных растений состоит в 
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преимущественном транспорте экспортируемых ассимилятов в 
корни и корневища. Такая стратегия способствует вегетативно-
му размножению, отложению веществ в запас у растений, оби-
тающих в неблагоприятных условиях.

Важной составляющей регуляции и распределения ассими-
лятов является система эндогенных фитогормонов. Фитогормо-
ны, как правило, синтезируются в одних органах, а транспор-
тируются в другие, поэтому могут выступать в качестве фак-
торов, несущих информацию о потребностях тех или иных ор-
ганов в метаболитах (Кефели, 1991�. На разных видах расте-
ний было установлено, что уровень эндогенных фитогормонов в 
акцепорных зонах коррелирует с их аттрагирующей способно-
стью (Wareing, Jennins, 1980� Полевой, 1982, 1984� Борзенко-Wareing, Jennins, 1980� Полевой, 1982, 1984� Борзенко-, Jennins, 1980� Полевой, 1982, 1984� Борзенко-Jennins, 1980� Полевой, 1982, 1984� Борзенко-, 1980� Полевой, 1982, 1984� Борзенко-
ва, Зорина, 1990� Киселева и др., 1998� Роньжина, 2004, 2005�. 
На начальных этапах развития картофеля и зерновок злаков 
включение в них ассимилятов коррелирует с уровнем цитоки-
нинов и ИУК, а на завершающих этапах – с АБК (Abdullah, 
Ahmed, 1980� Киселева и др., 1998� Борзенкова, Боровикова, 
2003�. Участие АБК в активации процессов транспорта асси-
миллятов было показано для растений с рудеральным типом 
экологической стратегии, у которых интенсивный отток асси-
милятов из листьев происходил на фоне повышенной концен-
трации АБК в период генеративного развития растений (Бор-
зенкова и др., 2001б�. Преимущественное накопление АБК в ге-
неративных органах рудеральных видов растений, которое со-
провождалось интенсивным притоком к ним ассимилятов, слу-
жит косвенным доказательством участия АБК в этих процес-
сах.

Таким образом, функционирование донорно-акцепторной 
системы многолетних растений, формирующих подземный ме-
тамерный комплекс, во многом определяется функциональной 
активностью потребляющих ассимиляты подземных побегов – 
корневищ, клубней. Подземные побеги, благодаря способности 
к зимовке и отрастанию весной и в течение вегетации расте-
ний, являются мощными акцепторами или донорами ассими-
лятов в зависимости от этапа онтогенеза корневищных много-
летников. Изучение распределения и использования углерода в 
течение жизненного цикла корневищных многолетников акту-
ально в связи с выявлением механизмов регуляции роста, раз-
вития и устойчивости подземного метамерного комплекса.
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2. СТРУКТУРНО-ФУНКЦИОНАЛЬНАЯ ОРГАНИЗАЦИЯ
ПОДЗЕМНОГО МЕТАМЕРНОГО КОМПЛЕКСА 

Формирование подземного метамерного комплекса, харак-
теризующегося собственными механизмами регуляции роста, 
вегетативного развития и ростовых ориентаций, является от-
личительной особенностью корневищных многолетних рас-
тений (Маркаров, 1994� Маркаров, Головко, 1995� Маслова, 
2001� Маслова и др., 2005�. Подземный метамерный комплекс 
определяет жизненную форму «длиннокорневищный многолет-
ник», существует непрерывно, обеспечивая вегетативное раз-
множение и перезимовку. Для выявления закономерностей ро-
ста и развития подземных побегов корневищных растений, по-
нимания механизмов функционирования и приспособления к 
различным условиям среды необходимы сведения об их морфо-
логической и анатомической структуре, формировании подзем-
ного меристематического фонда, накоплении и распределении 
биомассы в процессе морфогенеза подземного побега.

2.1. Длиннокорневищные растения бореальной зоны
как модель для изучения структурно-функциональной

организации подземного метамерного комплекса 

Во флоре средней тайги европейского Северо-Востока из 736 
видов сосудистых растений насчитывается 330 видов, формиру-
ющих корневища и столоны (Мартыненко и др., 1987�. В ка-
честве моделей для исследования использовали группу длин-
нокорневищных многолетних растений разных таксонов, жиз-
ненных форм и эколого-ценотических групп (табл. 1�. Длинно-
корневищные растения формируют подземные побеги с длин-
ными четко выраженными междоузлиями, что существенно об-
легчает исследование подземного метамерного комплекса.

Исследования проводили в условиях средней тайги Рес-
пуб лики Коми (окрестности г. Сыктывкара, 61°34′33′′ с.ш., 
50°33′35′′ в.д.�. Климат района исследований умеренно конти-
нентальный, характеризуется сравнительно длинной, холодной, 
снежной зимой и умеренно теплым коротким летом (Климат 
Сыктывкара, 1986�. Почвенный покров таежной зоны представ-
лен почвами подзолистого типа. Они слабоокультурены, харак-
теризуются сравнительно высокой кислотностью (pH 4-5�, бед-pH 4-5�, бед- 4-5�, бед-
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Таблица 1
Характеристика исследованных видов

Примечание. Названия видов даны по сводке С.К. Черепанова (1995), жизнен-
ные формы – по (Безделев, Безделева, 2006; Гуреева, 2001), эколого-ценотические 
группы – по (Дегтева, Новаковский, 2011). 

ТДМ – травянистый двудольный многолетник, ТОМ – травянистый однодоль-
ный многолетник, Кч – кустарничек, ДБП – длиннокорневищный безрозеточный па-
поротник. 

№ Вид Семейство
Жизнен-

ная
форма

Эколого-
ценотиче-

ская группа
1 Bromopsis inermis (Leyss.) Holub 

Кострец безостый
Poaceae ТОМ Долинная 

лесо-луговая
2 Phalaroides arundinacea (L.) 

Rauschert 
Двукисточник тростниковидный

Poaceae ТОМ Долинная 
лесо-луговая

3 Elytrigia repens L. 
Пырей ползучий

Poaceae ТОМ Долинная 
луговая

4 Mentha arvensis L. 
Мята полевая

Lamiaceae ТДМ Долинная 
лесо-луговая

5 Tussilago farfara L. 
Мать-и-мачеха

Asteraceae ТДМ Сорно-руде-
ральная

6 Achillea millefolium L. 
Тысячелистник обыкновенный

Asteraceae ТДМ Долинная 
луговая

7 Hypericum maculatum Crantz 
Зверобой пятнистый

Hypericaceae ТДМ Долинная 
луговая

8 Pyrola rotundifolia L. 
Грушанка круглолистная

Pyrolaceae ТДМ Таежно-лес-
ная

9 Maianthemum bifolium L. 
Майник двулистный

Convallariaceae ТОМ Таежно-лес-
ная

10 Paris quadrifolia L. 
Вороний глаз

Trilliaceae ТОМ Долинная 
лесная

11 Oxalis acetosella L. 
Кислица обыкновенная

Oxalidaceae ТДМ Таежно-лес-
ная

12 Gymnocarpium dryopteris (L.) Newman 
Голокучник трехраздельный

Athyriaceae ДБП Таежно-лес-
ная

13 Vaccinium vitis-idaea L. 
Брусника обыкновенная

Ericaceae Кч Лесная

14 Vaccinium myrtillus L.
Черника обыкновенная

Ericaceae Кч Лесная

ны азотом, гумусом и в целом отличаются низким плодороди-
ем (Забоева, 1975�. Недостаток тепла и органических соедине-
ний, периодическое переувлажнение, высокая уплотненность 
почвенного горизонта приводят к слабой микробиологической 
активности (Стенина, 1980�. По температурному режиму почвы 
относятся к группе холодных с длительным сезонным промер-
занием (Климат Сыктывкара, 1986�. В период вегетации ми-
нимальная температура почвы на глубине 15 см наблюдается в 
мае и составляет 5.6 °С, максимальная +16.6 °С – в июле.
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Анализ термодинамического режима почвы в осенне-зим-
ний период за 2001-2010 гг. показал, что промерзание почвы 
начиналось с ноября и составляло в среднем 7 см (рис. 4�. В де-
кабре глубина промерзания почвы увеличивалась вдвое, а в ян-
варе почва могла промерзать до 30-40 см в глубину. Отрица-
тельная температура на глубине узла кущения устанавлива-
лась с ноября, когда высота снежного покрова достигала в сред-
нем 20 см. В декабре и январе минимальная температура на 
глубине узла кущения составляла –1...–2 °С при высоте снеж-
ного покрова 35-50 см. 

Луговые растения собирали на разнотравных пойменных 
лугах, а лесные – в ельнике зеленомошно-черничном вблизи 
г. Сыктывкара. Луговые виды растений произрастали на ти-
пичных подзолистых освоенных почвах, сформированных на 
суглинистых почвообразующих породах. На глубине залегания 
подземных побегов (до 20 см� почва представлена легким су-
глинком, непрочно-комковатым, влажным с множеством кор-

Рис. 4. Термодинамический режим почвы в осенне-зимний период с 2001 
по 2010 г. (по данным Центра по гидрометеорологии и мониторингу окружаю-
щей среды Республики Коми, Сыктывкар).

Fig. 4. The thermodynamic soil regime at the autumn and winter period from 
2001 to 2010 (according to the Syktyvkar Hydrometeorological Observatory).
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ней (Атлас почв Республики Коми, 2010�. Почвенный покров 
зеленомошных еловых и березово-еловых лесов среднетаежной 
подзоны представлен типичными подзолистыми почвами на 
средне- и тяжелосуглинистых почвообразующих породах. В ве-
гетационных опытах растения выращивали на опытном участ-
ке с почвой средней степени окультуренности и невысоким пло-
дородием. На глубине обитания корневых систем и подземных 
побегов длиннокорневищных видов растений (2-9 см� почва су-
песчаная с тонколистоватой структурой, влажноватая и уплот-
ненная с корнями растений. 

2.2. Рост и накопление биомассы длиннокорневищных
многолетников, формирование подземного вегетативного

меристематического потенциала

Почки, формирующие подземные побеги, закладываются 
на II этапе органогенеза надземного ортотропного побега (Мар-II этапе органогенеза надземного ортотропного побега (Мар- этапе органогенеза надземного ортотропного побега (Мар-
каров, 1994�, который соответствует фазе третьего листа у од-
нодольных травянистых растений. На этом этапе происходит 
дифференциация основания конуса нарастания на зачаточные 
узлы, междоузлия и стеблевые листья (Куперман, 1977�. Чем 
длительнее этап II, тем больше закладывается новых почек и 
побегов вегетативного размножения. Важно отметить, что поч-
ки боковых побегов надземной части стебля закладываются по-
сле почек, формирующих подземные побеги – корневища, сто-
лоны. Это можно рассматривать как один из механизмов на-
дежности вегетативного размножения и быстрого закрепления 
травянистых многолетников в ценозе. 

В условиях поле вого эксперимента (Маслова и др., 2005� 
многолетние длиннокорневищные злаки Bromopsis inermis и 
Phalaroides arundinacea уже на первом году жизни сформиро-
вали хорошо развитый куст, имели четыре-семь подземных по-
бегов длиной около 15-20 см (рис. 5�. К концу этапа III орга-III орга- орга-
ногенеза, когда происходит дифференциация главной оси зача-
точного соцветия, подземные побеги образовали в среднем по 
три-четыре метамера. 

Наблюдения за растениями второго года жизни выявили, 
что у растений B. inermis к началу трубкования (IV этап орга-IV этап орга- этап орга-
ногенеза – образование конусов нарастания второго порядка� 
число подземных побегов существенно возросло (рис. 6�. В фазе 
колошения (VIII этап органогенеза – гаметогенез, завершение 
процессов формирования всех органов соцветия и цветка� рас-
тения имели в среднем по 40 корневищ с пятью-шестью мета-
мерами каждое. Общая длина корневищ превышала 9 м, а чис-
ло метамеров – 230 шт. К фазе созревания семян (XI этап орга-XI этап орга- этап орга-
ногенеза – накопление питательных веществ в семени� корне-
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Рис. 5. Морфологическая характеристика корневищ Bromopsis inermis (1) 
и Phalaroides arundinacea (2) первого года жизни в фазе кущения (этап III орга-
ногенеза), 2001 г.

Fig. 5. The morpholigical characteristics of first summer Bromopsis inermis (1) 
and Phalaroides arundinacea (2) rhizomes at the tillering phase (III organogene-
sis phase).

Рис. 6. Динамика показателей роста корневищ растений Bromopsis inermis  
второго года жизни, 2002 г. 1 – начало трубкования, 2 – колошение, 3 – созре-
вание семян.

Fig. 6. The growth dynamics of second summer Bromopsis inermis rhizomes, 
2002. (1) tillering – start of booting, (2) earing, (3) seed ripening.

вища образовали боковые побеги (5.7 ± 0.6 шт./побег� и новые 
метамеры (3.9 ± 0.4 шт./боковой побег�. У растений P. arun­. arun­arun­
dinacea к фазе созревания семян число корневищ увеличива-
лось более чем в восемь раз и составляло к XI этапу органо-XI этапу органо- этапу органо-
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генеза около 60 шт. на 
растение (рис. 7�. Су-
хая масса корневищ 
ра стений B. inermis и 
P. arundinacea сущест-
венно увеличивалась в 
течение генеративно го 
периода развития рас-
тений. Особенно значи-
тельный прирост мас сы 
корневищ отмечен в 
период колошения-со-
зревания семян: в это 
время сухая масса под-
земных побегов длин-
нокорневищных зла-
ков возрастала в три-
пять раз и составляла 
в среднем 50-70 г/рас-
тение.

Интенсивное ветвление корневищ и формирование большо-
го количества подземных узлов наблюдали у трехлетних расте-
ний Phalaroides arundinacea. Так, к фазе созревания семян (20 
июля� растения третьего года жизни имели в среднем 480 кор-
невищ на 1 м2, которые сильно ветвились, образуя до 1770 бо-
ковых корневищ на 1 м2 (табл. 2�. В сумме основные и боковые 
корневища образовали около 6500 метамеров и, следовательно, 
узлов с меристематической активностью. Основной фонд узлов 
корневищ формируется во второй половине вегетации (август, 
сентябрь�. Увеличение числа подземных узлов в этот период от-
мечали в 10 раз. Новые узлы появились в результате образова-

Рис. �. Динамика показателей роста кор-. �. Динамика показателей роста кор-Динамика показателей роста кор- показателей роста кор-показателей роста кор- роста кор-роста кор- кор-кор-
невищ растений Phalaroides arundinacea вто-
рого года жизни, 2002 г. 1 – начало трубкова-начало трубкова- трубкова-трубкова-
ния, 2 – колошение, 3 – созревание семян.

Fig. �. The growth dynamics of second sum-
mer Phalaroides arundinacea rhizomes, 2002. 
(1) tillering – start of booting, (2) earing, (3) seed 
ripening.

Таблица 2
Подземный меристематический потенциал

растений Phalaroides arundinacea третьего года жизни, 2003 г.
(Маслова и др., 2007)

Примечание. Прочерк означает отсутствие данных: измерения проводили в 
ранний период развития латеральных побегов (почки). 

Параметр Трубкование 
(20 июля)

Созревание
семян

(22 сентября)
Число основных корневищ, шт./м2 4�8 ± 82 132� ± 238
Длина основных корневищ, см 13.5 ± 3.1 14.6 ± 3.1
Число метамеров основного корневища, шт. 9.8 ± 1.6 9.9 ± 1.8
Число латеральных корневищ, шт. 3.� ± 1.9 5.0 ± 1.8
Число метамеров латерального корневища, шт. – 6.1 ± 1.3
Число узлов корневищ, шт./м2 6448 53619
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ния метамеров латеральных корневищ. В итоге, клоны третье-
го года жизни сформировали более 50 000 узлов (меристемати-
ческих очагов� на 1 м2.

Сухая масса корневищ трехлетних растений P. arundinacea 
достигала 700 г/м2 к фазе созревания семян (конец июля�, что 
составляет 40% общей биомассы (рис. 8�. К концу вегетацион-
ного периода кривая накопления сухой надземной массы выхо-
дит на плато, тогда как масса корневищ продолжает интенсив-
но увеличиваться до конца сентября. Следует отметить, что ак-
тивное формирование корневищ начинается в период, когда в 
надземной части происходит снижение роста. 

Показано, что большая часть подземных побегов у длинно-
корневищного травянистого многолетника Achillea millefolium 
сформировалась в июле-августе в период генеративного разви-
тия растений (табл. 3�. За это время число корневищ увеличи-
лось почти в шесть раз и составило в среднем 27 шт./растение. 
Количество сарментов – подземных побегов с диатропно-орто-
тропной ориентацией роста, формирующих фотофильный ги-
стологический комплекс (листовые примордии�, увеличилось в 
три раза и в августе составляло 24% от общего числа подзем-
ных побегов. Активный рост латеральных корневищ отмечали 
к концу вегетационного периода. К концу октября корневища 
образовали в среднем два-три латеральных побега с четырьмя-
пятью метамерами. Число и длина метамеров корневища про-
должали увеличиваться вплоть до конца октября, когда темпе-
ратура почвы на глубине 5-10 см (зона локализации корневищ� 

Рис. 8. Динамика накопления сухой массы растениями Phalaroides arun-
dinacea третьего года жизни, 2003 г. 1 − надземная часть, 2 − подземная часть 
(Маслова и др., 200�).

Fig. 8. Dry weight accumulation by third summer Phalaroides arundinacea 
plants, 2003. (1) Aboveground part, (2) underground part. 
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Таблица 3
Морфологические параметры корневищ Achillea millefolium

в сезонной динамике,  2009 г. (Маслова и др., 2013)

Примечание. Здесь и в табл. 4 прочерк означает, что латеральные побеги еще 
не сформированы.

Параметр 1 июля 16 июля 28 августа 23 октября
Число корневищ, шт./растение 4.8 ± 0.8 6.2 ± 0.5 34.1 ± 8.0 22.4 ± 3.6
Длина корневищ, см 5.0 ± 0.5 9.4 ± 0.9 21.8 ± 1.0 2�.� ± 1.4
Число метамеров  корневища, шт./
растение 2.6 ± 0.2 4.5 ± 0.3 3.9 ± 0.4 11.2 ± 0.5

Число латеральных корневищ, шт. – – 2.0 ± 0.5 2.4 ± 0.�
Число узлов корневищ, шт./растение 13 28 269 444
Число сарментов, шт./растение 2.9 ± 0.6 8.6 ± 1.8 8.56 ± 1.83 4.6 ± 2.01

снижалась до 5 °С. В сумме основные и латеральные корневи-
ща образовали более 400 метамеров и, следовательно, узлов с 
меристематической активностью. 

Интенсивное формирование подземных побегов, их высо-
кий меристематический потенциал обусловливают накопление 
биомассы растениями A. millefolium в течение всей вегетации 
(рис. 9�. Наибольшая скорость прироста биомассы корневищ 
отмечена в фазу генеративного развития растений (июль-ав-
густ�, вместе с интенсивным накоплением биомассы надземных 
побегов (рис. 10Б�. К концу периода активной вегетации (ав-
густ�, сухая масса корневищ составляла в среднем 10 г/расте-
ние или 30% общей биомассы растения (рис. 10А�. В этот пери-
од рост надземных побегов прекращается, кривая накопления 
надземной биомассы выходит на плато, а увеличение биомас-
сы корневищ продолжается вплоть до поздней осени (рис. 10Б�. 

Рост корневищ растений травянистого многолетника Men­
tha arvensis происходил с июля по август: в этот период их ко-

Рис. 9. Сезонная динамика сухой биомассы (А) и скорость ее накопления 
(Б) в надземных побегах (1) и корневищах (2) растений Achillea millefolium вто-
рого года жизни, 2009 г. (Маслова и др., 2013). 

Fig. 9. The seasonal dynamics of dry biomass (А) and its accumulation rate (B) 
calculated per plant in aboveground shoots (1) and rhizomes (2) of second summer 
Achillea millefolium plants, 2009.
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личество увеличивалось в среднем втрое и составляло 12 побе-
гов/растение (табл. 4�. В отличие от A. millefolium, корневища 
растений M. arvensis не формируют сарменты, но характери-
зуются более интенсивным ветвлением. Интенсивный рост ла-
теральных корневищ наблюдали в августе, во время цветения 
растений. В октябре корневища имели в среднем шесть лате-
ральных побегов с восемью-девятью метамерами. Число и дли-
на метамеров корневища продолжали увеличиваться вплоть до 
конца октября, когда температура почвы снижалась до низких 
положительных температур. В сумме основные и латеральные 
корневища растения образовали более 700 метамеров или узлов 
с меристематической активностью. 

Растения Mentha arvensis к фазе начала бутонизации (18 
июля� накапливали 2-3 г сухой массы и характеризовались 
сравнительно высокой скоростью роста надземных органов и 
низкой – корневищ (рис. 10�. К фазе цветения (август� масса 

Рис. 10. Сезонная динамика сухой биомассы (А) и скорость ее накопле-
ния (Б) в надземных побегах (1) и корневищах (2) растений Mentha arvensis 
второго года жизни, 2009 г.  

Fig. 10. The seasonal dynamics of dry biomass (А) and its accumulation rate 
(B) calculated per plant in aboveground shoots (1) and rhizomes (2) of second sum-
mer Mentha arvensis plants, 2009.

Таблица 4 
Морфологические параметры корневищ Mentha arvensis

в сезонной динамике, 2009 г.

Параметр 1 июля 18 июля 2� августа 23 октября
Число корневищ, шт./растение 3.9 ± 0.8 �.3 ± 1.1 16.2 ± 2.2 11.8 ± 1.1
Длина корневищ, см 2.9 ± 0.4 9.3 ± 0.8 25.1 ±1.0 35.� ± 2.4
Число метамеров корневища, 
шт./растение 2.2 ± 0.2 3.9 ± 0.3 8.2 ± 0.2 15.3 ± 0.9

Число латеральных корневищ, 
шт. – – 5.2 ± 0.3 5.6 ± 0.�

Число метамеров латерального 
корневища, шт. – – 3.� ± 0.1 8.5 ± 0.6

Число узлов корневищ,
шт./растение 9 29 445 742
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растений возросла на порядок за счет интенсивного роста над-
земных побегов и корневищ. Сухая масса корневищ в этот пери-
од составляла 55% общей биомассы растений (рис. 10А�. К кон-
цу вегетации (октябрь� на фоне существенного снижения сухой 
массы надземной части, масса корневищ продолжала увеличи-
ваться, но с меньшей скоростью, чем в период цветения. Следу-
ет отметить, что основной фонд метамеров корневищ образуется 
в фазу цветения растений с июля по август: их число в этот пе-
риод увеличивалось в 15 раз (табл. 4�. Большая часть метамеров 
формировалась в конце вегетации (сентябрь, октябрь�.

Таким образом, результаты изучения роста, морфологиче-
ской структуры корневищ однодольных и двудольных расте-
ний свидетельствуют об интенсивном ветвлении подземных по-
бегов и формировании значительного меристематического фон-
да. Основной фонд вегетативных меристем подземных побегов 
образуется во второй половине вегетации, после завершения ве-
гетативного роста надземных органов растений. В этот период 
рост корневищ осуществлялся за счет увеличения числа и дли-
ны метамеров, что свидетельствует о продолжении процессов 
деления и растяжения клеток верхушечных и латеральных ме-
ристем подземных побегов при подготовке растений к периоду 
зимнего покоя. Закономерности роста, накопления и распре-
деления биомассы, формирования банка подземных вегетатив-
ных меристем обусловлены репродуктивной стратегией длин-
нокорневищных видов растений, направленной на эффектив-
ное использование ассимилятов при генеративной и вегетатив-
ной репродукции.

2.3. Анатомическая структура
подземного побега длиннокорневищного злака

Phalaroides arundinacea

Корневище выполняет функции запасания, вегетативного 
размножения и расселения. По сравнению с надземными побе-
гами, для корневищ характерны редукция механиче ских эле-
ментов, более сильное развитие покровных тканей, эндодермы 
и паренхимы, где запасаются питательные вещества (Таршис, 
2003, 2007� Степанова, 2005� Плюснина, Маслова, 2010� Плюс-
нина и др., 2013�. Для изучения анатомической структуры под-
земные побеги фиксировали в 70%-ном этаноле. Поперечные и 
продольные срезы корневища просматривали в режиме свето-
вого и флуоресцентного микроскопа. 

Гипогеогенное корневище Phalaroides arundinacea имеет 
хорошо выраженную метамерную структуру, в узлах образует 
чешуевидные листья, придаточные корни и пазушные почки. 
Исследования показали, что наибольший диаметр стебля кор-
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невища был отмечен в апикальной части на уровне первого-
второго метамеров (10.7 ± 0.1 мм2�. В базальной части (пятый-
шестой метамеры� диаметр корневища был в два раза меньше, 
по сравнению с апикальной. Площадь сечения корневища на 
уровне четвертого междоузлия в летний период составляла в 
среднем 8 мм2. Более 50% от общего объема стебля подземно-
го побега занимает паренхима первичной коры (табл. 5�, клет-
ки которой округлые или овальные на поперечном срезе, от 10 
до 80 мкм в радиальном диаметре. Мелкие клетки паренхимы 
расположены по периферии и в прилегающих к центральному 
цилиндру слоях, крупные – в средней части первичной коры 
(рис. 11�. Наличие хорошо развитой паренхимы коры обуслов-
лено запасающей функцией корневища – многолетнего органа 
вегетативного размножения. Первичная кора также защищает 
проводящую систему подземного побега, функционирующего в 
течение ряда лет, от воздействия внешних факторов. 

Первичная кора и центральный цилиндр корневища разгра-
ничены между собой морфологически дифференцированной эн-
додермой – внутренним слоем первичной коры (рис. 11�. В про-
цессе суберинизации клеточной стенки эндодермы образуется 
хорошо выраженная слоистость: светлые слои чередуются с тем-
ными. Светлые слои являются полисахаридными отложениями, 
а темные – прослойками суберина (Данилова, 1980�. Слоистые 
вторичные оболочки наблюдаются на радиальных и внутренних 
тангентальных стенках клеток эндодермы. Поэтому на попереч-
ном срезе стебля корневища утолщения имеют U-образную фор-U-образную фор--образную фор-
му (рис. 12�. В среднем толщина клеточной оболочки на тан-
гентальной стенке в июле составляла 30% от радиального ди-
аметра клетки (табл. 6�. U-образные утолщения оболочек по-U-образные утолщения оболочек по--образные утолщения оболочек по-

Таблица 5
Анатомическая структура корневища Phalaroides arundinacea

в разные сезоны 2004 г. (Плюснина, Маслова, 2010)

* Различия между параметрами в июле и ноябре статистически значимы, Р ≤ 
0.05.

Показатели Июль Ноябрь
Площадь поперечного среза, мм2 �.� ± 1.4 4.8 ± 0.6*
Парциальный объем, % коровой паренхимы 58 66

центрального цилиндра 42 34
проводящих пучков 11 10

Радиальный диаметр клеток, мкм эпидермы 19.3 ± 2.4 20.2 ± 1.4
коровой паренхимы 35.� ± 5.5 32.2 ± 1.4
сосудов ксилемы 4�.6 ± 3.� 41.2 ± 1.6
ситовидных 11.4 ± 1.0 10.5 ± 0.3

Число проводящих пучков �2 ± 8 59 ± �*
Число клеток в проводящем пучке сосудов ксилемы 3.0 ± 0.5 2.3 ± 0.2

ситовидных 10.� ± 0.9 14.1 ± 1.0
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Рис. 11. Поперечный срез 
корневища Phalaroides arundi­
nacea на уровне четвертого 
междоузлия, 2004 г. вп – воз-
духоносная полость, пк – пер-
вичная кора, цц – центральный 
цилиндр, э – эндодерма. Мас-
штабная линейка: 0.1 мм.

Fig. 11. Scanning elect-
ron cross section micrograph of 
Phala roides arundinacea rhizome 
at the 4th internode, 2004. Abbre-
viations: (вп) air cavity, (пк) cor-вп) air cavity, (пк) cor-) air cavity, (пк) cor-пк) cor-) cor-
tex parenchyma, (цц) central cy-
linder, (э) endodermis. Scale bar: 
0.1 mm. 

Рис. 12. U-образные утол-. 12. U-образные утол-образные утол- утол-утол-
щения в клетках эндодермы на 
поперечном сечении междоуз-
лия корневища Phalaroides arun-
dinacea, ноябрь 2004 г. пк – па-ноябрь 2004 г. пк – па- 2004 г. пк – па-г. пк – па-. пк – па-пк – па- – па-па-
ренхима коры, э – эндодер- коры, э – эндодер-коры, э – эндодер-, э – эндодер-э – эндодер- – эндодер-эндодер-
ма, цц – центральный цилиндр. 
Масштабная линейка: 5 мкм 
(Плюснина, Маслова, 2010). 

Fig. 12. Scanning electron 
cross section micrograph of Phal-
aroides arundinacea rhizome in-
ternode. U-shaped wall thicken-
ings of endodermis cells, Novem-
ber 2004. Abbreviations: (пк) cor-пк) cor-) cor-
tex parenchyma, (э) endodermis, 
(цц) central cylinder. Scale bar: 
5 µm.

являются во втором мета-
мере, их размеры увели-
чиваются от апикальной 
к базальной части побега 
(табл. 7�. На поперечном 
срезе клеток эндодермы в 
корневищах P. arundinacea просматриваются от двух до восьми 
плазмодесм, которые проходят сквозь U-образные утолщения. 
Сохранение плазмодесм на фоне образования значительных по 
объему утолщений клеток имеет огромное значение для поддер-
жания непрерывности симпластических связей в растительном 
организме. Роль плазмодесм в функционировании эндоплазма-
тической сети и вакуома в качестве общей распределительной 
системы растений является ключевой (Гамалей, 2006�. 

э
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Слоистые вторичные утолщения клеточных оболочек мож-
но наблюдать и в тканях центрального цилиндра, но они ме-
нее выражены и образуются по всему периметру клеток. Схо-
жие по форме с U-образными вторичные утолщения клеток эн-U-образными вторичные утолщения клеток эн--образными вторичные утолщения клеток эн-
додермы выявлены также в корнях кукурузы (Эзау, 1980�, в 
листьях рода Isoetes (Rolleri, Prada, 2004�. В надземном стебле 
эндодерма не всегда определяется, а в корнях она идентифици-
руется хорошо (Данилова, 1980�. По нашим данным, придаточ-
ные корни P. arundinacea имеют эндодерму с четко выражен-
ными U-образными утолщениями клеток (рис. 13�. В однолет-U-образными утолщениями клеток (рис. 13�. В однолет--образными утолщениями клеток (рис. 13�. В однолет-
них надземных побегах P. arundinacea эндодерма морфологи-
чески не выражена.

Сравнительный анализ анатомической структуры надзем-
ного, подземного побегов и корня многолетнего злака P. arun­arun­
dinacea показал, что схема расположения тканей в корневи-
ще имеет сходство с корнями злаковых растений: проводящие 
пучки смещены с периферийной зоны в центральную часть сте-
бля вследствие мощного развития паренхимы первичной коры, 
отделенной от проводящего цилиндра эндодермой. Сходство 
структуры корневища и корня злаковых трав связано с тем, 
что подземные побеги частично выполняют функцию главно-
го корня, который у P. arundinacea отмирает очень рано. Для 
большинства однодольных и двудольных длиннокорневищных 
растений характерно недоразвитие стержневого корня или его 
полная утрата, что связано с развитием мощной придаточной 

Таблица 6
Характеристика клеток эндодермы

в корневище Phalaroides arundinacea в разные сезоны 2004 г. 

* Различия между показателями в июле и ноябре статистически значимы, Р ≤ 
0.05.

Показатели Июль Ноябрь
Радиальный диаметр клеток эндодермы, мкм 29.1 ± 2.0 23.� ± 0.�
Толщина U-образного утолщения, мкм 8.6 ± 1.2 4.8 ± 0.6*
Число слоев в U-образном утолщении эндодермы 1� ± 1 11 ± 1*

Таблица 7
Строение клеток эндодермы

в междоузлиях корневищ Phalaroides arundinacea, июль 2004 г. 

Примечание. 1-6 – междоузлия от апикального к базальному. 

Показатели Междоузлия
1 2 3 4 5 6

Радиальный диаметр
клеток эндодермы, мкм

19.� ± 
2.8

23.3 ± 
3.0

20.3 ± 
3.0

25.3 ± 
3.0

26.9 ± 
3.2

22.5 ± 
4.4

Толщина U-образной
клеточной оболочки,
мкм

Не 
обнару-

жены

2.9 ± 1.0 6.3 ± 1.0 9.0 ± 1.1 12.4 ± 
1.3

12.8 ± 
2.0
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корневой системы на пла-
гиотропных корневищах 
(Голубев, 1957б�.

Парциальный объем 
центрального цилинд ра 
корневища на уровне третьего-четвертого междоузлий в сред-
нем составлял 40%. Доля проводящих пучков в стебле корне-
вища была 11%, в центральном цилиндре – 27%. Проводящие 
пучки закрытые, коллатерального типа, диффузно расположе-
ны в центральном цилиндре (рис. 11�. По периферии централь-
ного цилиндра образуется обкладка из склеренхимы, к которой 
примыкают внешние мелкие пучки. Ближе к середине прово-
дящие пучки более крупные. В центре стели часто наблюдали 
пучок концентрического типа (амфивазальный�, который явля-
ется, по-видимому, результатом слияния нескольких (двух или 
трех� проводящих пучков. Проводящие пучки состоят из пер-
вичных тканей, содержат в среднем три трахеальных элемен-
та ксилемы и 11 ситовидных элементов флоэмы. Флоэма вклю-
чает в себя также клетки-спутники. На уровне четвертого меж-
доузлия на поперечном срезе корневища насчитывается в сред-
нем 70 пучков. В коре корневища P. arundinacea встречаются 
проводящие пучки следов чешуевидных листьев, не вошедшие 
в стелу. Часть клеток коровой паренхимы со временем разру-
шается с образованием полостей между проводящими пучками 
листовых следов (рис. 11�. 

Исследования ультраструктуры клеток коровой паренхимы 
и паренхимы центрального цилиндра в междоузлиях из сред-
ней части корневища P. arundinacea выявили различия меж-
ду числом и структурой пластид в них. На срезе клетки коро-
вой паренхимы насчитывалось пять-семь крупных амилопла-

Рис. 13. U-образные утол-. 13. U-образные утол-образные утол- утол-утол-
щения в клетках эндодермы на 
поперечном сечении придаточ- сечении придаточ-сечении придаточ- придаточ-придаточ-
ного корня Phalaroides arundi-
nacea, июль 2004 г.: пк – парен-июль 2004 г.: пк – парен- 2004 г.: пк – парен-г.: пк – парен-.: пк – парен-пк – парен- – парен-парен-
хима коры, э – эндодерма, пц – 
перицикл. Масштабная линей-. Масштабная линей-Масштабная линей- линей-линей-
ка: 5 мкм.

Fig. 13. Scanning electron 
cross sections micrograph of Pha-
laroides arundinacea additional 
root. U-shaped wall thickenings 
of endodermis cells, July 2004. 
Abbreviations: (пк) cortex paren-пк) cortex paren-) cortex paren-
chyma, (э) endodermis, (пц) peri-
cycle. Scale bar: 5 µm.
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стов со средней площадью сечения 11.3 ± 2.1 мкм2. Пластиды 
имели электронно-плотную строму, содержали по три-пять зе-
рен крахмала и шесть-восемь пластоглобул. Парциальный объ-
ем зерен крахмала составлял 30 ± 5%. В паренхимных клетках 
центрального цилиндра пластиды встречались значительно ре-
же, площадь их среза с крахмалом составляла 1.6 ± 0.7 мкм2.

Корневища P. arundinacea образуют латеральные подзем-
ные побеги третьего и четвертого порядка в течение всего ве-
гетационного периода. С наступлением осени, когда надземная 
часть отмирает, конус нарастания большинства корневищ фор-
мирует зачатки фотосинтезирующих листьев новой генерации. 
Сравнительное изучение анатомической структуры подземно-
го побега P. arundinacea на разных этапах морфогенеза пока-
зало, что с наступлением осени корневище образует метамеры 
с более тонкими междоузлиями по сравнению с летним перио-
дом. Площадь поперечного сечения корневища сокращается на 
38%, происходит уменьшение доли центрального цилиндра и 
увеличение парциального объема коровой паренхимы (табл. 6�. 
Это свидетельствует об усилении запасающей функции корне-
вища и перераспределении нагрузок в транспортной системе 
растения. Аналогичные результаты были получены для кор-
невищ растений рода Mentha, у которых в период осенних за-
морозков отмечено уменьшение толщины флоэмно-ксилемного 
комплекса и увеличение толщины первичной коры (Кондратье-
ва и др., 2005�.

С наступлением осени сокращается транспирационный ток, 
обусловленный испарением влаги с поверхности надземной ча-
сти растений. Возможно, с этим связано формирование мень-
ших по диаметру и числу сосудов ксилемы в осенний период 
(табл. 6�. Число ситовидных элементов флоэмы в проводящем 
пучке и в центральном цилиндре, напротив, в ноябре выше, 
чем в июле. Следовательно, происходит сохранение объемов 
флоэмы на фоне снижения показателей проводящих пучков и 
центрального цилиндра в целом. Отмирание надземных одно-
летних побегов и формирование побегов новой генерации при-
водят к активному перераспределению пластических веществ 
между надземной и подземной частями растения в период под-
готовки к зиме. 

Осенью в растениях происходят сложнейшие морфофизи-
ологические процессы, ультраструктурные перестройки кле-
ток, органелл и мембран, что способствует адаптации расте-
ний к низким температурам. В паренхимных клетках междоуз-
лий, зафиксированных в ноябре, пластиды представлены ред-
ко встречающимися лейкопластами, не содержащими крахмал. 
Обнаружены снижение в 1.5 раза числа слоев во вторичном 
утолщении клеток эндодермы и уменьшение в два раза тол-
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щины слоистых клеточных оболочек эндодермы (табл. 7�. Это 
может быть связано с частичным использованием содержимо-
го клеточных оболочек, в том числе и эндодермы, в процессах 
накопления клетками низкомолекулярных сахаров. Это пре-
дотвращает вымерзание корневищ при зимовке. В эксперимен-
тах на растениях озимой пшеницы было выявлено, что на на-
чальном этапе процесс адаптации к низким температурам осу-
ществляется за счет деградации части клеточных структур и 
их использования в качестве источников углерода и энергии 
при формировании устойчивой к низким температурам ультра-
структуры (Аюпова и др., 2001� Климов и др., 2010�. В рабо-
те Lee с соавт. (2007� показано, что элементы клеточных стенок 
листьев арабидопсиса (пектин, гемицеллюлоза� в условиях не-
достатка сахаров при ингибировании фотосинтеза подвергались 
деградации. В целом существует проблема изучения постсинте-
тических модификаций клеточной стенки растений, связанная 
со сложностью выделения полимеров, нерегулярностью их стро-
ения и локальностью изменений, происходящих в клеточной 
оболочке (Горшкова, 2007�. Полагаем, что вопрос сезонных из-
менений клеточных оболочек механических тканей подземных 
побегов – корневищ требует более детальных исследований. 

Таким образом, изучение анатомической структуры корне-
вища многолетнего злака P. arundinacea выявило пропорцио-
нальное развитие запасающей паренхимы и проводящих тка-
ней, что обусловлено функциональным назначением корневи-
ща, способностью транспортировать и запасать питательные ве-
щества. Характерной особенностью анатомической структуры 
корневища многолетнего злака является наличие морфологи-
чески дифференцированной эндодермы с вторичными слоисты-
ми утолщениями. Осенью происходит сокращение площади по-
перечного сечения подземного побега, уменьшение доли цен-
трального цилиндра и увеличение парциального объема коро-
вой паренхимы. Это может свидетельствовать об усилении за-
пасающей функции и снижении проводящей роли корневища в 
связи с подготовкой растений к зиме. 

2.4. Сезонные и возрастные изменения
анатомической структуры подземных побегов
длиннокорневищных травянистых растений

разных эколого-ценотических групп

Модельными объектами были корневищные многолетни-
ки луговой (Mentha arvensis и Achillea millefolium� и лесной 
(Paris quadrifolia, Maianthemum bifolium� эколого-ценотиче-
ских групп. P. quadrifolia формирует толстое (3-7 мм в диаме-
тре� корневище, расположенное в почве на глубине около 5 см 
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(Бельков и др., 1974�. M. bifolium имеют тонкое, гипогеоген-
ное корневище, которое располагается на глубине 3-4 см (По-
лянская, 2006�. M. arvensis образуют гипогеогенное ползучее 
корневище с длинными междоузлиями, которое развивается на 
глубине 5-15 см (Онтогенетический атлас…, 2007�. A. millefoli­. millefoli­millefoli­
um формирует гипогеогенное ползучее шнуровидное корневи-
ще (Чиков и др., 1983�.

Сезонные изменения анатомической структуры корневищ. 
У исследованных видов 50% и более от объема междоузлия под-
земного побега занимает запасающая ткань (табл. 8�. Корневи-
ща лесных ранневесенних видов P. quadrifolia и M. bifolium от-
личались наибольшим развитием паренхимы первичной ко-
ры, которая составила в летний период в среднем 80% от об-
щего объема междоузлия. Характерной особенностью запасаю-
щей паренхимы P. quadrifolia является накопление в ее клет-
ках большого количества крахмала (рис. 14�. В клетках под- В клетках под-В клетках под-
земных побегов P. quadrifolia и M. bifolium отмечено отложение 
кристаллов оксалата кальция. В подземных побегах M. arvensis 
в области выступающих ребер под эпидермой формируется мно-
горядная колленхима, выполняющая механическую функцию 
(рис. 15�. Клеточные оболочки колленхимы не одревесневают, и 
степень ее развития различается у разных особей одного вида. 

Проводящие пучки в подземных побегах изученных видов 
располагаются по периферии проводящего цилиндра, централь-
ная часть которого занята паренхимными клетками. У P. quad­
rifolia развиваются амфивазальные, у M. arvensis и M. bifoli­. bifoli­bifoli­
um – закрытые коллатеральные проводящие пучки, у корне-
вищ A. millefolium – открытые коллатеральные (рис. 15, 16�. По 
периферии коровой паренхимы подземных побегов P. quadrifo­P. quadrifo­. quadrifo­quadrifo­
lia располагаются мелкие коллатеральные проводящие пучки 
листового следа. В корневищах M. arvensis кроме четырех ос-
новных пучков, содержащих флоэму и ксилему, формируется 
большое количество дополнительных пучков, в которых эле-
менты ксилемы замещены механической тканью – склеренхи-
мой (рис. 16�. Межпучковая паренхима, как правило, склери-
фицирована, в результате чего образуется сплошное кольцо из 
склеренхимы по периферии центрального цилиндра.

Для подземных побегов A. millefolium характерно образо-
вание механической ткани в виде обкладок проводящих пуч-
ков со стороны флоэмы (волокна протофлоэмы� и ксилемы (рис. 
15, 16�. Клетки механической ткани корневищ M. arvensis и 
A. millefolium являются живыми, а их клеточные оболочки 
утолщены незначительно. 

Внутренний слой первичной коры корней сосудистых рас-
тений имеет особые свойства клеточных оболочек, связанные 
с формированием поясков Каспари, и называется эндодермой 
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(Эзау, 1980�. Отмечено, что в стеблях хвойных и покрытосемен-
ных растений морфологически дифференцированная эндодерма 
часто отсутствует или представлена крахмалоносным влагали-
щем (Данилова, 1980�. Наши результаты показали, что в кор-
невищах всех изученных видов эндодерма дифференцирована, 
находится на разных стадиях развития (рис. 15� и не всегда ви-
зуализируется под обычным световым микроскопом. Исполь-
зование метода флуоресценции позволяет распознать формиро-

Рис. 14. Коровая паренхима корневищ, 2008 г. 1 – зерна крахмала в клет-зерна крахмала в клет- крахмала в клет-крахмала в клет- в клет-в клет- клет-клет-
ках паренхимы Paris quadrifolia. Поперечный срез. Сканирующий электронный 
микроскоп. 2 – кристаллы оксалата кальция в клетке паренхимы P. quadrifolia. 
Поперечный срез. Сканирующий электронный микроскоп. 3 – кристаллы окса-
лата кальция в верхушке корневища Maianthemum bifolium (стрелки). Продоль-
ный срез. Световой микроскоп. 4 – уголковая колленхима в корневище Mentha 
arvensis. Поперечный срез. Световой микроскоп.  Масштабные линейки, мкм: 
1, 4 – 100; 2, 3 – 50.

Fig. 14. Cortex parenchyma of rhizomes, 2008. (1) starch grains in parenchy-
ma cells of Paris quadrifolia. Cross section. Scanning electron microscopy; (2) cal-
cium oxalate crystals in P. quadrifolia parenchymal cell. Cross section. Scanning 
electron microscopy; (3) calcium oxalate crystals in Maianthemum bifolium apex 
(arrows). Longitudinal section. Light microscopy; (4) angular collenchyma in Men-
tha arvensis rhizome. Cross section. Light microscopy. Scale bars: (1), (4) 100 µm; 
(2), (3) 50 µm. 
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Рис. 15. Строение эндодермы в подземных побегах корневищных расте-. 15. Строение эндодермы в подземных побегах корневищных расте-Строение эндодермы в подземных побегах корневищных расте- эндодермы в подземных побегах корневищных расте-эндодермы в подземных побегах корневищных расте- в подземных побегах корневищных расте-в подземных побегах корневищных расте- подземных побегах корневищных расте-подземных побегах корневищных расте- побегах корневищных расте-побегах корневищных расте- корневищных расте-корневищных расте- расте-расте-
ний, 2008 г. Поперечный срез. Флуоресцентная микроскопия. 1 – Paris quadri-
folia (июль). Морфологически дифференцированная эндодерма. 2 – Maianthe-
mum bifolium (июль). Образование U-образных клеточных оболочек эндодер-июль). Образование U-образных клеточных оболочек эндодер-). Образование U-образных клеточных оболочек эндодер-Образование U-образных клеточных оболочек эндодер-U-образных клеточных оболочек эндодер--образных клеточных оболочек эндодер-
мы. 3 – Mentha arvensis (октябрь). Эндодерма на стадии формирования изгиба 
клеточной стенки (стрелки). 4 – Achillea millefolium (июль). Эндодерма на ста-
дии формирования поясков Каспари (стрелки); к – камбий, кс – ксилема, пк – 
первичная кора, пцц – паренхима центрального цилиндра, скл – склеренхима, 
фл – флоэма, эн – эндодерма. Масштабные линейки, мкм: 1, 2 – 100; 3, 4 – 50.

Fig. 15. Endodermis structure in plant rhizomes, 2008. Cross section. Fluores-
cence microscopy. (1) Paris quadrifolia (July). Morphologically differentiated endo-
dermis. (2) Maianthemum bifolium (July). Endodermis with U-shaped wall thicken-
ings. (3) Mentha arvensis (October). Endodermis formation stage of bending the cell 
wall (arrows). (4) Achillea millefolium (July). Endodermis with the Casparian bands 
(arrows). Abbreviations: (к) cambium, (кс) xylem, (пк) cortex, (пцц) central cylinder 
parenchyma, (скл) sclerenchyma, (фл) phloem, (эн) endodermis. Scale bars: (1), 
(2) 100 µm; (3), (4) 50 µm. 

вание поясков Каспари (Meyer et al., 2009�. Клеточные оболоч-Meyer et al., 2009�. Клеточные оболоч- et al., 2009�. Клеточные оболоч-et al., 2009�. Клеточные оболоч- al., 2009�. Клеточные оболоч-al., 2009�. Клеточные оболоч-., 2009�. Клеточные оболоч-
ки эндодермы наиболее развиты у растений M. bifolium. На по-
перечном срезе корневища отмечены характерные U-образные 
утолщения клеточной оболочки эндодермы (рис. 15�.

Таким образом, сравнительное изучение анатомической 
структуры междоузлий корневищ показало, что у видов луго-
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вой эколого-ценотической группы M. arvensis и A. millefolium 
коровая паренхима и центральный цилиндр развиты в равной 
степени, а у лесных видов P. quadrifolia и M. bifolium бульший 
объем корневища занимает запасающая паренхима первичной 
коры. Эти различия могут быть обусловлены таксономически-
ми особенностями, а также различиями в жизненной стратегии 
видов. P. quadrifolia и M. bifolium – ранневесенние растения с 
короткой вегетацией, характеризуются медленным ростом кор-
невищ. Это приводит к превалированию функции запасания 
над проводящей функцией в корневищах. В отличие от лес-
ных видов, луговые растения M. arvensis и A. millefolium – это 
быстрорастущие, вегетативно-подвижные виды с равномерным 
развитием запасающей и проводящей ткани. Наличие или от-
сутствие механической ткани в подземных побегах может быть 
связано с плотностью почвенного субстрата. В лесных сообще-
ствах, на глубине обитания подземных побегов корневищных 
травянистых растений (2-9 см�, почва супесчаная с тонколисто-
ватой структурой, поэтому механическая ткань в корневищах 

Рис. 16. Склеренхима в центральном цилиндре корневища, 2008 г. Попе-
речный срез. Флуоресцентная микроскопия. Mentha arvensis: 1 – июль, 2 – ок-
тябрь. Achillea millefolium: 3 – июль, 4 – октябрь. пк – первичная кора, пцц – па-
ренхима центрального цилиндра, скл – склеренхима. Масштабные линейки, 
мкм: 1, 2, 3, 4 – 100.

Fig. 16. Sclerenchyma in rhizome central cylinder. Cross section. Fluores-
cence microscopy. Mentha arvensis: (1) July, (2) October. Achillea millefolium: (3)
July, (4) October. Abbreviations: (пк) cortex, (пцц) central cylinder parenchyma, 
(скл) sclerenchyma. Scale bars: (1), (2), (3), (4) 100 µm.
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P. quadrifolia и M. bifolium не развита. Растения M. arvensis и 
A. millefolium растут на более плотных луговых почвах, пред-
ставленных легким суглинком, что, по-видимому, определяет 
развитие склеренхимы. 

В осенний период в подземных побегах корневищных рас-
тений осуществляются структурно-функциональные перестрой-
ки, связанные с подготовкой растений к зимнему покою и адап-
тации к низким температурам (Маслова и др., 2007�. Осенью 
наблюдали изменения в структуре корневищ изучаемых рас-
тений, особенно у M. arvensis, подземные побеги которой ха-
рактеризуются быстрым ростом, активным ветвлением и ран-
ней партикуляцией (табл. 9�. Наибольшие изменения выявле-
ны в проводящей системе корневищ. Отмечено увеличение чис-
ла проводящих пучков в центральном цилиндре за счет повы-
шения количества дополнительных (неполных� пучков. При 
этом в основных пучках наблюдали снижение диаметра водо-
проводящих элементов ксилемы вполовину. В результате, соот-
ношение первичная кора/центральный цилиндр уменьшается в 
осенний период. 

Выявлены сезонные изменения механической ткани корне-
вищ луговых видов (рис. 16�. В летний период у A. millefolium 
склеренхимная обкладка проводящих пучков отмечена со сто-
роны флоэмы и ксилемы. Осенью обкладка сохраняется только 
со стороны ксилемы. У M. arvensis летом четко выражено коль-
цо механической ткани по периферии центрального цилиндра. 
К осени склеренхима в подземном побеге M. arvensis или не 
выявляется, или слабо развита. Сокращение объемов механи-
ческой ткани в осенних корневищах происходит, по-видимому, 
в результате модификации клеточных стенок элементов скле-
ренхимы, клетки которой являются живыми в тканях расту-
щих корневищ текущего года развития. Методом флуоресцент-
ной микроскопии показано отсутствие утолщений клеточных 
оболочек волокон протофлоэмы и межпучковой паренхимы, ха-
рактерных для летнего периода.

В целом показаны закономерности изменения анатомиче-
ской структуры и ультраструктуры корневищ, обусловленные 

Таблица 9
Морфофизиологические характеристики растения Paris quadrifolia,

2008 г. 

Параметры Июль Август

Сухая масса, г/особь целое растение 2.3 ± 0.4 1.8 ± 0.3
подземная часть 1.2 ± 0.2 1.3 ± 0.2

Длина корневища, см 22.5 ± 1.8 21.1 ± 2.5
Длина молодого подземного побега, см 2.8 ± 0.2 4.6 ± 0.3
Число метамеров корневища, шт. 11.1 ± 0.9 11.9 ± 1.6
Число метамеров молодого корневища, шт. 2.0 ± 0.1 2.5 ± 0.2
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их функциональной активностью, адаптацией к смене сезонов 
года и эколого-ценотическим условиям обитания многолетних 
растений. У большинства изученных видов сезонные измене-
ния связаны с увеличением парциального объема коровой па-
ренхимы, сокращением доли центрального цилиндра, умень-
шением толщины клеточных оболочек эндодермы, объема скле-
ренхимы в междоузлиях корневищ, что обусловлено снижени-
ем транспортной и возрастанием запасающей функций и про-
цессами адаптации подземных побегов к зимнему покою. 

Возрастные изменения анатомической структуры корне­
вищ. Paris quadrifolia является удобной моделью для изуче-
ния возрастных изменений анатомической структуры подзем-
ных побегов. Корневища этого вида моноподиально нарастают 
и имеют четкую морфологическую структуру, формируют два-
три метамера в год. Весной надземные побеги P. quadrifolia по-
являются из почек возобновления корневища, перезимовавше-
го в почве. В летний период доля корневищ составляла 70% от 
биомассы целого растения (табл. 9�. Длина подземных побегов 
варьировала от 10 до 40 см в зависимости от возраста особи, а 
число метамеров составляло в среднем 10. Ежегодно формиру-
ются подземные побеги длиной до 5 см с двумя-тремя метаме-
рами. Средний возраст изученных особей составлял 6-8 лет. 

Исследования показали, что метамеры разного возраста 
различаются по длине и толщине. Наибольший объем имели 
междоузлия побегов первого-третьего года жизни (табл. 10�. 
В них отмечено большее число рядов клеток паренхимы пер-
вичной коры и увеличение диаметра клеток паренхимы цен-
трального цилиндра, числа и размеров проводящих пучков и 
их элементов по сравнению с междоузлиями пятого-восьмого 
года жизни. В результате наблюдали изменения парциально-
го объема первичной коры и центрального цилиндра в междо-
узлиях разного возраста. Соотношение объемов первичной ко-
ры и центрального цилиндра уменьшалось в молодых междоуз-
лиях, что свидетельствует о более активной проводящей функ-
ции в растущих метамерах подземного побега. Особенности бо-
лее старых междоузлий корневищ P. quadrifolia связаны с воз-
растанием доли запасающей паренхимы. О превалировании за-
пасающей функции над проводящей в стареющей части корне-
вища косвенно может свидетельствовать повышение соотноше-
ния углерод/азот, отражающее снижение уровня физиологиче-
ской активности. В 5-8-летних метамерах подземного побега 
соотношение углерод/азот составляло 30, что на 30% выше по 
сравнению с молодыми метамерами.

Таким образом, выявлены закономерности анатомической 
структуры подземных побегов корневищных растений, обу-
словленные многолетним развитием и их запасающей функци-



61

Та
бл

иц
а 

10
 

И
зм

ен
ен

ия
 м

ор
ф

ол
ог

о-
ан

ат
ом

ич
ес

ко
й 

ст
ру

кт
ур

ы
 к

ор
не

ви
щ

а 
в 

он
то

ге
не

зе
 P

ar
is

 q
ua

dr
ifo

lia
, 2

00
8 

г.

П
ок

аз
ат

ел
и

Го
д 

ж
из

ни

П
ер

вы
й 

Вт
ор

ой
Тр

ет
ий

П
ят

ы
й

С
ед

ьм
ой

-
во

сь
м

ой
П

ло
щ

ад
ь 

по
пе

ре
чн

ог
о 

ср
ез

а,
 м

м
2

�.
2 

± 
0.

5
�.

0 
± 

1.
3

6.
1 

± 
1.

3
4.

1±
 0

.9
4.

3 
± 

0.
9

Д
ли

на
 м

еж
до

уз
ли

я,
 м

м
1�

.6
 ±

 2
.4

18
.1

 ±
 1

.9
14

.�
 ±

 2
.6

9.
8 

± 
1.

2
8.

3 
± 

1.
8

О
бъ

ем
 м

еж
до

уз
ли

я,
 м

м
3

12
7

12
7

90
40

36
Ч

ис
ло

 р
яд

ов
 к

ле
то

к 
па

ре
нх

им
ы

 п
ер

ви
чн

ой
 к

ор
ы

1�
.3

 ±
 0

.6
1�

.8
 ±

 0
.3

15
.8

 ±
 0

.1
14

.6
 ±

 0
.4

13
.2

 ±
 0

.3
Ч

ис
ло

 п
ро

во
дя

щ
их

 п
уч

ко
в

6.
� 

± 
0.

5
6.

8 
± 

0.
2

5.
4 

± 
0.

6
6.

1 
± 

0.
1

3.
� 

± 
0.

3
Ч

ис
ло

 п
ро

во
дя

щ
их

эл
ем

ен
то

в
со

су
ды

 к
си

ле
м

ы
31

.�
 ±

 3
.2

30
.9

 ±
 0

.6
25

.2
 ±

 1
.6

24
.5

 ±
 0

.4
19

.8
 ±

 0
.�

си
то

ви
дн

ы
е 

тр
уб

ки
21

.4
 ±

 0
.9

21
.8

 ±
 0

.1
1�

.3
 ±

 2
.2

18
.6

 ±
 1

.3
1�

.�
 ±

 0
.5

Д
иа

м
ет

р 
кл

ет
ок

, м
км

па
ре

нх
им

а 
пе

рв
ич

но
й 

ко
ры

�0
.4

 ±
 1

.4
�3

.6
 ±

 3
.0

�3
.9

 ±
 0

.9
69

.2
 ±

 1
.8

�1
.4

 ±
 2

.1
па

ре
нх

им
а 

це
нт

ра
ль

но
го

 ц
ил

ин
др

а
54

.5
 ±

 2
.3

56
.6

 ±
 0

.8
55

.6
 ±

 0
.6

4�
.2

 ±
 2

.0
44

.1
 ±

 0
.9

со
су

ды
 к

си
ле

м
ы

32
.1

 ±
 0

.4
33

.2
 ±

 1
.5

32
.6

 ±
 0

.5
26

.1
 ±

 0
.2

2�
.1

 ±
 3

.2
си

то
ви

дн
ы

е 
тр

уб
ки

15
.3

 ±
 0

.3
16

.1
 ±

 0
.1

14
.1

 ±
 0

.2
13

.8
 ±

 0
.9

14
.1

 ±
 0

.9
О

бъ
ем

 п
ер

ви
чн

ой
 к

ор
ы

 / 
це

нт
ра

ль
но

го
 ц

ил
ин

др
а

�.
2

�.
3

8.
�

8.
6

12



62

ей, определены количественные показатели в сезонной динами-
ке роста корневищ. Показано значительное развитие паренхи-
мы первичной коры подземного побега корневищных многолет-
ников, внутренний слой клеток которой часто дифференциру-
ется в эндодерму со слоистыми вторичными утолщениями. Осе-
нью обнаружены структурные изменения, связанные со сни-
жением транспортной функции и усилением запасающей роли 
корневища при подготовке растений к зимнему покою. Пока-
зана взаимосвязь анатомической структуры подземных побегов 
с эколого-ценотической приуроченностью корневищных расте-
ний и их жизненной стратегией, ритмом сезонного развития.
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3. ФИЗИОЛОГО-БИОХИМИЧЕСКИЕ ОСНОВЫ
ФОРМИРОВАНИЯ, РОСТА И УСТОЙЧИВОСТИ
ПОДЗЕМНОГО МЕТАМЕРНОГО КОМПЛЕКСА 

Изучение онтогенетических и экологических аспектов ро-
ста и функционирования подземного метамерного комплекса 
корневищных многолетников имеет важное значение для вы-
явления механизмов регуляции морфогенеза и адаптивных ре-
акций корневищ в условиях холодного климата. Качественным 
переходным этапом в морфогенезе подземного побега и онто-
генеза растения в целом является период покоя, физиологиче-
ская природа которого до сих пор остается мало исследованной. 
Актуально изучение особенностей и закономерностей роста и 
метаболизма подземных побегов в зависимости от эколого-це-
нотической приуроченности, ритма сезонного развития расте-
ний, что необходимо для понимания роли подземного метамер-
ного комплекса в реализации жизненной стратегии «длинно-
корневищный многолетник».

3.1. Метаболическая активность и гормонально-трофическая 
регуляция роста, развития и покоя корневищ

Подземные побеги обеспечивают успешное прохождение 
онтогенеза корневищных многолетних растений, осуществля-
ют перезимовку и отрастание весной. Важным этапом в морфо-
генезе подземных побегов является осенне-зимний период, ког-
да происходит закладка и формирование почек будущего го-
да, осуществляется перестройка механизма диагравитропизма 
в отрицательный гравитропизм, после чего почка формирует 
ортотропный побег. Почки возобновления корневищных много-
летников, располагаясь на определенной глубине в почве, избе-
гают действия низкой отрицательной температуры и практиче-
ски не испытывают потери воды зимой. 

3.1.1. Сезонные изменения роста
и метаболической активности подземных побегов

Achillea millefolium
Формирование подземных побегов у длиннокорневищного 

многолетника Achillea millefolium происходит во второй поло-
вине вегетации (июль-август� и продолжается вплоть до позд-
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ней осени. В отличие от надземных побегов, рост и накопление 
биомассы корневищ продолжалось до конца октября при тем-
пературе 5 °С на глубине 5-10 см (зона локализации корневищ�. 
Рост корневищ осуществлялся за счет увеличения числа и дли-
ны метамеров, что свидетельствует о продолжении процессов 
деления и растяжения клеток верхушечных и латеральных ме-
ристем подземных побегов в осенний период. 

С ростом тесно коррелирует дыхание, поставляющее мета-
болиты и энергию, необходимые для трансформации субстра-
та (ассимилятов� в биомассу (Головко, 1999�. Летом, в период 
активной вегетации, скорость дыхания верхушек была суще-
ственно, в шесть раз, выше по сравнению с базальной частью 
корневищ (рис. 17�. Градиент дыхания вдоль корневища сохра-
нялся и осенью, когда скорость дыхания всех частей корневи-
ща, особенно апикальной, заметно снижалась. Наши данные 
показывают, что корневища растений A. millefolium, извлечен-
ные из почвы в январе, после кратковременной адаптации (1 ч� 
в термостатируемой камере газометрической системы при 20 °С 
были способны поддерживать скорость дыхания на уровне 40% 
от величины, измеренной в летний период (табл. 11�. В такой 
же пропорции изменялась и скорость теплопродукции в верху-
шечной части корневищ.

Для оценки роста как показателя запасания энергии ис-
пользовали термодинамическую модель, связывающую ско-
рость роста с дыханием и тепловыделением (Hansen et al., 1994�. 
Cкорость роста (R

SG
DH

B
, мкВт/мг сухой массы� рассчитывали 

Рис. 1�. Дыхание апикальной (а), средней (б) и базальной (в) части кор-
невища Achillea millefolium в летний (1) и осенний (2) периоды, данные 2009-
2010 гг.

Fig. 1�. Respiration rates of different rhizome parts of Achillea millefolium in 
summer (1) and autumn (2) (the data were obtained in 2009-2010). (а) Apical part, 
(б) middle part, (в) basal part.
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как разность между скоростью снабжения энергией из дыхания 
(455R

СО2
� и скоростью потери энергии дыхания в среду (скорость 

тепловыделения, q,� по формуле: R
SG

DH
B
 = 455R

СО2
 – q. В этом 

уравнении скорость роста дана как скорость запасания хими-
ческой энергии в структурной биомассе (R

SG
DH

B
�� DH

B 
– изме-

нение энтальпии при включении 1 моля углерода субстрата в 
1 моль углерода биомассы� 455 – константа, характеризующая 
величину теплоты сгорания органических соединений (углево-
дов� в расчете на моль О

2
.

Результаты микрокалореспирометрических исследований 
показали, что в период активного роста корневищ (июль� ско-
рость теплопродукции их апикальной части возрастала экс-
поненциально с увеличением температуры от 5 до 25 °С (рис. 
18А�. При 30 °С регистрировали снижение скорости теплопро-
дукции на 20%. Зимой при прогревании верхушки корневищ 
от 5 до 30 °С скорость теплопродукции повышалась монотон-
но, но была ниже, чем летом. Дыхание верхушек было менее 
чувствительно к повышению температуры, чем тепловыделе-
ние (рис. 18Б�. Коэффициенты Q

10-20
 и Q

15-25
 показывают, что в 

летний период скорость дыхания с повышением температуры 
на 10 °С возрастала в 1.30 и 1.15 раза соответственно. При по-
вышении температуры от 25 до 30 °С дыхание заметно снижа-
лось. Зимой верхушки корневищ реагировали на прогревание 
еще слабее.

Важно отметить, что клетки апикальной части корневищ 
довольно сильно оводнены, содержание воды в них составляло 
90% (табл. 11�. Судя по данным, полученным с помощью кало-
риметрии, фазовый переход вода – лед в корневищах происхо-
дил при снижении температуры до –8…–9 °С. Другими слова-

Таблица 11 
Сезонная динамика физиолого-биохимических параметров корневищ 

Achillea millefolium, данные 2009-2010 гг. (Маслова и др., 2013)

Примечание. Прочерк – не определяли.

Показатели Июль Октябрь Январь
Выделение  СО2 при 20 °С, мг/г сухой 
массы ч

1.31 ± 0.05 1.03 ± 0.06 0.56 ± 0.06

Тепловыделение при 20 °С, мкВт/мг су-
хой массы

19.3 ± 3.0 15.0 ± 2.4 8.� ± 1.1

Температура замерзания воды верху-
шек корневищ, °С

–9.3 ± 0.02 –8.4 ± 0.9 –9.6 ± 0.5

Оводненность верхушек корневищ, % 90.5 ± 0.� 91.4 ± 1.� 91.3 ± 1.5
Концентрация растворимых углеводов, 
мг/г сухой массы

154 ± 4 215 ± 8 21� ± 5

Содержание липидов, мг/г сухой массы 132 ± 14 92 ± 10 –
ННЖК/НЖК 1.� 2.9 –
Содержание МДА, нмоль/г сухой массы 213 ± 35 3�0 ± 3� 435 ± 20
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ми, нет различий в температуре замерзания воды в тканях кор-
невищ между зимним и летним периодами.

Изучение биохимических изменений в тканях корневищ 
в сезоне показало, что концентрация растворимых углево-
дов возрастала к завершению вегетационного периода на 30% 
(табл. 11�. Зимой (январь� содержание углеводов в корневищах 
оставалось на том же уровне, что и в октябре. В пуле раство-
римых углеводов присутствовали моно-, ди- и олигосахариды 
(табл. 13�. Их концентрация варьировала в зависимости от се-
зона и части корневища. В августе наибольшее количество са-
харов, преимущественно моносахаров (80%�, накапливалось в 
верхушечной части. В январе содержание сахаров в верхушке 
корневищ уменьшалось более чем в 1.5 раза, в средней части 
корневищ оставалось на том же уровне, а в базальной части да-
же возрастало. При этом основную долю, 60%, во всех частях 
корневища составляли олигосахариды.

Летом на долю липидов приходилось около 13% сухой 
био массы корневищ (табл. 11�. Осенью их количество замет-
но снижалось. Одновременно отмечали значительное увеличе-
ние соотношения ненасыщенные/насыщенные жирные кислоты 
(ННЖК/НЖК� (табл. 11�. Среди ННЖК преобладала линолевая 
кислота, среди НЖК – пальмитиновая, на их долю приходи-
лось соответственно 50 и 35% суммы всех высших жирных кис-
лот. Судя по содержанию малонового диальдегида (МДА�, уро-

вень перекисного окисле-
ния липидов в корневи-
щах был сравнительно 
вы соким. Сезонные изме-
нения этого показателя 
сильно выражены: зимой 
содержание МДА в корне-

Рис. 18. Температурная за-. 18. Температурная за-Температурная за-
висимость тепловыделения (А) 
и дыхания (Б) корневищ Ach-
illea millefolium в сезонной ди-
намике. Данные микрокалори-
метрического метода. 1 – июль 
2009 г., 2 – январь 2010 г. (Мас-
лова и др., 2013).

Fig. 18. The temperature de-
pendence of heat emission (A) 
and respiration rate (B) in apical 
part of Achillea millefolium rhi-
zomes at different seasons. The 
data were obtained by microcalo-
rimetry. (1) July 2009, (2) January 
2010.
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вищах было вдвое выше, чем летом. Концентрация МДА в пере-
счете на липиды в летний период составляла 1.6 нмоль/мг ли-
пидов и возрастала к осени в 2.5 раза.

Изучение гормонального статуса (Скоробогатова и др., 
1999� корневищ A. millefolium выявило значительные сезон-
ные изменения уровня активности цитокининов, гибберелли-
нов, ИУК и АБК (рис. 19�. Все исследованные фитогормоны, 
за исключением гиббереллинов, проявляли наибольшую актив-
ность в июле. К осени содержание ИУК и АБК снижалось в 15-
18 раз, цитокининов – в четыре раза, а гиббереллинов возраста-
ло почти в пять раз. После перезимовки, к началу нового сезо-
на вегетации (май�, отмечали заметное увеличение содержания 
цитокининов, ИУК и АБК по сравнению с осенним периодом. 
Лишь уровень гиббереллинов (ГК� был очень низким. 

Таким образом, формирование подземных побегов у длин-
нокорневищного многолетника A. millefolium происходит во 
второй половине вегетационного периода и их рост продолжает-
ся вплоть до конца октября при низкой положительной темпе-
ратуре на глубине локализации корневищ. Рост корневищ осу-
ществлялся в результате увеличения числа и длины метамеров. 

Рис. 19. Сезонные изменения содержания свободных фитогормонов в 
корневищах Achillea millefolium, 2009 г. (Маслова и др., 2013).

Fig. 19. Seasonal changes in content of phytohormones in Achillea millefolium 
rhizomes (the experiment was performed in 2009).
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Это свидетельствует о продолжении процессов деления и растя-
жения клеток верхушечных и латеральных меристем подзем-
ных побегов в позднеосенний период. Данное заключение под-
тверждается также сравнительно высокой дыхательной способ-
ностью апикальной части корневища, которая сохранялась и 
после завершения периода активной вегетации (рис. 17�. В апи-
кальных зонах корневища происходят рост-активные процессы 
при подготовке растений к зиме, связанные с закладкой почек, 
процессами перестройки механизма диагравитропизма в отри-
цательный гравитропизм в конусе нарастания подземного побе-
га. На будущий год это обеспечит формирование надземных ас-
симилирующих побегов.

Модель, предложенная Хансеном с соавт. (Hansen et al., 
1994�, была успешно апробирована для оценки энергетическо-
го баланса отрастающих почек древесных и кустарничков в ус-
ловиях таежной зоны (Бойко и др., 2009� Малышев, 2009�. Мо-
дель связывает рост, дыхание и тепловыделение, позволяя оце-
нить рост как запасание энергии. Используя данные, приведен-
ные на рис. 28, мы получили зависимости скорости роста вер-
хушки корневищ A. millefolium от температуры (рис. 20�. Их 
анализ показал, что подземные побеги способны к росту в диа-
пазоне температур от 5 до 25 °С. Высокая скорость роста сохра-
нялась при изменении температуры от 5 до 15 °С. Дальнейшее 
повышение температуры приводило к снижению скорости за-
пасания энергии до очень низких значений при 30 °С. Следова-

Рис. 20. Температурная зависимость скорости роста корневищ Achillea 
millefolium в июле 2009 г. (1) и январе 2010 г. (2). Данные рассчитаны по резуль-
татам микрокалориметрического определения дыхания и тепловыделения.

Fig. 20. The temperature dependence of growth activity of Achillea millefoli-
um rhizomes in July 2009 (1) and January 2010 (2). The data were calculated us-
ing the results of microcalorimetric determination of respiration and heat emission 
rates (Hansen et al., 1994). 
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тельно, температурный оптимум роста корневищ находится в 
области низких и умеренных положительных температур, что 
понятно, учитывая адаптированность исследованных растений 
к произрастанию на Севере. С использованием биологической 
калориметрии нами было установлено, что температура замер-
зания воды в верхушках корневищ составляла –8...–9 °С неза-
висимо от сезона. В зимний период температура фазового пере-
хода раствора, содержащегося в тканях апикальной части кор-
невищ, была примерно втрое ниже температуры почвы в зоне 
их локализации. Это обеспечивает надежную защиту подземно-
го метамерного комплекса корневищных растений во время пе-
резимовки. 

Устойчивость растений к отрицательным температурам в 
значительной степени обусловлена накоплением осмотически 
активных веществ, в частности низкомолекулярных углево-
дов. Сахара снижают температуру замерзания внутриклеточ-
ного раствора, препятствуют повреждению белково-липидного 
комплекса клеточных мембран, тормозят процессы свободно-
радикального окисления биологически важных макромолекул 
при низких температурах (Трунова, 2007� Колупаев, Трунова, 
1992� Дерябин и др., 2007�. Полагают, что «запуск» комплекса 
адаптивных реакций растений к низким температурам проис-
ходит после увеличения внутриклеточной концентрации водо-
растворимых углеводов (Климов, 2001�. В корневищах A. mille­mille­
folium содержание растворимых сахаров поддерживалось на до-
вольно высоком уровне и во время летней вегетации, и во вре-
мя зимнего покоя растений. Однако максимальная концентра-
ция сахаров в апикальной зоне корневищ была отмечена в пе-
риод активного роста и ветвления корневищ в фазу плодоно-
шения растений (табл. 12�. Накопление сахаров способствует 
усилению деления и дифференциации клеток в меристематиче-
ских зонах подземных органов (Hánisch, Breteler, 1981�. Явля-, Breteler, 1981�. Явля-Breteler, 1981�. Явля-, 1981�. Явля-
ясь исходным материалом для пластического и энергетическо-
го обмена, сахара могут действовать как сигнальные молекулы, 
участвующие в регуляции морфогенеза (Veyres еt al., 2008�. 

Таблица 12 
Градиент содержания растворимых углеводов (мг/г сухой массы)

в тканях корневища Achillea millefolium, 2009-2010 гг. 

Период развития Часть
корневища

Моносаха-
риды Дисахариды Олигосаха-

риды
Сумма

сахаров
Плодоношение
(август)

Апикальная 336.0 ± 2.0 46.6 ± 0.5 41.� ± 2.5 424 ± 3
Средняя 144.3 ± 4.6 46.2 ± 1.0 �2.6 ± 2.3 263 ± 5
Базальная 38.6 ± 1.2 30.3 ± 0.3 88.9 ± 1.6 158 ± 2

Покой
(январь)

Апикальная 42.6 ± 2.0 53.1 ± 5.1 15�.2 ± 5.0 253 ± �
Средняя 21.3 ± 2.5 �3.� ± 1.� 16�.1 ± 8.2 262 ± 9
Базальная 19.6 ± 1.5 83.� ± 4.4 155.5 ± 0.9 259 ± 5
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В зимний период распределение растворимых сахаров вдоль 
подземного побега было более равномерно, но изменялся состав 
сахаров (табл. 12�. Существенно возрастала концентрация оли-
госахаридов, которые многие авторы относят к криопротектор-
ным веществам (Заботина и др., 1998�.

Показана выраженная гормональная регуляция роста, раз-
вития и устойчивости подземных побегов длиннокорневищно-
го вида A. millefolium. В период перехода растений в состояние 
покоя значительно возрастала активность гиббереллинов на фо-
не снижения активности остальных гормонов (рис. 19�. Вели-
чина соотношения ГК/АБК возрастала в 100 раз, цитокинины/
АБК – в четыре раза, а ИУК /АБК практически не изменялась. 
По-видимому, накопление ГК происходило в результате транс-
порта этого гормона из стареющих надземных органов. Высо-
кая активность ГК в осенний период необходима для стимуля-
ции линейного роста метамеров корневищ и осевых органов бо-
ковых почек в узлах вновь образующихся метамеров подземно-
го побега. Узлы метамеров корневища представляют собой ла-
теральные рост-активные зоны. Эти зоны обеспечивают подзем-
ное диагравитропное и надземное ортотропное ветвление корне-
вища (Маркаров, Головко, 1995в�.

Повышение относительного содержания цитокининов в 
осенний период может быть результатом уменьшения транс-
порта гормона в стареющие и отмирающие надземные побеги. 
Сравнительно высокое содержание цитокининов в осенний пе-
риод было обнаружено в подземных побегах других корне-
вищных видов – мяты перечной (Кондратьева и др., 2000� и 
двукисточника тростниковидного (Маслова и др., 2007�, пырея 
ползучего и мяты полевой (Маслова, Табаленкова, 2010а�. Вы-
сокий уровень цитокининов в подземных почках может сти-
мулировать формообразовательные процессы, связанные с на-
чальными этапами органогенеза (клеточные деления, диффе-
ренцировка тканей латеральных меристем� боковых подзем-
ных побегов. Благодаря способности цитокининов повышать 
аттрагирующую активность тканей, усиливается приток ве-
ществ к почкам подземного побега (Белынская и др., 1997�.

Цитокинины влияют на экспрессию многих генов: ранние 
гены, кодирующие регуляторные белки – ARR5, транскрип-ARR5, транскрип-5, транскрип-
ционные факторы (AP, HAT22, bHLH, Myb�, белки с протеин-AP, HAT22, bHLH, Myb�, белки с протеин-, HAT22, bHLH, Myb�, белки с протеин-HAT22, bHLH, Myb�, белки с протеин-22, bHLH, Myb�, белки с протеин-bHLH, Myb�, белки с протеин-, Myb�, белки с протеин-Myb�, белки с протеин-�, белки с протеин-
киназной или фосфатазной активностью, гены, участвующие 
в протеолизе белков (Романов, 2009�. Они могут способство-
вать повышению холодоустойчивости растений путем регуля-
ции активности белоксинтезирующего аппарата (Титов, Тала-
нова, 2009�, активации ферментов антиоксидантной системы 
(Wang et al., 2009�. Это особенно важно для подземных побегов 
в зимний период, когда уровень липопероксидации повышает-
ся под действием низкой температуры (табл. 11�. 
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Важно отметить, что максимальная активность АБК имела 
место в июле, когда начинался активный рост молодых корне-
вищ тысячелистника (рис. 19�. Подобная закономерность была 
показана для корневищ мяты перечной (Белынская идр., 1997�, 
канареечника тростниковидного (Маслова и др., 2007�, пырея 
ползучего и мяты полевой (Маслова, Табаленкова, 2010�. Мы 
связываем это с ролью АБК в поддержании нормальной овод-
ненности тканей подземных побегов. Полагают, что накопле-
ние АБК связано с увеличением гидравлической проводимости 
корней в процессе роста растений растяжением (Тимергалина, 
2007�. Кроме того, АБК стимулирует приток ассимилятов в ак-
цепторные органы: семена, плоды, вегетативные запасающие 
органы – столоны, клубни (Pence, 1991� Кузьмина, 1997� Де-
веджян и др., 1981� Dörffling et al., 1984� Thomas, 1986� Мас- al., 1984� Thomas, 1986� Мас-al., 1984� Thomas, 1986� Мас-., 1984� Thomas, 1986� Мас-
лова, Коф, 2000� Маркаров и др., 2001�. Механизм регуляции 
водного обмена связан со способностью АБК повышать уро-
вень экспрессии генов и фосфорилирования белков аквапори-
нов (Schaffner, 1998�. 

Таким образом, период покоя является качественным пе-
реходным этапом в онтогенезе подземного побега и растения в 
целом. Выявлено снижение дыхания подземных побегов, нако-
пление растворимых сахаров, увеличение соотношения ненасы-
щенные/насыщенные жирные кислоты, возрастание соотноше-
ния ГК/АБК и цитокинины/АБК в осенне-зимний период. По-
казана способность почек подземных побегов к росту и запаса-
нию энергии в январе, когда температура почвы в зоне обита-
ния корневищ снижается до 0 °С и ниже. Зона температурного 
оптимума роста корневищ находится в области низких и уме-
ренных положительных температур (5-20 °С�, а температура за-
мерзания воды в верхушке подземного побега составила око-
ло 10 °С. Следовательно, подземные побеги A. millefolium име-
ют вынужденный покой, вызванный пониженной температурой 
и не связанный с накоплением ингибиторов роста. Состояние фи-
зиологического покоя необходимо для почек корневищ. В этот 
период происходит перестройка механизма диагравитропизма в 
отрицательный гравитропизм, после чего почка формирует ор-
тотропный побег. 

3.1.2. Сезонная динамика роста,
содержания фитогормонов и сахаров

в подземных побегах Phalaroides arundinacea

Активный рост и накопление биомассы корневищами мно-
голетнего злака P. arundinacea происходили во второй поло-
вине сезона вегетации (после цветения и плодоношения расте-
ний�. В это время на фоне снижения интенсивности ростовых 
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процессов в надземной части отмечены активное ветвление кор-
невищ, значительное увеличение количества подземных узлов. 
Сухая масса корневищ составляла 40% в биомассе целого рас-
тения к фазе созревания семян и продолжала интенсивно уве-
личиваться вплоть до поздней осени.

Результаты микрокалореспирометрических исследований 
свидетельствуют о том, что корневища P. arundinacea сохраня-
ют способность к росту при низких положительных температу-
рах поздней осенью. Кривая скорости роста корневищ, рассчи-
танная по показателям выделения тепла и СО

2
, отражает сниже-

ние эффективности использования углерода с увеличением тем-
пературы, особенно в осенний период (рис. 21�. Положительный 
рост осенью наблюдали в диапазоне температур от 2 до 15 °С. 
После 15 °С величина относительной скорости роста, характе-
ризующая активность запасания энергии в биомассе, уменьша-
лась до отрицательных значений. В фазу активного роста корне-
вищ (июль� скорость роста при 2-15 °С была в четыре раза выше 
по сравнению с осенним периодом. В целом анализ температур-
ных кривых летнего и осеннего периодов свидетельствует о том, 
что низкие положительные температуры (2-5 °С� более благопри-
ятны для роста корневищ, чем высокие положительные темпера-
туры (30-35 °С�. 

Рис. 21. Температурная зависимость метаболической активности корне-
вищ Phalaroides arundinacea. 1 – июль, 2 – ноябрь 2003 г. Данные рассчитаны 
по результатам микрокалориметрического определения дыхания и тепловыде-
ления (Маслова и др., 200�).

Fig. 21. The temperature dependence of metabolic activity of Phalaroides 
arundinacea rhizomes. (1) July, (2) November 2003. The data were calculated using 
the results of microcalorimetric determination of respiration and heat emission rates. 



73

Важное значение для роста, развития и жизнедеятельности 
корневищ, особенно в связи с функцией запасания и зимовки, 
имеют углеводы. Сумма растворимых углеводов в корневищах 
многолетнего злака Phalaroides arundinacea в активный пери-
од их роста и поздно осенью была одинаковой и составляла 110 
мг/г сухой массы (рис. 22�. Осенью отмечали снижение содержа-
ния моносахаридов в два раза и увеличение более чем в шесть 
раз доли олигосахаридов. Весной, с началом отрастания надзем-
ных побегов, выявлено снижение в корневищах концентрации 
олиго- и моносахаридов и значительное увеличение дисахари-
дов, содержание которых составляло 75% от суммы углеводов. 

Накопление низкомолекулярных сахаров (олигосахаридов� 
осенью с наступлением заморозков может предотвращать вы-
мерзание корневищ при зимовке и/или использоваться как ис-
точник энергии для обеспечения морфогенетических процессов 
(Hänisch, Breteler, 1981�. Весной, с началом отрастания надзем-, Breteler, 1981�. Весной, с началом отрастания надзем-Breteler, 1981�. Весной, с началом отрастания надзем-, 1981�. Весной, с началом отрастания надзем-
ных побегов, возрастает содержание дисахаридов в корневищах 
P. arundinacea, что отражает быстрое включение сахаров в ме-
таболические процессы и активный транспорт димерных угле-
водов. Весной корневища являются основным донором пита-
тельных веществ, гормонов для активно отрастающих надзем-
ных побегов. Повышенная концентрация дисахаридов может 
быть связана также с увеличением энергетических потребно-
стей корневищ, формирующих латеральные подземные побеги. 

Рис. 22. Динамика содержания растворимых углеводов в корневищах 
Phalaroides arundinacea, данные 2003-2004 гг. 1 − моносахариды, 2 − дисаха-дисаха-
риды, 3 − олигосахариды. 16 июня и 1� октября − второй год жизни; 1� мая − 
третий год жизни (Маслова и др., 200�).

Fig. 22. Content of carbohydrates in rhizomes of Phalaroides arundinacea. (1) 
Monosaccharides, (2) disaccharides, (3) oligosaccharides. The presented data high-
light the second (June 16 and October 1�) and third (May 1�) living years. The data 
were obtained in 2003-2004.
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В целом следует отметить, что в годичном цикле развития 
корневища меняется соотношение простых и сложных углево-
дов, а их сумма остается практически постоянной. Изменение 
состава растворимых сахаров, возможно, участвует в регуля-
ции процессов роста, развития и адаптации корневища, кон-
тролирует его морфогенетический цикл. Сахара флоэмного экс-
судата, функционируя как транспортная и метаболическая 
форма углеводов, а также источник энергии при дыхании и ос-
новной компонент осмотического механизма регуляции флоэм-
ного транспорта, могут служить также пусковым сигналом для 
каскадной экспрессии или репрессии генов в геномах ядра и 
органелл (Гамалей, 2006�. 

Рост и развитие подземных побегов, их взаимосвязи с 
другими органами в системе целого растения определяются 
содержанием и соотношением фитогормонов. Изучение ди-
намики фитогормонов в тканях апикальной части корневищ 
P. arun dinacea показало наибольшую цитокининовую актив-
ность в осенний период (рис. 23�. Содержание цитокининов на 
этом этапе в 34 раза превышало таковое в активную фазу роста 
корневищ (вторая половина июля�. Базальная часть корневища 
также характеризовалась высоким содержанием цитокининов. 
Уровень АБК в корневищах в фазу колошения (июнь� и созрева-

Рис. 23. Динамика содержания свободных фитогормонов в корневищах 
Phalaroides arundinacea, 2003 г. 1 − апикальная часть, 2 − базальная часть 
(Маслова и др., 200�).

Fig. 23. Content of free phytohormones in rhizomes of Phalaroides arundina-
cea. (1) Apical part, (2) basal part.



75

ния семян (июль� составил 2000-3000 нг/г сухой массы, а позд-
но осенью АБК была обнаружена лишь в следовых количествах. 
В осенний период активность ИУК не проявилась, ГК – была 
сравнительно низкой.

В целом результаты исследований свидетельствуют о выра-
женной гормональной регуляции роста и устойчивости подзем-
ных побегов длиннокорневищного злака. Величина соотноше-
ния цитокинины/АБК, низкая в первую половину вегетацион-
ного периода, резко увеличивается к завершению сезона вегета-
ции. Относительно высокая концентрация цитокининов в позд-
неосенний период обусловлена, по-видимому, их защитной ро-
лью при заложении на корневищах почек будущего года (Кон-
дратьева и др., 2000�. Цитокинины активизируют синтез стрес-
совых белков, что приводит к перестройке метаболизма и по-
вышению устойчивости к неблагоприятным факторам внешней 
среды (Таланова и др., 1999�. Цитокинины способствуют стаби-
лизации структуры фосфолипидного слоя клеточных мембран 
в стрессовых условиях и сохранению избирательной проницае-
мости плазмалеммы для некоторых ионов. Депонирование дан-
ного фитогормона в корневищах может обеспечивать быстрое 
отрастание весной и начальный рост надземных побегов корне-
вищного злака. У травянистых многолетников с запасающим 
корневищем, в отличие от однолетних растений, в процессе ве-
гетации содержание цитокининов в листьях снижается и уве-
личивается в корневищах (Борзенкова и др., 2001а�. 

Таким образом, результаты изучения динамики фитогормо-
нов и неструктурных углеводов в тканях корневищ Phalaroides 
arundinacea, температурной зависимости скорости роста мери-
стематически активных зон подземных побегов свидетельству-
ют о высокой устойчивости подземного метамерного комплек-
са к низким температурам в осенне-зимний период. В это вре-
мя происходят активные морфогенетические преобразования, 
связанные с закладкой почек (начальные этапы органогенеза 
побега, дифференциация клеток и тканей� и внутрипочечным 
ростом, заложением новых метамеров. Основным фактором вы-
нужденного покоя корневищ многолетнего злака могут быть по-
ниженные температуры, а не накопление ингибиторов роста. 

3.2. Физиологические закономерности роста
длиннокорневищных многолетников
разных эколого-ценотических групп

Представители разных эколого-ценотических групп, жиз-
ненных стратегий существенно отличаются по интенсивности 
и продолжительности ростовых процессов, характеру защит-
но-приспособительных механизмов, позволяющих им адапти-
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роваться к условиям среды. Растения, обитающие в условиях 
ограниченного снабжения ресурсами, являются медленно ра-
стущими (slow-growing species� (Grime et al., 1988� Poorter et 
al., 1990� Villar et al., 1998�. Виды растений, занимающие бо-., 1990� Villar et al., 1998�. Виды растений, занимающие бо-Villar et al., 1998�. Виды растений, занимающие бо- et al., 1998�. Виды растений, занимающие бо-et al., 1998�. Виды растений, занимающие бо- al., 1998�. Виды растений, занимающие бо-al., 1998�. Виды растений, занимающие бо-., 1998�. Виды растений, занимающие бо-
гатые местообитания, способны к быстрому росту, и их отно-
сят к быстрорастущим видам (fast-growing species�. Определе-fast-growing species�. Определе--growing species�. Определе-growing species�. Определе- species�. Определе-species�. Определе-�. Определе-
ние скорости роста дикорастущих видов (особенно вегетативно-
подвижных растений, формирующих клоны� сопряжено с опре-
деленными трудностями. Поэтому актуально изучение функ-
ций, отражающих рост и метаболическую активность надзем-
ных и подземных органов (продуктивность, дыхательная спо-
собность, содержание азота и др.� в связи с выявлением ме-
ханизмов устойчивости и адаптивных реакций корневищных 
многолетников к различным эколого-ценотическим условиям.

3.2.1. Дыхание, азотный и углеводный статус
длиннокорневищных многолетников

в связи с эколого­ценотической приуроченностью
Сравнительное изучение накопления биомассы длиннокор-

невищных растений разных эколого-ценотических групп пока-
зало, что луговые виды характеризуются более высокой продук-
тивностью по сравнению с лесными видами (рис. 24, табл. 13�. 

Рис. 24. Сухая биомасса длиннокорневищных растений лесной (А) и лу-
говой (Б) эколого-ценотических групп (июнь-июль, фаза цветения растений) 
(Маслова и др., 2010в).

Fig. 24. Dry weight of rhizome-forming plants from different eco-cenotic groups 
at blooming phase (June-July). (А) Forest plants, (B) meadow plants.
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Сухая масса луговых видов растений варьировала в пределах 
130-450 г/м2, а у лесных была во много раз меньше. Наибо-
лее продуктивные луговые растения – корневищные многолет-
ние злаки Bromopsis inermis и Phalaroides arundinacea нака-
пливали в 50 раз больше биомассы по сравнению с наименее 
продуктивным лесным видом Pyrola rotundifolia. Доля корне-
вищ в биомассе растений составляла от 30 до 75% (рис. 25�. 
Среди растений с разной эколого-ценотической приуроченно-
стью встречались виды с высокой и низкой относительной мас-
сой корневищ. 

Определения скорости выделения СО
2
 (Маслова и др., 2010в� 

показали, что луговые виды растений отличались от лесных бо-
лее активным дыханием корневищ (табл. 13�. Дыхательная спо-
собность (ДС� корневищ луговых видов растений была в два-
три раза выше по сравнению с лесными. Различия в ДС листьев 
между растениями, произрастающими в разных эколого-цено-
тических условиях, были выражены несколько слабее, чем в ДС 
корневищ. Самой низкой ДС (менее 1 мг СО

2
/г ч� характеризо-

вались листья стресс-толерантного лесного вида P. rotundifolia. 
У луговых видов дыхание листьев равнялось в среднем 1.8 мг 
СО

2
/г ч. У всех исследованных видов, независимо от эколого-

ценотической приуроченности, листья превышали корневища 
по ДС. Следует отметить, что у луговых видов разница в ДС 
корневищ и листьев выражена меньше, чем у лесных, за ис-
ключением P. rotundifolia. В целом листья и корневища расте-
ний луговой эколого-ценотической группы превосходили по ДС 
лесные виды растений. 

Таблица 13
Физиолого-биохимические показатели роста

длиннокорневищных многолетников
разных эколого-ценотических групп (Маслова и др., 2010в)

* и ** – различия между луговыми и лесными видами статистически значи-
мы, Р ≤ 0.001 и Р ≤ 0.05. 1 Изучали накопление сухой массы надземных органов 
(листья+стебли+соцветия).

Параметр Луговые виды Лесные виды
Листья Корневища Листья Корневища

 Сухая масса, г/м2 160.6 ± 1�.31 211.0 ± 45.2 9.3 ± 0.8*1 20.2 ± 2.5*

Концентрация общего азота, 
мг/г сухой массы 

28.5 ± 1.2 12.2 ± 1.4 21.4 ± 0.�* 10.2 ± 0.5*

Дыхательная способность, 
мгСО2/г сухой массы ч 

1.80 ± 0.06 1.19  ± 0.0� 1.05 ± 0.06** 0.38 ± 0.03**

Дыхательная цена белка, 
мгСО2/г белка ч 

10.� ± 0.9 14.2 ± 2.6 �.9 ± 0.9** 6.0 ± 0.9**

Удельная дыхательная цена, 
мг глюкозы/г сухой массы сут 

31.2 ± 6.� 1�.3 ± 3.5 16.6 ± 2.0** 5.9 ± 1.5**
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Содержание общего азота в листьях растений варьировало 
в пределах от 10 до 35 мг/г сухой массы. Максимальное ко-
личество азота накапливали листья луговых растений Achillea 
millefolium, Phalaroides arundinacea, минимальное – листья лес-
ного вечнозеленого кустарничка Vaccinium vitis­idaea. У всех ис-
следованных видов концентрация азота в корневищах была су-
щественно ниже, чем в листьях. Виды растений разных эколо-
го-ценотических групп характеризовались сравнительно близ-
кими значениями содержания азота в корневищах (табл. 13�. 
Наибольшая концентрация азота отмечена для подземных по-
бегов A. millefolium (22 ± 2.1 мг/г сухой массы�, наименьшая – 
для M. arvensis (7.1 ± 0.7 мг/г сухой массы�. В целом листья 
лесных видов растений уступали луговым по содержанию азота. 
Концентрация азота в корневищах не зависела от эколого-цено-
тической приуроченности.

Сравнительное изучение распределения азота по органам 
показало, что у большинства изученных луговых растений ос-
новное количество азота (70-80%� локализовалось в надземной 
части (рис. 26�. Для лесных видов отмечено более равномер-
ное распределение общего азота между надземными побегами 
и корневищами. Лишь у зимнезеленой Pyrola rotundifolia 80% 
азота приходилось на надземные органы. 

Рис. 25. Распределение биомассы длиннокорневищных растений лесной 
(А) и луговой (Б) эколого-ценотических групп. 1 – надземная часть, 2 – подзем-
ная часть (корневища и корни) (Маслова и др., 2010в).

Fig. 25. Biomass distribution of long-rhizome-forming plants from different eco-
cenotic groups. (А) Forest plants, (Б) meadow plants. (1) Aboveground organs, (2) 
underground organs (rhizomes and roots).



79

Содержание растворимых углеводов в сухой массе листьев 
корневищных растений варьировало от 1 до 3.6% (рис. 27�. Ли-
стья луговых видов растений отличались сравнительно низкой 
концентрацией сахаров. Для листьев лесных растений харак-
терно накопление углеводов, особенно моносахаридов, доля ко-
торых составляла 70-80% в общей сумме сахаров (табл. 14�. 
В отличие от листьев, в корневищах наблюдали обратную за-
кономерность: более высокое содержание сахаров было у кор-
невищ луговых растений, низкое – у лесных (рис. 26�. Отли-
чительной особенностью корневищ луговых видов A. millefoli­. millefoli­millefoli­
um, M. arvensis, E. repens является накопление олигосахаридов 
(раффинозы, стахиозы�, доля которых составляла от 20 до 80% 
от суммы всех углеводов (табл. 14�. 

Анализ результатов показывает, что продуктивность длин-
нокорневищных видов зависит от условий произрастания и 
связана с реализацией разных жизненных стратегий. Луговые 
быстрорастущие виды характеризовались более высокой про-
дуктивностью по сравнению с лесными видами, проявляющи-
ми стресс-толерантные свойства, отличительной чертой кото-
рых является медленный рост. Так, например, относительная 

Рис. 26. Распределение общего азота по органам длиннокорневищных 
видов в зависимости от эколого-ценотической приуроченности. А – лесные ви-
ды, Б – луговые виды. 1 – надземные побеги, 2 – корневища (Маслова и др., 
2010в). 

Fig. 26. Total nitrogen distribution between organs of long-rhizome species 
from different eco-cenotic groups. (А) Forest plants, (Б) meadow plants. (1) Aboveg-
round shoots, (2) rhizomes.
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скорость роста растений Paris quadrifolia составляла 0.03 г/г 
сут в фазу генеративного развития, что в два раза меньше по 
сравнению с луговыми видами Mentha arvensis и Achillea mille­ mille­mille­
folium (Маслова и др., 2010в�. Корневищные виды разных эко-
лого-ценотических групп слабо различались по распределению 

Рис. 2�. Содержание растворимых углеводов в листьях (1) и корневищах 
(2) растений лесной (А) и луговой (Б) эколого-ценотических групп (июнь-июль, 
фаза бутонизации – цветения растений) (Маслова и др., 2010в).

Fig. 2�. Content of soluble carbohydrates in leaves (1) and rhizomes (2) of 
plants from different eco-cenotic groups. (А) forest plants, (Б) meadow plants.

Таблица 14
Состав растворимых углеводов в листьях и корневищах растений

разных эколого-ценотических групп, мг/г сухой массы 

Вид
Моносахариды Дисахариды Олигосахариды

Листья Корне-
вища Листья Корне-

вища Листья Корне-
вища

Луговые виды
Mentha
arvensis

2.4 ± 0.3 5.4 ± 0.6 4.� ± 0.3 2.1 ± 0.1 6.6 ±1.2 30.2 ± 2.1

Elytrigia 
repens

19.2 ± 1.9 14.0 ± 0.9 12.8 ± 1.5 �.0 ± 0.5 Следы 4.3 ± 0.5

Achillea
millefolium 

5.1 ± 0.5 15.1 ± 3.5 6.8 ± 0.6 12.0 ± 0.8 Следы 3.6 ± 0.5

Лесные виды
Pyrola 
rotundifolia 

21.6 ± 2.2 11.0 ± 0.4 11.5 ± 0.5 9.4 ± 0.2 Следы следы

Vaccinium 
vitis­idaea 

18.9 ± 0.3 2.� ± 0.1 5.6 ± 0.1 8.2 ± 0.4 Следы следы

Gymnocarpium 
dryopteris 

5.5 ± 0.5 2.6 ± 0.3 9.5 ± 1.0 2.0 ± 0.01 Следы следы



81

биомассы между донорными и акцепторными органами. На до-
лю корневищ приходилось в среднем 50% всей биомассы, что 
свидетельствует о распределении значительного количества ас-
симилированного углерода в подземную часть независимо от 
ценотической приуроченности. Это обусловлено преобладанием 
вегетативного размножения у длиннокорневищных видов рас-
тений и депонированием большой части ассимилятов в подзем-
ных побегах, способных к зимовке.

Растения разных эколого-ценотических групп существен-
но различались по уровню дыхательной способности: листья и 
корневища луговых видов растений с ежегодным обновлением 
листьев дышали активнее по сравнению с лесными (табл. 13�. 
Можно полагать, что интенсивное дыхание быстрорастущих 
видов растений обусловлено более высокой скоростью роста по 
сравнению с медленнорастущими (Poorter et al., 1990� Lambers 
et al., 1998�. Расчеты удельной дыхательной цены (Головко, 
1999� показали, что за сутки луговые быстрорастущие расте-
ния затрачивали на образование de novo и обновление уже су-
ществующих структур, а также поддержание функциональной 
активности листьев и корневищ количество дыхательного суб-
страта, эквивалентное 3 и 1.7% от их биомассы соответственно 
(табл. 14�. Следовательно, луговые виды растений характеризо-
вались по крайней мере в 1.5 раза более высокими относитель-
ными затратами дыхательного субстрата, чем лесные.

Корреляционный анализ выявил наличие тесной взаимос-
вязи (r = 0.75, P ≤ 0.01� между дыханием и содержанием азо-
та в биомассе листьев исследованных растений (рис. 28А�. Ли-
стья луговых быстрорастущих видов содержали на 25% боль-
ше азота и дышали на 40% интенсивнее по сравнению с мед-
леннорастущими лесными. Сходные результаты были получе-
ны в вегетационном опыте для 24 одно- и двудольных видов 
с разной относительной скоростью роста (Poorter et al., 1990� 
Lambers et al., 1998�. Листья быстрорастущих растений содер-
жали на 44% больше азота и дышали в два раза активнее, чем 
виды с низкой RGR. 

В литературе данные о связи дыхания нелистовых органов 
с содержанием в них азота немночисленны и получены пре-
имущественно на культурных растениях (Головко, 1999�. На-
ши данные показывают, что в отличие от листьев, связь ды-
хания корневищ с содержанием азота отсутствовала (r = 0.39, 
Р > 0.05� (рис. 28Б�, что является результатом сходства рас-
тений разных эколого-ценотических групп по азотному стату-
су подземных побегов. Корневища луговых видов дышали ак-
тивнее лесных, но были сравнимы по содержанию в них обще-
го азота. Это может быть результатом большей потребности в 
дыхательной энергии подземных побегов быстрорастущих лу-
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говых растений с конкурентно-рудеральным типом адаптивной 
стратегии. Такая особенность может быть связана с более вы-
сокими энергетическими затратами на поглощение, восстанов-
ление и транспорт азотистых соединений в подземных орга-
нах луговых растений, характеризующихся высокой продук-
тивностью надземной массы, куда распределяется значитель-
ная часть азота (70%�. Как известно, быстрый рост неизбеж-
но связан с интенсивным обменом азотсодержащих соединений 
(Hirose, 1988�. Не исключено также, что корневища лесных ви-Hirose, 1988�. Не исключено также, что корневища лесных ви-, 1988�. Не исключено также, что корневища лесных ви-
дов растений могут запасать азот. Придаточные корни в узлах 
корневищ имеют микоризы, способные утилизировать органи-
ческий азот лесной подстилки (Lambers et al., 1998�. 

Данные по ДС органов и содержанию в них общего азота по-
зволяют оценить дыхательные затраты или дыхательную цену 
белка (Головко, 1999�. Расчеты показали, что дыхательная цена 
белка листьев и корневищ лесных видов растений была несколь-
ко ниже, чем у луговых, и составляла в среднем 11 и 14 мг СО

2
/г 

белка ч или 0.18 и 0.23 г глюкозы/г белка сут (табл. 13�. Это мо-
жет быть связано с более низкой скоростью оборота белка в мед-
леннорастущих органах лесных стресс-толерантов, адаптирован-

ных к произ растанию под 
пологом леса. По данным 
(Дымова, Головко, 1998�, 
под полог елово-осинового 
разно трав ного леса прони-
кает не более 3-5% ФАР. 
В  этих условиях сниже-

Рис. 28. Взаимосвязь меж-
ду содержанием общего азота 
(Nобщ) и дыхательной способно-
стью (ДС) в листьях (А) и под-
земных побегах (Б) длиннокор-
невищных растений. Точками 
и номерами обозначены виды, 
представленные в табл. 2 (см. 
гл. 2). На рисунке А корреляци-
онная связь статистически зна-
чима, P ≤ 0.01 (Маслова и др., 
2010в).

Fig. 28. Correlations bet ween 
total nitrogen content (Ntotal) and re-
spiratory capability (RC) in leaves 
(А) and rhizomes (B) of long-rhi-А) and rhizomes (B) of long-rhi-) and rhizomes (B) of long-rhi-
zome plants. Figures correspond 
to species numbers in Table 2. In 
(A), correlations are significant at 
P ≤ 0.01.



83

ние содержания и скорости обновления белка можно рассматри-
вать как адаптивный признак, способствующий сокращению за-
трат на поддержание белкового обмена клетки. 

Основным субстратом для синтеза структурной и запасной 
биомассы растений являются углеводы, концентрация которых 
зависит от скорости роста растений, фазы развития, факторов 
внешней среды. Наши результаты свидетельствуют о том, что 
уровень углеводов в донорных листьях и акцепторных органах – 
подземных побегах длиннокорневищных многолетников связан 
с эколого-ценотической приуроченностью и реализацией разных 
типов адаптивных стратегий. Лесные стресс-толерантные ви-
ды характеризовались сравнительно высоким содержанием не-
структурных сахаров в листьях и низким – в корневищах (рис. 
27�. Накопление листьями лесных видов растений растворимых 
углеводов, особенно моносахаридов (табл. 14�, может свидетель-
ствовать о низкой скорости транспорта и утилизации углерода 
в акцепторных органах медленнорастущих видов, произраста-
ющих в условиях слабой освещенности. По некоторым данным 
(Пьянков и др., 2000� Яшков, 2001�, стресс-толеранты отлича-
ются от видов с другими типами адаптивных стратегий низ-
кой скоростью оттока продуктов фотосинтеза. Кроме того, часть 
ассимилятов может использоваться для образования механиче-
ских тканей, кутикулы, синтеза вторичных соединений, кото-
рыми богаче листья стресс-толерантных видов (Lambers, Poor-
ter, 1992�. 

Сравнительно низкая концентрация растворимых углево-
дов в листьях луговых, быстрорастущих видов является ре-
зультатом более интенсивного использования ассимилятов на 
рост и дыхание надземных побегов и транспорта сахаров в ак-
цепторные органы – корневища, где обнаружено их накопле-
ние. Повышение концентрации сахаров в подземной части лу-
говых видов может стимулировать поглощение нитратов кор-
нями, усиливать деление и дифференциацию клеток в тканях 
корней (Hänish ten Gate, Breteler, 1981�. Более высокое по срав- ten Gate, Breteler, 1981�. Более высокое по срав-ten Gate, Breteler, 1981�. Более высокое по срав- Gate, Breteler, 1981�. Более высокое по срав-Gate, Breteler, 1981�. Более высокое по срав-, Breteler, 1981�. Более высокое по срав-Breteler, 1981�. Более высокое по срав-, 1981�. Более высокое по срав-
нению с лесными видами накопление неструктурных углево-
дов, особенно олигосахаридов, в корневищах луговых растений 
может быть связано с разным ритмом сезонного развития рас-
тений. Листья летне-зеленых луговых видов к осени отмира-
ют, и корневища являются основным хранилищем запасных 
веществ, обеспечивающих перезимовку и отрастание рано вес-
ной. В отличие от летне-зеленых видов, у вечнозеленых рас-
тений растворимые сахара накапливаются в листьях. Зимую-
щие листья вечнозеленых видов растений являются основным 
хранилищем резервного пула ассимилятов и гормонов для ро-
ста листьев новой генерации в весенний период (Иванова и др., 
1998�.
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Исследованные виды различаются по способу и, следова-
тельно, механизму загрузки ассимилятов в донорных листьях. 
По данным Ю.В. Гамалея (2004�, большинство представителей 
семейств Asteraceae и Poacea, к которым относятся луговые ви-Asteraceae и Poacea, к которым относятся луговые ви- и Poacea, к которым относятся луговые ви-Poacea, к которым относятся луговые ви-, к которым относятся луговые ви-
ды (A. millefolium, T. farfara, E. repens, B. inermis, P. arundi­. arundi­arundi­
nacea�, имеют апопластный путь загрузки флоэмы. У предста-
вителей семейств Pyrolaceae и Ericaceae, к которым относятся 
лесные виды (P. rotundifolia, V. vitis­idaea, V. myrtillus�, сим-
пластный путь загрузки флоэмы. Транспортной формой асси-
милятов, специфических для апопластного способа загрузки, 
является сахароза. Загрузка сахарозы в транспортную систе-
му через апопласт связана с большими энергетическими затра-
тами, чем по симпластному пути, поскольку трансмембранный 
перенос 1 моля сахарозы требует затрат 1 моля АТФ. Разли-
чие в способах транслокации ассимилятов, по-видимому, мо-
жет быть одним из факторов, определяющих дыхательную ак-
тивность. Апопластные травы – преимущественно светолюби-
вые растения, симпластные растения не требовательны к свету 
и могут произрастать в условиях затенения, где конкуренция 
между видами ослаблена. 

В целом полученные данные демонстрируют тесную связь 
физиологических свойств длиннокорневищных растений с их 
эколого-ценотическими условиями обитания, жизненной стра-
тегией, ритмом сезонного развития. Закономерности роста лу-
говых видов растений с летнезеленым феноритмотипом свя-
заны с их высокой скоростью роста, интенсивным дыханием, 
высоким содержанием азота, энергетической обеспеченностью 
белка. Лесные виды, проявляющие стресс-толерантные свой-
ства, отличались низкой физиологической активностью над-
земных и подземных органов. Для корневищ лесных видов рас-
тений характерно слабое дыхание, более низкое содержание не-
структурных углеводов и высокое содержание азота, что позво-
ляет растениям выживать в лесных фитоценозах при ограни-
ченной доступности ресурсов.

3.2.2. Дыхание и рост
двух длиннокорневищных травянистых многолетних

растений с разным ритмом сезонного развития

Анализ возрастных изменений роста и дыхательной спо-
собности органов растений при одной и той же температуре по-
зволяет учитывать кроме внешних и внутренние регулирую-
щие факторы. Задача состояла в изучении метаболической ак-
тивности, взаимосвязи дыхания и роста и их изменения в сезо-
не у длиннокорневищных многолетних растений лесной и лу-
говой эколого-ценотических групп с разным ритмом сезонно-
го развития.
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Полученные результаты свидетельствуют о различной се-
зонной динамике дыхательной способности (ДС� листьев и кор-
невищ лугового летнезеленого вида Achillea millefolium и лес-
ного зимнезеленого вида Pyrola rotundifolia (рис. 29�. Скорость 
выделения СО

2
 в листьях A. millefolium в фазу вегетативного 

роста (начало июня� была вдвое выше по сравнению с фазой 
цветения (июль�. К концу вегетационного периода (начало ок-
тября�, когда происходит отмирание летнезеленых побегов, ДС 
листьев молодых розеток составляла 65% от дыхания розеточ-
ных листьев в начале июня (фаза отрастания�. ДС корневищ 
A. millefolium была ниже по сравнению с листьями, особенно в 
начале и конце вегетационного периода. Сезонные изменения 
ДС корневищ A. millefolium были выражены слабее, чем у ли-
стьев: в течение лета скорость выделения СО

2
 корневищами со-

ставляла в среднем 1.5 мг/г сухой массы ч, а к концу октября 
она снижалась на 28%. 

Растения P. rotundifolia характеризовались существенно 
более низкой ДС по сравнению с A. millefolium (рис. 29�. Ско-
рость выделения СО

2
 у перезимовавших листьев P. rotundifolia 

в начале вегетации была низкой и составляла всего 20% от ды-
хания листьев новой генерации, появившихся в июне. В конце 
вегетации (сентябрь� ДС листьев сохранялась на высоком уров-
не. Сезонный ход дыхания подземных побегов был сходен с ли-
стьями: ДС корневищ возрастала к концу июня и оставалась 
высокой до конца сентября. 

Сравнительные микрокалореспирометрические исследова-
ния проводили во второй половине июня, когда оба вида рас-
тений находились в генеративной фазе. На рис. 30 видно, что 

Рис. 29. Сезонная динамика дыхательной способности растений Achillea 
millefolium (А) и Pyrola rotundifolia (Б), данные 2006-200� гг. 1 – листья, 2 – кор-
невища. Данные газометрического анализа (Маслова и др., 2010б).

Fig. 29. The seasonal respiration dynamics of leaves (1) and rhizomes (2) of 
Achillea millefolium (А) and Pyrola rotundifolia (B) plants. The data were obtained 
in 2006-200�.
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скорость дыхания и тепловыделения молодых листьев и осо-
бенно апикальной части корневищ A. millefolium превышали 
таковые у P. rotundifolia.

Следует отметить отчетливую взаимосвязь между скоро-
стью тепловыделения и дыхания: метаболическое выделение 
тепла было выше у интенсивно дышащих тканей. Расчеты по 
модели (Hansen et al., 1994� Хансен и др., 1996�, связывающей 
дыхание и тепловыделение со скоростью роста, показали, что 
растения A. millefolium отличались от растений P. rotundifolia 
более интенсивным ростом листьев и корневищ. 

Исследованные растения различались по азотному и угле-
водному статусу. В июле концентрация азота в листьях и кор-
невищах A. millefolium была примерно в 1.5 раза выше по срав-
нению с P. rotundifolia (рис. 31А�. Растения A. millefolium ха-
рактеризовались также более высоким фондом растворимых 
углеводов в корневищах, но существенно уступали P. rotundifo­. rotundifo­rotundifo­
lia по содержанию сахаров в листьях (рис. 30Б�.

Таким образом, рас те -
ния с разным ритмом се-
зонного развития сущест-
венно отличались по уров-
ню ДС: листья и корне-
вища летнезеленого вида 
A. millefolium дышали в 
три-пять раз интенсивнее 
по сравнению с зимнезе-
леной P. rotundifolia. 

Рис. 30. Дыхание (А), те-. 30. Дыхание (А), те-Дыхание (А), те- (А), те-А), те-), те-те-
пловыделение (Б) и скорость 
роста (В) органов растений 
Achil lea millefolium (1), Pyrola ro-
tundifolia (2) при 20 °С (фаза бу-при 20 °С (фаза бу- 20 °С (фаза бу-°С (фаза бу- (фаза бу-фаза бу- бу-бу-
тонизации, июнь, 2006 г.). Дан-, июнь, 2006 г.). Дан-июнь, 2006 г.). Дан-, 2006 г.). Дан-г.). Дан-.). Дан-Дан-
ные микрокалориметрического 
метода (Маслова и др., 2010б).

Fig. 30. Respiration (А), heat 
emission (B) and growth rate (C) 
of Achillea millefolium (1) and Py-
rola rotundifolia (2) plant organs at 
20 °С at the booting phase, July 
2006. The data were obtained by 
the microcalorimetric method. 
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Рис. 31. Содержание общего азота (А) и растворимых углеводов (Б) в ор-. 31. Содержание общего азота (А) и растворимых углеводов (Б) в ор-Содержание общего азота (А) и растворимых углеводов (Б) в ор- общего азота (А) и растворимых углеводов (Б) в ор-общего азота (А) и растворимых углеводов (Б) в ор- азота (А) и растворимых углеводов (Б) в ор-азота (А) и растворимых углеводов (Б) в ор- (А) и растворимых углеводов (Б) в ор-А) и растворимых углеводов (Б) в ор-) и растворимых углеводов (Б) в ор-и растворимых углеводов (Б) в ор- растворимых углеводов (Б) в ор-растворимых углеводов (Б) в ор- углеводов (Б) в ор-углеводов (Б) в ор- (Б) в ор-Б) в ор-) в ор-в ор- ор-ор-
ганах растений Achillea millefolium (1) и Pyrola rotundifolia (2) (фаза цветения, 
июль 2006 г.).

Fig. 31. Content of total nitrogen (A) and soluble carbohydrates (B) in biomass 
of Achillea millefolium (1) and Pyrola rotundifolia (2) plants at the blooming phase 
(July 2006).

Виды растений имели разный сезонный ход дыха тельной 
активности: ДС листьев и корневищ A. mil  lefolium снижалась 
к концу вегетации, тогда как органы P. rotundifolia сохраняли 
высокую ДС до конца сезона. Растения A. millefolium отлича-
лись от растений P. rotundifolia более интенсивным ростом ли-
стьев и корневищ. Выявлены также различия между видами по 
содержанию азота и углеводов в биомассе листьев и корневищ. 

A. millefolium является евро-азиатским видом, который 
распространен повсеместно в лесной, лесостепной и степной зо-
нах, растет на суходольных и заболоченных лугах, окраинах 
полей (Атлас..., 1983�. P. rotundifolia принадлежит к древне-
му таксону подсем. Грушанковые, представители которого со-
хранились со времен третичного периода и являются типичны-
ми компонентами травяно-кустарничкового яруса хвойных ле-
сов (Таршис, 2005б�. 

A. millefolium относится к смешанному CRS-типу с преобла-CRS-типу с преобла--типу с преобла-
данием конкурентно-рудеральных свойств, а P. rotundifolia яв-
ляется стресс-толерантом (Grime et al., 1988�. Реализация стра-Grime et al., 1988�. Реализация стра- et al., 1988�. Реализация стра-et al., 1988�. Реализация стра- al., 1988�. Реализация стра-al., 1988�. Реализация стра-., 1988�. Реализация стра-
тегических качеств рассматриваемых видов связана с их фи-
зиолого-биохимическими свойствами. Как показали наши дан-
ные, вид с S-типом стратегии, в отличие от CRS-типа, характе-S-типом стратегии, в отличие от CRS-типа, характе--типом стратегии, в отличие от CRS-типа, характе-CRS-типа, характе--типа, характе-
ризовался пониженной метаболической активностью, что вы-
ражалось в более низкой скорости дыхания, тепловыделения и 
роста. Этому соответствовало и низкое содержание азота в био-
массе. 

По данным Ю.В. Гамалея и сотр. (Гамалей, 2004� Гамалей 
и др., 2007�, представители семейства Asteraceae, к которым 
относится A. millefolium, характеризуются апопластным путем 
загрузки флоэмы. Загрузка сахарозы в транспортную систему 
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через апопласт связана с большими энергетическими затрата-
ми, чем по симпластному пути. Движущей силой симпласт-
ной загрузки, свойственной представителям семейства Pyrola-Pyrola-
ceae (порядок Ericales�, к которым относится P. rotundifolia, яв-
ляется транспорт по градиенту давления (Гамалей, 2004�. Та-
кой способ транспорта ассимилятов менее энергоемок. Разли-
чия в способах транспорта, по-видимому, являются одним из 
факторов, определяющих дыхательную активность. У видов с 
апопластным механизмом загрузки до 50% дыхания донорного 
листа связано с транспортной функцией (Головко, 1999�. Апо-
пластные травы – преимущественно светолюбивые растения с 
выраженными конкурентно-рудеральными свойствами. Сим-
пластные растения не требовательны к свету и могут произрас-
тать в условиях затенения, где конкуренция между видами ос-
лаблена.

Дыхание растений тесно связано с их азотным статусом, 
что обусловлено прямыми затратами дыхательного субстрата 
на синтез de novo и поддержание белкового обмена растений 
(Головко, 1999� Головко и др., 2009�. Содержание азота отра-
жает интенсивность метаболических процессов, положительно 
коррелирует с относительной скоростью роста растений (Poort-Poort-
er et al., 1990� Головко, Добрых, 1993� Garnier, Vancaeyzeele, 
1994�. Быстрорастущие виды c высокой RGR содержат боль-c высокой RGR содержат боль- высокой RGR содержат боль-RGR содержат боль- содержат боль-
ше азота и характеризуются повышенным дыханием по срав-
нению с медленнорастущими растениями (Poorter et al., 1990� 
Lambers et al., 1998�. Наши данные показали, что «дыхатель- et al., 1998�. Наши данные показали, что «дыхатель-et al., 1998�. Наши данные показали, что «дыхатель- al., 1998�. Наши данные показали, что «дыхатель-al., 1998�. Наши данные показали, что «дыхатель-., 1998�. Наши данные показали, что «дыхатель-
ная цена белка» листьев и корневищ A. millefolium, рассчитан-
ная по показателям дыхательной способности органов и содер-
жанию в них общего азота, в фазу цветения (июль� составляла 
в среднем 9 мг СО

2
/г белка ч или 0.15 г глюкозы/г белка сут. 

«Дыхательная цена белка» в органах P. rotundifolia была в 1.5 
раза меньше, чем у A. millefolium. Это может быть связано с бо-
лее низкой скоростью оборота белка в медленно растущих рас-
тениях с S-типом стратегии. Растения P. rotundifolia адапти-
рованы к росту под пологом хвойных лесов, где уровень све-
та низкий. В этих условиях снижение содержания и скорости 
обновления белка можно рассматривать как адаптивный при-
знак, способствующий сокращению затрат на поддержание бел-
кового обмена клетки. 

Следует отметить, что концентрация азота в корневищах 
обоих видов была ниже, чем в листьях (рис. 31А�. Однако ли-
стья и подземные побеги A. millefolium и P. rotundifolia не от-
личались по дыхательной цене белка. В июле у исследованных 
видов растений наблюдается интенсивное формирование лате-
ральных корневищ. Следовательно, значительную долю в био-
массе корневищ составляли молодые ткани с активным мета-
болизмом. 
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Результаты исследований показывают различия по содер-
жанию растворимых углеводов в листьях и подземных побе-
гах изученных видов (рис. 31Б�. Низкая концентрация саха-
ров в листьях A. millefolium – летнезеленого вида, является, по-
видимому, результатом интенсивного роста фотосинтезирую-
щих органов, а также транспорта углеводов в акцепторные ор-
ганы – корневища, где обнаружено их накопление. Накопление 
листьями P. rotundifolia растворимых углеводов может свиде-
тельствовать о низкой скорости транспорта и утилизации угле-
рода в акцепторных органах медленнорастущего вида с зимне-
зеленым феноритмотипом. Листья зимнезеленого вида P. rotun­. rotun­rotun­
difolia имеют большую продолжительность жизни по сравне-
нию с листьями растений A. millefolium, надземные побеги ко-
торых отмирают в конце вегетационного периода. 

 Основные энергетические затраты лесных видов, прояв-
ляющих стресс-толерантные свойства, связаны с адаптацией к 
стрессовому воздействию, синтезом защитных соединений вто-
ричного метаболизма, повышающих устойчивость растений к 
экологическим факторам (Пьянков и др., 2001�. Метаболизм 
конкурентных и рудеральных видов, произрастающих в луго-
вых фитоценозах, направлен на формирование активного фер-
ментативного комплекса, что способствует интенсивному росту 
растений, увеличению ростовой составляющей дыхания. Раз-
личия в сезонной динамике ДС листьев A. millefolium и P. ro­
tundifolia отражают особенности ритма развития фотосинтези-
рующих органов растений: летнезеленые и зимнезеленые. Сни-
жение ДС листьев и корневищ A. millefolium в течение вегета-
ционного периода связано с адаптацией роста летнезеленого ви-
да к сезонному изменению климата, переходом к автономно-
му (внутреннему� развитию. В результате автономного разви-
тия посредством корневищ, клубней, луковиц растение времен-
но утрачивает прямую связь с внешней средой, что приводит 
к снижению процессов жизнедеятельности (Эволюция функ-
ций..., 1985�. В отличие от A. millefolium, дыхательная актив-
ность P. rotundifolia повышалась в течение вегетации. Весной 
перезимовавшие листья P. rotundifolia характеризовались низ-
кой ДС, что обусловлено их физиологической ролью в это вре-
мя. В весенний период зимующие листья вечнозеленых травя-
нистых растений являются хранилищем резервного пула асси-
милятов и гормонов для роста листьев новой генерации (Ивано-
ва и др., 1998� Golovko, Dymova, 1999�. ДС листьев новой гене-Golovko, Dymova, 1999�. ДС листьев новой гене-, Dymova, 1999�. ДС листьев новой гене-Dymova, 1999�. ДС листьев новой гене-, 1999�. ДС листьев новой гене-
рации и корневищ зимнезеленого вида оставалась сравнитель-
но высокой до конца вегетационного периода. Это обусловлено 
особенностями морфогенеза длительно вегетирующих листьев, 
продолжительность жизни которых составляет у P. rotundifo­. rotundifo­rotundifo­
lia один год. Высокие энергетические затраты листьев зимнезе-
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леного вида в осенний период могут быть связаны со структур-
ными и физиологическими изменениями в клетках и тканях, 
что способствует адаптации растений к низким температурам. 
В осенний период происходит изменение баланса фитогормо-
нов, накопление сахаров, свободных аминокислот, белков, ли-
пидов, осуществляются ультраструктурные перестройки в про-
топласте и хлоропластах (Климов, 2001� Яцко и др., 2009�. 

Таким образом, установлены закономерные изменения ды-
хательной способности и выявлены особенности метаболизма 
двух видов корневищных травянистых многолетних растений 
с разной эколого-ценотической приуроченностью и ритмом се-
зонного развития. Реализация жизненной стратегии растения-
ми A. millefolium, летнезеленого вида луговой эколого-ценоти-
ческой группы, связана с высокой скоростью роста, что обеспе-
чивается повышенной метаболической активностью – интен-
сивным дыханием, тепловыделением, высоким азотным стату-
сом. Растения A. millefolium, произрастающие в условиях более 
выраженной конкуренции со стороны других видов, выживают 
благодаря более быстрому росту. Реализация жизненной стра-
тегии растениями P. rotundifolia, зимнезеленого вида лесной 
эколого-ценотической группы, связана с низкой скоростью ро-
ста и соответственно метаболической активностью как надзем-
ной, так и подземной части. Данный вид адаптируется к усло-
виям слабой освещенности под пологом хвойного леса, где кон-
куренция со стороны других видов не столь высока. Ограниче-
ние фотосинтеза недостатком солнечной радиации компенсиру-
ется повышением продолжительности жизни листьев.
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4. РОЛЬ ПОДЗЕМНОГО МЕТАМЕРНОГО КОМПЛЕКСА
В ДОНОРНО-АКЦЕПТОРНОЙ СИСТЕМЕ

ДЛИННОКОРНЕВИЩНЫХ МНОГОЛЕТНИКОВ

Ростовые корреляции и донорно-акцепторные отношения 
(ДАО� играют важнейшую роль в регуляции роста и морфо-
генеза растений (Мокроносов, 1981, 1983� Уоринг, Филлипс, 
1984� Полевой, 1982, 1984�. Формирование и функционирова-
ние донорно-акцепторной системы (ДАС� растений зависят от 
жизненной стратегии вида, его генотипа, формирующегося под 
действием климатических и эколого-ценотических факторов. 
Особый интерес с точки зрения ДАО представляет группа кор-
невищных растений, которые депонируют углерод в подземных 
побегах – корневищах. Подземный метамерный комплекс опре-
деляет жизненную форму «травянистый многолетник» (Голу-
бев, 1956а, б, 1957а, б� Серебряков, Серебрякова, 1965�, суще-
ствует непрерывно, тогда как надземные побеги отмирают еже-
годно� перезимовывают корневища с почками возобновления. 
Это позволяет рассматривать подземные побеги как важное зве-
но регуляции ДАС корневищных многолетних растений.

4.1. Характеристика роста и распределение биомассы 
в надземные и подземные побеги 

В связи с оценкой роли подземного метамерного комплек-
са в ДАС корневищных растений необходимо изучение показа-
телей роста, метаболической активности, накопления и распре-
деления биомассы в целом растении на разных этапах его раз-
вития. Для изучения коррелятивных взаимосвязей при форми-
ровании надземных и подземных побегов использовали класси-
фикацию этапов органогенеза побега в жизненном цикле мно-
голетних травянистых растений (Куперман, 1977�. Длиннокор-
невищные злаковые растения Bromopsis inermis и Phalaroides 
arundinacea, выращенные из семян, уже на первом году жизни 
сформировали хорошо развитый куст в условиях слабого цено-
тического взаимодействия. На III этапе органогенеза, который 
характеризуется дифференциацией главной оси зачаточного со-
цветия и зачаточных прицветных листьев соцветия, растения 
имели по четыре-пять надземных и четыре-семь подземных по-
бегов (табл. 15�. Подземные побеги не отличались от надземных 
по числу метамеров, но были вдвое короче. 
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У растений B. inermis второго года жизни к началу трубко-
вания (IV этап органогенеза� число надземных и подземных по-IV этап органогенеза� число надземных и подземных по- этап органогенеза� число надземных и подземных по-
бегов существенно возросло по сравнению с растениями перво-
го года жизни (табл. 15, 16�. В фазе колошения (VIII этап орга-VIII этап орга- этап орга-
ногенеза� растения имели в среднем по 30 надземных и 40 под-
земных побегов с одинаковым количеством метамеров. К фа-

Таблица 15 
Показатели роста и развития растений Bromopsis  inermis

и Phalaroides arundinacea первого года жизни в фазе кущения
(III этап органогенеза), 2001 г. 

Показатели B. inermis P. arundinacea
Число  побегов, шт./растение:

надземных
подземных

4.0 ± 0.5
6.8 ± 0.4

5.4 ± 0.�
4.1 ± 0.�

Число метамеров шт./побег:
надземных
подземных

4.8 ± 0.4
3.4 ± 0.2

4.4 ± 0.4
4.3 ± 0.3

Длина побега, см:
надземный
подземный

38.9 ± 1.8
19.2 ± 3.5

41.2 ± 2.1
16.9 ± 5.1

Таблица 16
Динамика показателей роста надземных и подземных побегов 

Bromopsis inermis второго года жизни, 2002 г. (Маслова и др., 2005)

Параметр Начало
трубкования Колошение Созревание

семян 
Число  побегов, шт./растение:

надземных 
подземных 

33.6 ± 5.�
32.4 ± 2.8

28.6 ± 3.4
41.2 ± 5.8

55.0 ± 13.8
31.6 ± 5.9

Число метамеров шт./побег:
надземных 
подземных 

5.2 ± 0.2
4.0 ± 0.3

5.5 ± 0.2
5.6 ± 0.3

6.0 ± 0.4
10.3 ± 0.6

Длина побега, см:
надземный 
подземный 

49.9 ± 1.6
12.4 ± 1.3

41.0 ± 2.3
22.5 ± 1.9

61.� ± 1.�
32.5 ± 2.2

Сухая масса, г/растение:
надземный 
подземный 

8.8 ± 1.3
6.6 ± 0.8

26.2 ± 4.3
13.� ± 3.1

60.� ± 11.9
44.� ± �.6

Сухая масса целого растения, 
г/растение 15.2 ± 1.5 39.9 ± 4.0 99.3 ± 10.8
Соотношение масс надзем-
ные/подземные побеги 1.3 1.9 1.4
Площадь листьев,
дм2/растение 8.2 ± 2.2 12.� ±1.6 34.1 ± �.6
Отношение площади ли-
стьев к массе целого расте-
ния, дм2/г 0.90 0.32 0.34
Отношение площади листьев 
к массе подземных побегов, 
дм2/г 1.2 0.92 0.�6
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Таблица 17 
Содержание азота и углерода в биомассе растений Bromopsis  inermis  

второго года жизни, мг/г сухой массы, 2002 г. 

Показатель Колошение Созревание семян
Листья Корневища Листья Корневища

С 444 ± 24 423 ± 20 443 ± 26 396 ± 1�
N 38.� ± 1.9 35.1 ± 2.0 26.8 ± 1.1 15.� ± 0.8

C/N 11.5 12.1 16.5 25.2

зе созревания семян (XI этап органогенеза� отмечено увеличе-XI этап органогенеза� отмечено увеличе- этап органогенеза� отмечено увеличе-
ние числа надземных и снижение количества подземных по-
бегов, что может быть результатом отрастания корневищ, т.е. 
формирования сарментов – подземных побегов с диатропно-ор-
тотропной ориентацией роста. Следует отметить значительное 
увеличение числа метамеров корневищ, что связано с образова-
нием боковых побегов (5.7 ± 0.6 шт./побег� и новых метамеров 
(3.9 ± 0.4 шт./боковой побег�. В фазе колошения суммарная 
масса подземных побегов растений B. inermis была вдвое ниже, 
чем надземных побегов (табл. 17�. К периоду созревания семян 
различия сглаживались за счет большего прироста массы кор-
невищ. Соответственно уменьшалось и отношение площади ли-
стьев к массе подземных побегов.

В фазе колошения корневища B. inermis мало отличались 
от листьев по содержанию азота и углерода в сухой биомассе 
(табл. 17�. К фазе созревания семян концентрация азота в кор-
невищах снижалась вдвое. В этот период корневища уступали 
листьям, но превышали стебли по содержанию азота (данные 
по стеблям не приведены�. Соответственно изменялась и вели-
чина соотношения С/N. 

На рис. 32 видно, что в фазе колошения корневища B. iner­. iner­iner­
mis дышали столь же интенсивно, как и листья. По мере роста 
и развития растений дыхание корневищ снижалось сильнее, 
чем дыхание листьев. В период созревания семян (XI-XII эта-XI-XII эта--XII эта-XII эта- эта-
пы органогенеза� скорость выделения СО

2
 в корневищах была в 

1.6-2 раза меньше по сравнению с листьями.
Растения P. arundinacea второго года жизни на III этапе 

органогенеза имели примерно равную с B. inermis численность 
надземных побегов (табл. 18�. К XI-XII этапу количество над-XI-XII этапу количество над--XII этапу количество над-XII этапу количество над- этапу количество над-
земных побегов возросло втрое, а корневищ – почти на поря-
док. В результате в фазе созревания семян растения P. arundi­. arundi­arundi­
nacea превышали растения B. inermis по численности и биомас-
се надземных и подземных побегов.

У травянистых многолетних растений почки, формирую-
щие подземные диагравитропные побеги (корневища, столоны�, 
закладываются рано, на II этапе органогенеза, когда конус на-II этапе органогенеза, когда конус на- этапе органогенеза, когда конус на-
растания ортотропного побега имеет два-пять зачатков листьев 
(Маркаров, 1996�. Результаты наших исследований свидетель-
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Рис. 32. Дыхательная способность органов растений Bromopsis inermis 
второго года жизни. 1 – фаза колошения, 2 – фаза созревания семян, 2002 г. 
(Маслова и др. 2005).

Fig. 32. Respiration rate of organs of second summer Bromopsis inermis 
plants. (1) Earing phase, (2) seed ripening phase, 2002.

Таблица 18 
Динамика показателей роста растений Phalaroides arundinacea 

второго года жизни, 2003 г. (Маслова и др., 2005)

Примечание. Прочерк означает отсутствие данных.

Параметр
Кущение –

начало
трубкования

Колошение Созревание
семян 

Число  побегов, шт./растение:
надземных 
подземных 

3�.3 ± 5.5
�.3 ± 1.0

4�.� ± 6.0
–

161.6 ± 19.4
61.8 ± 10.0

Число метамеров шт./побег:
надземных 
подземных 

3.8 ± 0.�
6.4 ±  0.8

4.4 ± 0.6
–

5.6 ± 0.24
–

Длина побега, см:
надземный 
подземный 

49.9 ± 2.3
�.8 ± 2.�

56.4 ± 2.6
–

�6.8 ± 1.4
–

Сухая масса побега, г/растение
надземный 
подземный 

9.9 ± 1.9
�.5 ± 1.6

30.2 ± 8.6
13.1 ± 3.9

14�.0 ± 19.3
68.6 ± 10.9

Сухая масса целого растения, г 16.6 ± 1.9 43.3 ± 12.5 215.9 ± 30.2
Соотношение масс надземные/
подземные побеги 1.3 2.3 2.1
Площадь листьев, дм2/растение �.5 ± 2.0 – 51.0 ± 5.6
Отношение площади листьев
к массе целого растения, дм2/г 0.5 – 0.2
Отношение площади листьев
к массе подземных побегов, дм2/г 1.0 – 0.�
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ствуют о том, что уже к III этапу органогенеза, когда начина-III этапу органогенеза, когда начина- этапу органогенеза, когда начина-
ется дифференциация генеративных органов в конусе нараста-
ния ортотропного побега, происходят активный рост и формиро-
вание метамеров подземных побегов длиннокорневищных зла-
ков. Следовательно, формирование и рост органов вегетативно-
го размножения – корневищ – осуществляются до начала фор-
мирования генеративной сферы, что определяет долголетие осо-
би, конкурентоспособность растений и страхует вид от вымира-
ния. Корневища составляют существенную часть биомассы мно-
голетних злаков и сопоставимы с надземными побегами по ме-
таболической активности. Новообразование и интенсивный рост 
подземных побегов корневищных злаков отмечали вплоть до со-
зревания семян (XI этап органогенеза�, что может свидетель-XI этап органогенеза�, что может свидетель- этап органогенеза�, что может свидетель-
ствовать об отсутствии выраженной конкуренции за ассимиля-
ты между органами вегетативной и генеративной репродукции.

4.2. Ассимиляция и использование
меченого углерода в растениях 

Рост растений в значительной степени определяется обме-
ном углерода, поскольку большую долю сухого вещества расти-
тельного организма составляет именно этот элемент. Одним из 
главных факторов, регулирующих фотосинтетическую функ-
цию растения, а следовательно, определяющих рост, являют-
ся взаимоотношения между производящими и потребляющими 
ассимиляты органами и системы регуляции процессов образо-
вания и использования фотоассимилятов. Использование мето-
дов меченых атомов позволяет решать задачи изучения транс-
порта и распределения различных элементов в растениях. 

Ассимиляция и распределение 14С
 
в растениях Bromopsis 

inermis. Величина удельной активности (УА� характеризует со-
держание меченых атомов в единице биомассы и позволяет оце-
нить вклад различных органов в ассимиляцию СО

2
. Как и сле-

довало ожидать, сразу после экспозиции растений B. inermis в 
атмосфере с 14СО

2
 наибольшую УА имели листья (табл. 19�. УА 

нелистовых органов – стеблей с влагалищами листьев была в 
два раза ниже по сравнению с листьями. Следует отметить бы-
строе поступление 14С-ассимилятов в подземные органы, осо-
бенно в корневища, УА которых была в два раза выше по срав-
нению с корнями. Через неделю после экспозиции растений в 
атмосфере с 14СО

2
 (фаза колошения� УА листьев снизилась бо-

лее чем в 2.5 раза (рис. 33�. Одновременно отмечали увеличе-
ние УА стеблей и подземных органов, что свидетельствует о 
транспорте меченых ассимилятов в зоны, характеризующиеся 
интенсивной метаболической активностью – молодые корневи-
ща и интеркалярные меристемы стеблей.
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Результаты количественного распределения меченого угле-
рода в растениях B. inermis можно получить при анализе об-
щей радиоктивности, которая зависит от УА органов и их соот-
ношения в биомассе целого растения. В фазу трубкования че-
рез 1 ч после экспозиции подавляющая часть меченого углеро-
да была локализована в надземных органах растений (рис. 34�. 
В подземные органы – корневища и корни поступало около 
10% всего поглощенного при фотосинтезе радиоактивного угле-
рода. К фазе колошения, спустя неделю после экспозиции рас-
тений в атмосфере с 14СО

2
, отмечали убыль продуктов фотосин-

теза из листьев, в основном за счет дыхания и экспорта в дру-
гие органы растения. В стеблях депонировалось 50% 14С всего 
растения. Существенная часть ассимилированного углерода (до 
20%� находилась в период колошения в подземных органах, 
что свидетельствует об использовании углерода на рост корне-
вищ, доля которых составляла 30% в биомассе целого расте-
ния. 

Таблица 19
Содержание 14С в органах Bromopsis inermis второго года жизни 

через 1 ч после экспозиции в атмосфере с 14СО2 в фазе трубкования, 
2003 г.

Органы растений Имп. мин/100 мг 
сухой массы Имп./растение % от целого

растения
Листья 1594 ± 120 15940 ± 3180 48.�
Стебли + влагалища листьев 654 ± 38 12818 ± 2559 39.2
Корневища 241 ± 19 2414 ± 482 �.4
Корни 138 ± 9 1552 ± 311 4.�

Рис. 33. Содержание 14С в органах растений Bromopsis inermis второго го-го-
да жизни. 1, 2, 3, 4 – листья, стебли с влагалищами листьев, корневища и кор-
ни соответственно, 2003 г.

Fig. 33. C14 content in organs of Bromopsis inermis plants of the second living 
year. (1) Leaves, (2) stems with leaf sheaths, (3) rhizomes, (4) roots, 2003.
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Характер распределе-
ния ассимилятов в фазу 
созревания семян, через 
26 сут после экспозиции растений B. inermis в атмосфере с 14СО

2
, 

свидетельствует о наличии двух аттрагирующих центров – ли-
стья и быстро растущие корневища. В этот период количество 
14С в листьях и корневищах составляло 30 и 40% в биомассе рас-
тения соответственно, что в 1.5-2 раза больше, чем в фазу ко-
лошения. Доля меченого углерода в стеблях уменьшалась бо-
лее чем в два раза по сравнению с фазой колошения и составля-
ла около 20% всей метки. Содержание 14С в метелках растений 
B. inermis в фазу созревания семян не превышало 5%.

В целом в период репродуктивного развития длиннокорне-
вищного злака B. inermis существенная доля ассимилирован-
ного углерода использовалась для роста корневищ, обеспечи-
вающих вегетативное размножение растений. В репродуктив-
ные органы (метелки� растений поступало небольшое количе-
ство ассимилятов, что обусловлено их малой долей в биомассе 
целого растения и слабой аттрагирующей способностью. Ана-
логичные результаты были получены в опытах с многолетними 
короткокорневищными злаками (мятлик и лисохвост�, у кото-
рых доля подземных органов – корней и корневищ в биомассе 
целого растения составляла от 30 до 80% в зависимости от фа-
зы развития растений (Назаров, Головко, 1983�. 

Ассимиляция и распределение 14С в
 
растениях Phalaroides 

arundinacea. Результаты опытов показали, что в фазу кущения, 
во время интенсивного формирования надземных побегов, доля 
ассимилированного углерода в листовых пластинках составля-
ла около 70% всей метки (рис. 35�. Для растений P. arundina­. arundina­arundina­
cea характерен более интенсивный отток 14С-ассимилятов в под-
земные органы по сравнению с растениями B. inermis. В период 
активного роста надземных побегов через час после экспозиции 
в них было сосредоточено 90% 14С, около 10% ассимилирован-
ного углерода приходилось на активно растущие подземные ор-
ганы – корни и корневища. Через 10 сут в надземных побегах 

Рис. 34. Распределение 14С 
по органам Bromopsis inermis.   
1, 2, 3, 4, 5 – метелки, листья, 
стебли с влагалищами листьев, 
корневища, корни соответствен-
но, 2003 г.

Fig. 34. 14С distribution to 
Bro mopsis inermis organs. (1) Pa-
nicles, (2) leaves, (3) stems with 
leaf sheaths, (4) rhizomes, (5) 
roots, 2003.
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обнаружено около 70% ассимилированного углерода, большая 
часть которого была локализована в стеблях с влагалищами ли-
стьев. В подземных органах сосредоточено около 30% метки, 
из которых почти 20% депонировалось в корневищах. Через 
месяц отмечено незначительное изменение в характере распре-
деления углерода в растениях P. arundinacea.

Распределение 14С в растениях Phalaroides arundinacea 
после скашивания. В наших опытах растения P. arundinacea 
получали меченый углерод (14С� в фазу колошения за 10 сут до 
скашивания. С укосом надземной массы терялось 50% содер-
жащегося в растениях 14С (рис. 36�. Значительная доля мече-
ного углерода, около 30%, была локализована в подземных ор-
ганах – корневищах и корнях и 20% находилось в оставшей-
ся надземной массе (стерне�. За 20 сут растения восстанавли-
вали надземную массу, используя углерод стерни и подземных 
органов для формирования новых побегов. Содержание метки в 
стерне и подземных органах уменьшалось в два раза (табл. 20�. 
В отросшей части растений доля радиоактивного углерода со-
ставляла 40% от целого растения. Значительная часть мечено-
го углерода (30%� транспортировалась в стебли с влагалищами 
листьев, которые характеризуются высокой физиологической 
активностью. В целом через 50 сут после скашивания на фор-
мирование молодых побегов практически полностью использо-
вался меченый углерод, депонированный в стерне, где отме-
чены его следовые количества (рис. 36�. В подземных органах 
оставалось около 20% метки, что свидетельствует о включении 
14С в структурные компоненты корневищ.

Анализ баланса углерода в целом растении P. arundinacea 
показал, что значительная часть оставшегося углерода (более 
40%� расходовалась на рост молодых надземных побегов, 25-
30% сохранялось в подземных органах – корневищах и корнях 
(рис. 37�. Убыль метки из растения при отрастании составля-

Рис. 35.  Распределение 
14С по органам растений Phala-
roides arundinacea. 1, 2, 3, 4 – 
листья, стебли с влагалища-
ми листьев, корневища, корни, 
2003 г.

Fig. 35. 14С distribution to 
Phalaroides arundinacea organs. 
(1) Panicles, (2) leaves, (3) stems 
with leaf sheaths, (3) rhizomes, (4) 
roots, 2003.
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Рис. 36.  Распределение 
14С по органам Phalaroides arun­ arun­arun-
dinacea после скашивания. 1, 2, 
3, 4 – укос (надземная масса, 
отторгнутая при скашивании), 
стерня (оставшаяся надземная 
масса), корневища и корни, ота-
ва (надземная масса, сформи-
рованная после скашивания), 
2003 г.

Fig. 36. 14С distribution to 
Pha laroides arundinacea organs 
after mowing. (1) Mowed aboveg-
round biomass, (2) not-mowed 
aboveground biomass, (3) rhizo-
mes and roots, (4) aboveground 
biomass formed after mowing, 
2003.

Таблица 20
Содержание 14С в растениях Phalaroides arundinacea после скашивания, 

имп./растение, 2003 г.

* Надземная масса, отторгнутая при скашивании; ** надземная масса через 20 
сут после скашивания; прочерк означает отсутствие органа растения.

Время после
скашивания, 

сут.
Укос* Стерня Корневища

и корни

Отава**

Листья Стебли

0 1�590 ± 2564 6983 ± 835 9�3� ± 2043 – –
20 – 3249 ± 539 5305 ± 89� 2044 ± 452 405� ± �59

Рис. 3�. Распределение 14С по органам растений Phalaroides arundinacea 
после скашивания, 2003 г. 1, 2, 3 – подземная часть (корневища и корни), стер-
ня, отава. 

Fig. 3�. 14С distribution to Phalaroides arundinacea organs after mowing. (1) 
Underground biomass, (2) not-mowed aboveground biomass, (3) aboveground bio-
mass formed after mowing, 2003.
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ла не более 30% от радиоактивности после скашивания. Сле-
довательно, при отрастании растений P. arundinacea на форми-
рование надземных побегов в основном использовались фонды 
углерода стеблей. Вклад корневищ в рост надземной массы был 
меньше, поскольку часть запасенного углерода, по-видимому, 
использовалась на рост самих подземных органов.

Таким образом, как и следовало ожидать, определяющий 
вклад в ассимиляцию углерода целого растения имели листья 
длиннокорневищных злаков. Значительная часть ассимилиро-
ванного углерода поступала в стебли с влагалищами листьев, 
которые характеризуются активным метаболизмом и являются 
временным депо углерода. Выявлено интенсивное поступление и 
депонирование меченого углерода в подземные органы многолет-
них злаков – корневища и корни, что связано с репродуктивным 
потенциалом подземных побегов, формирующих большое коли-
чество вегетативных меристем. В экспериментах со скашива-
нием надземной части показано, что при отрастании надземных 
побегов в основном использовался углерод, депонированный в 
стеблях, по сравнению с активно растущими корневищами.

4.3. Влияние скашивания и ценотического фактора
на морфофизиологические показатели корневищ 

Влияние скашивания на рост растений Phalaroides arun� arun�arun�
dinacea. Скашивание оказало существенное влияние на морфо-
физиологические характеристики длиннокорневищного злака 
P. arundinacea. После удаления надземных побегов на IV этапе 
органогенеза (трубкование� наблюдали интенсивное восстанов-
ление надземного метамерного комплекса растений (рис. 38� 
Маслова и др., 2005�. Через три недели (в фазе колошения� 
опытные растения несколько превышали контрольные по коли-
честву надземных побегов, но не отличались по соотношению 
массы надземных побегов и подземных, которое в среднем со-
ставляло 2.3. Через семь недель (созревание семян� контроль-
ные и опытные растения формировали одинаковое число над-
земных и подземных побегов. При этом опытные растения от-
ставали от контрольных по накоплению сухой массы и площа-
ди листьев, характеризовались более низким отношением пло-
щади листьев к массе подземных побегов. Корневища опытных 
растений, в особенности прошлогодние, дышали интенсивнее, 
чем в контроле (табл. 21�. Значимых различий в дыхательной 
способности листьев и стеблей опытных и контрольных расте-
ний не было выявлено.

В целом опыты с P. arundinacea показали высокую способ-
ность растений к побегообразованию. Скашивание в фазе труб-
кования не повлияло на реализацию программы формирования 
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Рис. 38. Влияние скашивания на показатели роста и развития растений 
Phalaroides arundinacea второго года жизни, 2003 г. 1 – контроль, 2 – опыт. А – 
площадь листьев, нм/пм – соотношение надземная масса/подземная масса, 
ОПЛМп – соотношение площадь листьев/масса подземных побегов. * разли-* разли-разли-
чия между опытом и контролем статистически значимы, Р ≤ 0.05.

Fig. 38. Growth and development characteristics of mowed second summer 
Phalaroides arundinacea plants. (1) Intact; (2) mowed. А – leafage area, нм/пм – 
aboveground to underground weight ratio, ОПЛМп – leafage area to underground 
shoot weight ratio. 

новых ортотропных побегов почками на узлах многочисленных 
корневищ, что свидетельствует об определенной автономности 
от надземного ортотропного побега. Ранее было установлено, 
что удаление надземной части не изменяло ростовую ориента-
цию корневищ однодольных (пырей�, двудольных растений (ты-
сячелистник, чина луговая� и столонов картофеля (Маркаров, 
Головко, 1995а�. Скошенные растения полностью регенериро-
вали уже к колошению. Их отставание по накоплению биомас-
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сы, по-видимому, обусловлено не только затратами субстрата на 
восстановление утерянной листовой поверхности, но и на дыха-
ние корневищ. Прошлогодние подземные побеги опытных рас-
тений дышали на 30% интенсивнее контрольных, что отражает 
их морфогенетическую и метаболическую активность. 

Влияние ценотического фактора на рост растений Phala�
roides arundinacea. Репродуктивный процесс через систему 
прямых и обратных связей контролируется не только на уров-
не особи, но и на уровне ценопопуляций и фитоценозов. Цено-
тическое взаимодействие между растениями оказывает значи-
тельное влияние на световой и водный режим, минеральное пи-
тание в фитоценозе, что приводит к изменениям структуры и 
физиологической активности растений (Harper, 1977� Головко, 
1989� Васфилова, 1996�. С целью изучения особенностей функ-
ционирования ДАС корневищных многолетников актуальным 
является изучение корреляций между ростовыми процессами 
во время формирования надземных и подземных побегов при 
разной плотности ценоза. 

Ценозы разной плотности растений Phalaroides arundi­ arundi­arundi­
nacea были сформированы к третьему году жизни на основе 
сплошного рядового посева (15 см в междурядиях�, и разре-
женный – при площади питания 0.40х0.70 м2 (Маслова, Таба-
ленкова, 2008�. Корневищные злаки характеризуются ранним 
весенним отрастанием. К концу мая растения P. arundinacea 
третьего года жизни уже переходили в фазу трубкования. Рас-
тения разреженного ценоза в этот период сформировали более 
650 надземных побегов на 1 м2, длина которых в среднем со-
ставляла 50 см (табл. 22�. В последующие фазы развития число 
надземных побегов практически не изменялось. Загущение не 
оказало значительного влияния на число надземных побегов и 
количество листьев растений P. arundinacea. Отмечено неболь-
шое увеличение числа надземных побегов в фазе трубкования и 
уменьшение – к концу вегетации. Ценотический фактор суще-
ственно повлиял на формирование корневищ. Растения в загу-
щенном ценозе образовывали в два раза меньше главных и бо-
ковых корневищ с меньшим числом метамеров (табл. 23�. В ре-

Таблица 21 
Дыхание надземных и подземных органов

интактных и скошенных растений Phalaroides arundinacea
второго года жизни 2003 г. (50 дней после скашивания), 

мг СО2/г сухой массы ч

* Различия между опытом и контролем статистически значимы, Р ≤ 0.05.

Вариант Листья Стебли Молодые 
корневища

Старые
корневища Корни

Контроль 2.14 ± 0.04 0.86 ± 0.1 1.�9 ± 0.13 0.56 ± 0.03 0.82 ± 0.03
Опыт 1.98 ± 0.18 1.15 ± 0.15 2.04 ± 0.22 0.82 ± 0.03* 0.93 ± 0.2�
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зультате при загущении растений корневища формировали в 
среднем 13 тыс. узлов (очагов меристематической активности� 
на 1 м2, что в четыре раза меньше, чем в разреженном ценозе.

В условиях слабого ценотического взаимодействия к фазе 
трубкования (конец мая� растения P. arundinacea накапливали 
в среднем 900 г/м2 сухой массы, 62% которой приходилось на 
подземную часть (рис. 39А�. В период колошения (июнь� био-
масса растений возрастала в два раза за счет интенсивного ро-
ста надземных побегов, а масса подземных органов не изменя-
лась (рис. 39Б, В�. В фазу созревания семян (июль� продолжа-
лось интенсивное формирование надземной массы, о чем сви-
детельствует высокое соотношение надземной и подземной био-
массы (2.5�. К концу вегетации клоны третьего года жизни на-
капливали около 3000 г сухой массы на 1 м2, половину кото-
рой составляли подземные органы – корневища и корни. Кри-
вая накопления сухой надземной массы растений разреженно-
го ценоза выходила на плато к концу вегетационного перио-
да, тогда как масса корневищ продолжала интенсивно увели-
чиваться до конца сентября.

Таблица 22
Морфологические параметры надземных побегов растений 

Phalaroides аrundinacea в разных ценотических условиях, 2004 г. 

Ценоз Число надземных
побегов, шт.\ м2

Длина надземных
побегов, см

Число листьев,
шт./побег

Трубкование
Разреженный 653.2 ± 16�.2 51.0 ± 9.� 4.0 ± 0.3
Загущенный 890.0 ± 110.8 39.8 ± 2.0 3.2 ± 0.1

Колошение
Разреженный 541.3 ± �1.8 112.0 ± 4.9 6.2 ± 0.3
Загущенный �16.0 ± 169.6 �3.6 ± 4.4 4.6 ± 0.2

Созревание семян
Разреженный 552.8 ± 49.2 1�0.5 ± 34.2 4.2 ± 1.4
Загущенный 604.0 ± �2.4 136.1 ± 3�.1 3.1 ± 0.9

Таблица 23
Морфологическая структура корневищ растений Phalaroides arundinacea 
в разных ценотических условиях в конце вегетации (22 сентября 2004 г.)

* и ** Различия между разреженным и загущенным ценозами статистически 
значимы, Р ≤ 0.05 и Р ≤ 0.001.

Параметр Разреженный 
ценоз

Загущенный 
ценоз

Число основных корневищ, шт./м2 132�.2 ± 238.0 612.8 ± 31.2**
Длина основных корневищ, см 14.6 ± 3.1 13.2 ± 4.0
Число метамеров основного корневища, шт. 9.9 ± 1.8 10.0 ± 2.8
Число латеральных корневищ, шт. 5.0 ± 1.8 3.0 ± 1.0*
Число метамеров латерального корневища, шт. 6.1 ± 1.3 3.8 ± 1.4*
Число узлов корневищ, шт./м2 53619 13114
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Сухая масса растений P. arundinacea загущенного и раз-
реженного ценозов в фазе трубкования была практически оди-
наковой (рис. 39�. В результате, относительная скорость роста 
растений в ценозах разной плотности была равной и составля-
ла в среднем 0.2 г/г сут. Загущение оказало существенное вли-
яние на биомассу растений в период колошения и созревания 
семян. Растения значительно отставали по накоплению сухой 
массы за счет снижения интенсивности роста надземных по-
бегов. Относительная скорость роста растений в фазу колоше-
ния составляла 0.008 г/г сут, что было в четыре раза меньше, 
чем в разреженном. В период созревания семян скорость ро-
ста растений ценозов разной плотности выравнивалась (0.01 г/г 
сут� за счет усиления ростовых процессов в надземной части 
растений плотного ценоза. К концу вегетации растения в загу-
щенном ценозе накапливали 1500 г/м2, что вполовину меньше, 
чем в разреженном. Уменьшение сухой массы растений плот-
ного ценоза происходило в результате снижения как надзем-

ной, так и подземной био-
массы. Кривая накопле-
ния сухой подземной мас-
сы загущенного ценоза 
слабо изменялась в дина-
мике. К концу вегетации 
отмечена отрицательная 
величина скорости роста 
растений плотного ценоза 
(–0.002 г/г сут�, что свя-
зано с прекращением ро-
стовых процессов в над-
земной части и отсутстви-
ем роста в подземных ор-

Рис. 39. Влияние плотно сти 
популяции на динамику нако-
пления сухой массы Phalaroides 
arundinacea, 2004 г. 1 – разре-
женный ценоз, 2 – загущенный 
ценоз. А – целое растение, Б – 
надземная часть, В – подземная 
часть.

Fig. 39. Effects of population 
density for the dry weight accu-
mulation dynamics of Phalaroides 
arundinacea. (1) Thinned cenosis, 
(2) crowded cenosis, (А) whole 
plant, (B) aboveground part, (C) 
underground part.
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ганах. В разреженном ценозе к концу сентября происходило 
активное формирование новых корневищ, в результате чего 
получали положительную величину скорости роста (0.004 г/г 
сут�. В целом, растения, испытывающие сильное ценотическое 
взаимодействие, характеризовались более быстрым прохожде-
нием фаз развития и интенсивно накапливали биомассу в наи-
более важные для жизни растений периоды: начальный этап 
роста, когда еще благоприятны световые условия в ценозе, и 
фаза созревания семян, когда обеспечивается генеративное раз-
множение растений. 

Надземные побеги растений P. arundinacea разреженного 
ценоза характеризовались наибольшей дыхательной способно-
стью в период трубкования, когда растения активно форми-
руют вегетативную массу (табл. 24�. С началом формирова-
ния генеративных органов ДС надземных побегов существен-
но снижалась. ДС корневищ растений P. arundinacea была в 
два-шесть раз меньше, чем у надземных побегов и слабо изме-
нялась в процессе вегетации. Молодые надземные побеги за-
гущенного ценоза в фазу трубкования дышали в два раза ме-
нее интенсивно, чем в разреженном. В последующие фазы ро-
ста ДС надземной части не зависела от ценотического фактора. 
В загущенном ценозе, по сравнению с разреженным, отмечена 
устойчивая тенденция к снижению интенсивности выделения 
СО

2
 корневищами растений P. arundinacea.
Анализ динамики содержания общего азота в листьях рас-

тений разреженного ценоза показал, что его концентрация бы-
ла высокой в начале вегетации и снижалась к концу сезона, 
когда аттрагирующую способность приобретали генеративные 
органы и корневища (табл. 25�. Независимо от фазы развития 
растений концентрация азота в корневищах была в три-четыре 
раза ниже по сравнению с листьями. Ценотический фактор сла-
бо повлиял на содержание общего азота как в листьях, так и в 
корневищах. Наблюдали тенденцию снижения содержания об-

Таблица 24
Динамика интенсивности дыхания (мг СО2/г сухой массы ч)

побегов и корневищ Phalaroides аrundinacea
в ценозах различной плотности, 2004 г. 

* Разница между разреженным и загущенным ценозом статистически значима, 
Р ≤ 0.05. ** интенсивность дыхания листьев.

Фаза развития Вариант Надземные побеги Корневища
Трубкование Разреженный ценоз

Загущенный ценоз
3.94 ± 0.23
1.�5 ± 0.20*

0.62 ± 0.10
0.49 ± 0.04

Колошение Разреженный ценоз
Загущенный ценоз

1.92 ± 0.18
1.63 ± 0.18

0.84 ± 0.6
0.46 ± 0.04

Созревание семян Разреженный ценоз
Загущенный ценоз

2.18 ± 0.22**
1.91 ± 0.0�**

0.�6 ± 0.09
0.59 ± 0.06
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щего азота в листьях загущенного ценоза в фазу созревания се-
мян, что может быть связано с активным оттоком азота в фор-
мирующиеся семена. К концу вегетации, когда репродуктивная 
сфера растений сформировалась, концентрация азота в надзем-
ной части загущенного и разреженного ценоза была одинако-
вой. Корневища загущенного ценоза содержали меньше азота в 
фазу трубкования и созревания семян, что может быть связано 
с оттоком азота в надземные части. В эти фазы растения загу-
щенного ценоза характеризовались относительно высокой ско-
ростью роста, сравнимой со скоростью разреженного ценоза.

Таким образом, загущение оказало существенное влияние 
на рост и накопление биомассы надземных и подземных побе-
гов длиннокорневищного злака P. arundinacea. Растения, ис-
пытывающие сильное ценотическое взаимодействие, характе-
ризовались более быстрым прохождением фаз развития и ин-
тенсивно накапливали биомассу в периоды наиболее важные 
для жизни растений: начальные этапы роста (трубкование� при 
благоприятных световых условиях в ценозе, и фаза созревания 
семян, когда обеспечивается генеративное размножение расте-
ний. В период созревания семян показано увеличение содержа-
ния пигментов при низкой массе и площади листьев загущен-
ного ценоза (Маслова, Табаленкова, 2008�. Это является адап-
тивной стратегией, которая позволяет растениям поддержи-
вать свой статус-кво при постоянной конкуренции за свет, ми-
неральные вещества и воду. В плотном ценозе отмечено значи-
тельное снижение роста и ветвления корневищ, но не обнару-
жено существенного влияния на их физиологические параме-
тры. Это свидетельствует о том, что меньшая масса корневищ и 
количество подземных узлов (меристематических тканей�, спо-
собны сохранять высокий уровень метаболической активности 
при сильной конкуренции за факторы среды. 

Таблица 25
Влияние ценотического фактора

на содержание общего азота в вегетативных органах
Phalaroides arundinacea, 2004 г. (% от сухой массы)

Фаза развития Часть растения Разреженный ценоз Загущенный ценоз
Трубкование Листья 4.30 ± 0.25 4.30 ± 0.26

Корневища 1.44 ± 0.20 1.25 ± 0.14
Колошение Листья 3.95 ± 0.21 3.�5 ± 0.21

Корневища 1.00 ± 0.11 1.08 ± 0.16
Созревание семян Листья 3.25 ± 0.18 2.82 ± 0.21

Корневища 1.08 ± 0.11 0.94 ± 0.11
Конец вегетации Надземная масса 1.0� ± 0.11 1.12 ± 0.15

Корневища 1.06 ± 0.11 1.09 ± 0.11



107

4.4. Гормональный статус подземных побегов
и распределение ассимилятов у длиннокорневищных видов

с разным ритмом сезонного развития

У дикорастущих видов, произрастающих в различных кли-
матических и эколого-ценотических условиях, существует боль-
шое разнообразие ДАС, что обусловлено множеством жизнен-
ных форм и жизненных стратегий. В качестве моделей для ис-
следований использовали виды длиннокорневищных растений, 
отличающиеся по ритму сезонного развития (феноритмотипу�, 
продолжительности жизни донорных листьев: летнезеленые – 
Mentha arvensis, Achillea millefolium, Elytrigia repens и вечнозе-
леные – Pyrola rotundifolia и Vaccinium vitis­idaea.

Сезонная динамика содержания свободных фитогормонов 
в тканях корневищ. Сравнительный анализ содержания фито-
гормонов в корневищах растений показал, что в фазу цветения 
(июль� летнезеленые виды характеризовались более высоким 
содержанием цитокининов, АБК и ИУК по сравнению с вечно-
зелеными (рис. 40�. Максимальную концентрацию этих гормо-

Рис. 40. Сезонная динамика содержания свободных фитогормонов в под-
земных побегах длиннокорневищных растений, нг/г сухой массы. 1, 2, 3 – май, 
июль, сентябрь 2006 г. соответственно (Маслова, Табаленкова, 2010а).

Fig. 40. The seasonal dynamics of free phytohormones’ content in under-
ground shoots of long-rhizome-forming plants (ng/g dry wt). (1) May, (2) July, (3) 
September 2006.



108

нов обнаружили в корневищах A. millefolium и E. repens, мини-
мальную – вечнозеленого кустарничка V. vitis­idaea. Изучение 
сезонной динамики фитогормонов выявило сравнительно высо-
кое содержание цитокининов, ИУК и АБК в корневищах рас-
тений с летнезеленым феноритмотипом в летний период. К осе-
ни концентрация цитокининов снижалась в два-четыре, ИУК – 
в 5-16, а АБК – более чем в 20 раз. В результате соотношение 
АБК/цитокинины, сравнительно высокое в летний период, осе-
нью снижалось в 6-16 раз в зависимости от вида. В сентябре 
корневища летнезеленых растений характеризовались значи-
тельным увеличением концентрации гиббереллинов.

В отличие от летнезеленых растений, содержание гормонов 
роста – цитокининов, ИУК и гиббереллинов в корневищах веч-
нозеленых видов было максимальным весной, в мае (рис. 40�. 
Особенно высокие концентрации были отмечены для корневищ 
P. rotundifolia. Так, содержание гиббереллинов в сухой массе 
составляло более 15 000 нг/г, что в 40-100 раз больше по срав-
нению с летнезелеными видами в это же время. В летне-осен-
ний период концентрация цитокининов, ИУК и гиббереллинов 
в подземных побегах P. rotundifolia и V. vitis­idaea значительно 
снижалась за исключением содержания цитокининов в корне-
вищах V. vitis­idaea, которое увеличивалось с июля по сентябрь 
в четыре раза. 

Динамика содержания АБК в подземных побегах вечнозе-
леных растений была различной. Концентрация АБК в корне-
вищах P. rotundifolia в мае была низкой и составляла 100 нг/г 
сухой массы, что в пять раз меньше, чем у кустарничка V. vi­V. vi­. vi­vi­
tis­idaea. В летне-осенний период уровень АБК в корневищах 
P. rotundifolia существенно возрастал, а у V. vitis­idaea менял-
ся незначительно. 

Таким образом, исследования показали значительные раз-
личия у длиннокорневищных растений с разным ритмом се-
зонного развития, сроком жизни фотосинтезирующих органов 
в динамике фитогормонов в подземных побегах. В тканях кор-
невищ летнезеленых видов выявлена более высокая концентра-
ция цитокининов, ИУК и АБК по сравнению с вечнозелеными. 
Это может быть обусловлено более активным ростом и ветвле-
нием подземных побегов растений с летнезеленым феноритмо-
типом. Высокий уровень цитокининов необходим для стиму-
ляции клеточных делений и, благодаря аттрагирующему эф-
фекту этих фитогормонов, способствует флоэмному транспор-
ту, притоку к подземным почкам пластических веществ (Ронь-
жина, 2004�. 

Накопление АБК летом может быть связано с ролью это-
го гормона в поддержании нормальной оводненности, предо-
хранения от избыточной потери воды в период активного фор-
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мирования корневищ. Полагают, что накопление АБК связа-
но с увеличением гидравлической проводимости корней в про-
цессе роста растений растяжением (Тимергалина и др., 2007�. 
Кроме того, АБК стимулирует приток ассимилятов в акцептор-
ные органы: плоды, семена, клубни, столоны (Dörffling et al., 
1984� Маркаров и др., 2001� Борзенкова и др., 2001б� Маслова, 
Коф, 2000�. Механизм регуляции водного обмена связан со спо-
собностью АБК повышать уровень экспрессии и фосфорилиро-
вания аквапоринов, что сказывается на их активности (Schaff-Schaff-
ner, 1998�.

В осенний период в корневищах летнезеленых растений, в 
отличие от вечнозеленых видов, обнаружено снижение соотно-
шений АБК/цитокинины и АБК/гиббереллины (рис. 40�. Пре-
валирование цитокининов над АБК в конце вегетационного пе-
риода может быть результатом снижения активного транспор-
та этого гормона в надземные органы. Накопление гибберелли-
нов в корневищах летнезеленых видов осенью, вероятно, про-
исходит за счет транспорта этого гормона из листьев в подзем-
ные органы. Сравнительно высокое содержание цитокининов и 
гиббереллинов в осенний период связано с интенсивным ростом 
корневищ у летнезеленых видов, формирующих 500-700 под-
земных метамеров в расчете на растение (Маслова и др., 2013�. 
Кроме того, цитокинины участвуют в регуляции синтеза крио-
протекторных соединений (белков� (Таланова и др., 1999� и по-
этому могут повышать устойчивость подземных побегов к низ-
ким температурам (Кондратьева и др., 2000�. 

Для корневищ растений P. rotundifolia и V. vitis­idaea вы-
явлен весенний пик содержания гормонов роста цитокининов, 
гиббереллинов, ИУК. Можно полагать, что корневища наряду 
с зимующие листьями вечнозеленых видов являются хранили-
щем ассимилятов и фитогормонов для роста листьев новой ге-
нерации в весенний период. 

Сезонные изменения содержания неструктурных углево­
дов в листьях и корневищах. Изученные виды отличались по 
содержанию растворимых сахаров в листьях и корневищах. 
Летнезеленые растения M. arvensis и A. millefolium характе-
ризовались сравнительно низким содержанием углеводов в ли-
стьях: их концентрация в фазу цветения (июль� составляла 1% 
в сухой массе (рис. 41�. Для растений с вечнозеленым фенорит-
мотипом характерно накопление в листьях растворимых саха-
ров (2.5-3.5%�, особенно моносахаридов, доля которых состав-
ляла 70-80% в общей сумме углеводов. 

В отличие от листьев, в корневищах наблюдали обратную 
закономерность: более высокое содержание сахаров было у кор-
невищ летнезеленых растений (3-8%�, низкое – вечнозеленых 
(0.5-3%�. Отличительной особенностью корневищ летнезеле-
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ных растений является накопление олигосахаридов (раффино-
зы, стахиозы�, доля которых составляла от 20 до 80% от сум-
мы всех углеводов. Изучение динамики содержания раствори-
мых углеводов показало, что в мае перезимовавшие листья веч-
нозеленых видов характеризовались высоким уровнем сахаров. 
В летний период концентрация углеводов в листья новой гене-
рации сохранялась на высоком уровне у P. rotundifolia, а у ку-
старничка V. vitis­idaea – снижалась почти в два раза. Содер-
жание сахаров в корневищах возрастало в 1.5-2.5 раза в осен-
ний период не зависимо от ритма сезонного развития растений.

В целом, анализ содержания неструктурных углеводов по-
казал, что летнезеленые виды характеризовались более высо-
ким фондом растворимых углеводов в корневищах, но суще-
ственно уступали вечнозеленым растениям по содержанию са-
харов в листьях. Очевидно, что низкая концентрация сахаров в 
листьях коротковегетирующих растений является результатом 
высокой скорости окисления сахаров в результате интенсивно-
го дыхания и активного транспорта углеводов в акцепторные 
органы – корневища и молодые розетки. Скорость роста и ин-

Рис. 41. Динамика содержания растворимых углеводов в листьях (1) и 
подземных побегах (2) длиннокорневищных растений, 2006 г. (Маслова, Таба-
ленкова, 2010а).

Fig. 41. The dynamics of soluble carbohydrates’ content in leaves (1) and un-
derground shoots (2) of long-rhizome-forming plants, 2006.
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тенсивность дыхания молодых листьев и корневищ A. millefoli­. millefoli­millefoli­
um выше, чем у P. rotundifolia (Маслова и др., 2010а�.

Накопление низкомолекулярных сахаров в листьях вечно-
зеленых растений происходит, очевидно, в результате тормо-
жения транспорта и за счет медленного использования на рост, 
дыхание акцепторных органов – корневищ. Так, у V. vitis­idaea 
значительная часть ассимилятов депонировалась в многолет-
них надземных побегах, а у P. rotundifolia использовалась на 
формирование молодых листьев, функционирующих в течение 
года. Зимующие листья вечнозеленых видов являются основ-
ным хранилищем резервного пула ассимилятов и фитогормо-
нов для роста листьев новой генерации в весенний период. 

Постфотосинтетическое распределение С14­ассимилятов. 
Вы явлены значительные различия у растений с разным рит-
мом сезонного развития в скорости поглощения и характере 
распределения ассимилированного углерода. Об интенсивности 
ассимиляции отдельных органов можно судить по их удель-
ной радиоактивности (УР� сразу после экспозиции в атмосфе-
ре 14СО

2
. Листья летнезеленых видов ассимилировали больше 

14СО
2
, чем вечнозеленые (рис. 42�. Вместе с тем, ассимилиру-

ющая способность листьев зимнезеленого травянистого много-
летника P. rotundifolia была значительно выше, чем у вечнозе-
леного кустарничка V. vitis­idaea. Судя по величине УР, пере-
зимовавшие листья P. rotundifolia ассимилировали 14СО

2
 интен-

сивнее молодых листьев формирующейся розетки (350 против 
40 имп. мин./100 мг сухой массы�. В корневища всех исследо-
ванных видов в первые часы после ассимиляции метка посту-

Рис. 42. Удельная активность листьев сразу после экспозиции корневищ-
ных растений в атмосфере с 14СО2, 2006 г. 

Fig. 42. Specific activity of leaves immediately after exposure of long-rhizome-
forming plants in the atmosphere with 14СО2, 2006.
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пала слабо, о чем свидетельствует их низкая УР (в среднем 25 
имп. мин./100 мг сухой массы�.

У летнезеленых растений M. arvensis и A. millefolium в ли-
стьях сразу после экспозиции в атмосфере с 14СО

2
 находилось 

свыше 80% поглощенного углерода (рис. 43�. В корневищах 
обнаружено 6-10% содержащейся в растении метки. Через две 
недели доля 14С-ассимилятов в подземных органах увеличива-
лась, но была в 1.5-2 раза ниже по сравнению с надземными. 
Через месяц значительная часть метки у A. millefolium была со-
средоточена в розетках листьев формирующихся сарментов, а у 
M. arvensis – в молодых корневищах. Следовательно, в период 
вегетативного роста растения A. millefolium используют углерод 
в основном на формирование вновь образующихся надземных 
побегов, M. arvensis – на рост молодых корневищ. 

Зимне- и вечнозеленые виды, у которых листья сохраня-
ют жизнеспособность после перезимовки, имеют иной харак-
тер распределения углерода. У P. rotundifolia сразу после вве-
дения радиоактивной метки 80% 14С-ассимилятов обнаружено 
в перезимовавших листьях (рис. 44�. Начальный рост молодых 
листьев происходил в основном за счет ассимилятов, поступаю-
щих из прошлогодних листьев. Через 10 дней в прошлогодних 
листьях находилось 50% метки, а в молодых листьях – 20% 
от общего количества метки в растении. Через месяц после экс-
позиции большая часть метки (60%� локализовалась во вновь 
образованных надземных органах. В подземных органах рас-

тений P. rotundifolia де-
понировалось около 30% 
углерода, более 10% ко-
торого находилось в мо-
лодых корневищах.

Рис. 43. Распределение 
14С-углерода по органам корне-
вищных растений с летнезеле-
ным феноритмотипом, 2006 г. 
1-6 – старые корневища, мо-
лодые корневища, стебли, ли-
стья, генеративные органы, мо-
лодые розетки листьев сармен-
тов.

Fig. 43. 14С distribution to 
organs of summergreen long-rhi-
zome-forming plants. (1) Old rhi-
zomes, (2) young rhizomes, (3) 
stems, (4) leaves, (5) reproduc-
tive organs, (6) young leaves of 
sarment, 2006.
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Рис. 44. Распределение 
14С-углерода по органам длин-
нокорневищных растений с веч-
нозеленым феноритмотипом, 
2006 г. 1, 2, 3, 4, 5, 6 – перезимо-
вавшие листья и  стебли, корне-
вища, молодые листья и стебли, 
молодые корневища. 

Fig. 44. 14С distribution to or- distribution to or-
gans of evergreen long-rhizome-
forming plants. (1) Evergreen lea-
ves, (2) evergreen stems, (3) rhi-
zomes, (4) young leaves, (5) 
young stems, (6) young rhizomes, 
2006.

У вечнозеленого ку-
старничка V. vitis­idaea от-
ток ассимилятов во вновь 
образующиеся надземные 
побеги происходил мед-
ленно (рис. 44�. Через 10 
сут в молодых листьях 
V. vitis­idaea обнаружено менее 5% 14С, содержащегося в расте-
ниях. Основная доля углерода депонировалась в перезимовав-
ших листьях и стеблях вечнозеленого кустарничка, а затем, ча-
стично использовалась на рост надземных побегов текущего го-
да. Даже через месяц значительная часть 14С (50%� оставалась в 
стеблях и листьях прошлых лет.

Таким образом, исследования показали значительные раз-
личия у растений с разным ритмом сезонного развития в скоро-
сти поглощения и характере распределения ассимилированно-
го углерода. Листья летнезеленых видов характеризовались бо-
лее высокой ассимиляцией 14СО

2 
по сравнению с вечнозелеными 

видами, что может свидетельствовать о большей интенсивности 
фотосинтеза коротковегетирующих растений. Так, листья лет-
незеленых растений Betonica officinale, Artemisia abscinthium 
фотосинтезировали со скоростью 10-30 мг С/г сухой массы ч, 
что в 5-15 раз больше, чем листья вечнозеленых видов р. Pyro­
la (Пьянков и др., 2000�. Это может быть обусловлено анатомо-
морфологическими особенностями листьев растений с разным 
феноритмотипом. У видов, вегетирующих круглый год, увели-
чивается доля нефотосинтезирующих тканей (кутикулы, эпи-
дермиса, склеренхимы� в листе, в результате чего снижается 
скорость ассимиляции СО

2 
(Пьянков и др., 2000�.

У M. arvensis существенная часть ассимилятов использует-
ся на рост молодых корневищ, что приводит к ежегодной мор-
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фологической дезинтеграции растений, способствующей обосо-
блению и самостоятельному существованию особей. У A. mille­. mille­mille­
folium, 50% корневищ которого являются сарментами – под-
земными побегами с диатропно-ортотропной ориентацией ро-
ста, большая часть углерода используется на формирование но-
вой ассимилирующей поверхности сарментов, куда и поступа-
ет значительная доля 14С-ассимилятов. У P. rotundifolia основ-
ная часть углерода приходилась на формирование новой розет-
ки листьев, функционирующей в течение года. У вечнозеленого 
кустарничка V. vitis­idaea листья функционируют три-четыре 
года, поэтому 50% фотоассимилятов запасается в структурных 
элементах листьев и стеблей для их использования на рост в бу-
дущем году.

Существует взаимосвязь между гормональным статусом 
подземных побегов, распределением ассимилированного угле-
рода и ритмом сезонного развития длиннокорневищных рас-
тений. У летнезеленых растений, характеризующихся сравни-
тельно высоким уровнем свободных фитогормонов в корневи-
щах, направленность транспортных потоков углерода связана 
с ростом подземных побегов возобновления сарментов и корне-
вищ. Виды растений с зимне- и вечнозеленым феноритмотипом 
значительную часть ассимилятов депонируют в многолетних 
надземных побегах или используют на формирование листьев, 
функционирующих в течение года и характеризуются низкой 
гормональной активностью в летне-осенний период. 
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5. ВЛИЯНИЕ ПРИРОДНЫХ И АНТРОПОГЕННЫХ ФАКТОРОВ 
НА РОСТ, ПРОДУКТИВНОСТЬ

И ФИЗИОЛОГО-БИОХИМИЧЕСКИЕ ХАРАКТЕРИСТИКИ
ДЛИННОКОРНЕВИЩНЫХ МНОГОЛЕТНИКОВ 

Устойчивость растений к природным и антропогенным фак-
торам зависит от видовых особенностей организма, его жизнен-
ной стратегии. Корневищные злаковые многолетники характе-
ризуются высокой устойчивостью, конкурентоспособностью и 
продуктивностью, определяющих самоподдержание фитоцено-
зов, успешно адаптируются к неблагоприятным условиям сре-
ды благодаря способности к вегетативному размножения, фор-
мированию мощной сети подземных корневищ. В связи с этим 
возникает необходимость исследования роста и продуктивно-
сти этой группы растений в различных экологических услови-
ях, выявление физиолого-биохимических механизмов устойчи-
вости, роли подземного метамерного комплекса в адаптации к 
неблагоприятным факторам различной природы. 

5.1. Продуктивность длиннокорневищного злака
Bromopsis inermis в разных эколого-ценотических условиях

Доминантами луговых сообществ поймы северных рек яв-
ляются многолетние корневищные травы, доля которых в тра-
востое может составлять 80-90% (Попова, 2008�. В условиях 
пойменных экотопов корневищные растения способны быстро 
отрастать, закрепляться и занимать поверхности из речного ал-
лювия после паводка. Одним из таких видов является кострец 
безостый (Bromopsis inermis� – длиннокорневищный злаковый 
многолетник, характеризуется интенсивным семенным и веге-
тативным размножением, высокой урожайностью, долголети-
ем. Представляет интерес изучение структуры, продуктивно-
сти пойменных сообществ с доминированием Bromopsis inermis 
и изменения морфофизиологических параметров и накопления 
биомассы этого вида в зависимости от эколого-ценотических 
условий.

Исследования были проведены на лугах долины средне-
го течения р. Вычегда на юго-востоке Республики Коми (61° 
54′ с.ш.�. Исследовали растительные сообщества с доминирова-
нием длиннокорневищного злака Bromopsis inermis на разных 
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уровнях: в приречной зоне поймы (песчано-супесчаный аллю-
вий�, средней зоне поймы (супесчано-суглинистый аллювий� и 
на старопойменной приматериковой терассе (суглинистый ал-
лювий� (Атлас почв..., 2010�. Анализ соотношения агробиоло-
гических групп в составе травостоя кострецовых лугов показы-
вает значительную долю злаков (82-98%� и, прежде всего, до-
минанта – B. inermis (табл. 26�. 

Анализ пойменных лугов с доминированием B. inermis вы-
явил существенные различия в продуктивности сообществ. Со-
общество приречной зоны расположено на песчаном аллювии 
(pH 5.2�, относится к варианту inops ассоциации Bromopside-pH 5.2�, относится к варианту inops ассоциации Bromopside- 5.2�, относится к варианту inops ассоциации Bromopside-inops ассоциации Bromopside- ассоциации Bromopside-Bromopside-
tum inermis Sipaylova, Shelyag et V. Solomakha 1982 (Маслова и 
др., 2012�. Видовая насыщенность сообщества составляла пять 
видов на пробной площади. Продуктивность надземной биомас-
сы B. inermis была 60 г/м2. 

Сообщество средней зоны поймы расположено на гриве вы-
сотой 0.5 м. Почва дерново-луговая на суглинистом аллювии, 
подстилаемом песками, кислая, pH 4.8. Сообщество относится 
к ассоциации Bromopsi inermis–Alopecuretum pratensis Mirk. in 
Denis. et al. 1986 (Маслова и др., 2012�. Видовая насыщенность 
фитоценоза – 26 видов сосудистых растений на пробной площа-
ди, урожайность – 320 г/м2. Сообщество используется как сено-
кос. Продуктивность надземной биомассы Bromopsis inermis со-
ставляла в среднем 255 г/м2, подземной – 1410 г/м2 (табл. 27�. 
В результате соотношение подземной части к надземной было 
высоким и составляло в среднем 5.8. Развитие большой подзем-
ной массы на пойменном лугу может быть связано с хорошим 
увлажнением и достатком питательных веществ на аллювиаль-
ных дерновых почвах. На таких почвах формируется плотная 
дернина с хорошо развитым гумусоаккумулятивным горизон-
том мощностью до 20-30 см (Атлас почв..., 2010�. Следует от-
метить, что большинство видов рассматриваемого экотопа при-
надлежат к многолетним травянистым растениям с короткими 
или длинными корневищами (70-90%�.

Таблица 26
Соотношение разных агробиологических групп

в сообществах с доминированием Bromopsis inermis
в разных экотопах в 2004 г., % 

Агробиологическая группа
Экотопы

Приречная зона 
поймы

Средняя зона 
поймы

Старопойменная 
терраса

Злаки, из них: 98 82 97
Bromopsis inermis  100 78 94
Разнотравье 1 13 2
Бобовые – 4 0.5
Осоки и хвощи 1 1 0.5
Урожайность, г/м2 60 320 430



117

Таблица 27
Продуктивность пойменных лугов р. Вычегда
 с доминированием Bromopsis inermis в 2004 г. 

Параметр Средняя зона поймы  Старопойменная
терраса 

Надземная биомасса, г/м2 255.2 ± 39.6 364.0 ± 66.4
Подземная биомасса, г/м2 1410.8 ± 1��.2 534.4 ± 100.4
Подземная/надземная биомасса 5.8 ± 0.8 1.5 ± 0.3
Надземная масса B. inermis, % 32.6 ± 5.0 45.9 ± 1.5
Подземная масса B. inermis, % – 46.� ± 4.8

Почвы старопойменной террасы, вышедшей из зоны зали-
вания, дерново-луговые на суглинистом аллювии с pH 4.8. Со-pH 4.8. Со- 4.8. Со-
общество старопойменной терассы относится к варианту typi-typi-
cum ассоциации Bromopsidetum inermis Sipaylova, Shelyag et 
V. Solomakha 1982 (Маслова и др., 2012�. Урожайность состав-. Solomakha 1982 (Маслова и др., 2012�. Урожайность состав-Solomakha 1982 (Маслова и др., 2012�. Урожайность состав- 1982 (Маслова и др., 2012�. Урожайность состав-
ляла 430 г/м2. Сообщество используется как сенокос и пастби-
ще. Продуктивность надземной биомассы Bromopsis inermis бы-
ла в среднем 360 г/м2, что на 30% больше по сравнению с при-
террасным лугом средней зоны поймы (табл. 28�. Отношение 
подземной фитомассы к надземной было почти в четыре раза 
меньше, чем на лугу в средней зоне, что обусловлено значи-
тельным снижением подземной массы. 

В зависимости от экологических условий произрастания 
доля B. inermis варьировала от 30 до 45% (табл. 28�. На при-
террасном лугу средней зоны поймы надземная часть растений 
составляла в среднем 33% от всей площадки, на лугу старопой-
менной террасы – 46%. 

Сравнительный анализ морфологических характеристик 
растений B. inermis, произрастающих на старопойменной тер-
расе и в приречной зоне на песчаном аллювии, показал, что 
в условиях бедных почв приречной зоны происходило сниже-
ние морфометрических параметров и продуктивности растений 
(табл. 28�. Растения приречной зоны формировали в два-четыре 
раза меньше генеративных и вегетативных побегов по сравне-
нию с растениями старопойменной террасы. Соотношение веге-
тативные/генеративные побеги было меньше у растений при-

Таблица 28
Морфофизиологические характеристики растений Bromopsis inermis 

из разных экотопов, 2004 г. 

Параметр Приречная зона
поймы  

Старопойменная
терраса  

Число генеративных побегов, шт./м2 45.2 ± 10.4 114.0 ± 50.4
Число вегетативных побегов, шт./м2 82.0 ± 1�.6 368.0 ± �4.8
Длина надземных побегов, см 66.1 ± 6.4 67.3 ± 5.9
Число листьев на побеге, шт. 4.2 ± 0.3 4.� ± 0.4
Площадь листьев, дм2/м2 30.0 ± 0.8 13�.6 ± 30.4
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речного экотопа, что свидетельствует о менее интенсивном фор-
мировании вегетативных побегов в условиях песчаного аллю-
вия, чем на старопойменном лугу. Растения приречной зоны 
имели меньшую площадь листьев, но число листьев на побеге 
не зависело от эколого-ценотических условий. Продуктивность 
надземной и подземной массы растений, произрастающих на 
песчаном аллювии, была в три раза меньше по сравнению с 
растениями пойменной зоны. Следует отметить, что соотноше-
ние надземная/подземная масса не зависело от эколого-ценоти-
ческих условий и составляло в среднем 1.5 (табл. 29�. Корреля-
ционный анализ выявил сильную связь (r = 0.80� числа вегета-r = 0.80� числа вегета-= 0.80� числа вегета-
тивных надземных побегов и массы корневищ растений B. iner­iner­
mis: чем интенсивнее рост надземных побегов, тем большую 
биомассу формируют корневища. В целом снижение продук-
тивности растений B. inermis в сообществах приречной зоны 
на песчаном аллювии может быть связано с недостатком мине-
ральных элементов и более низкой влажностью почвы по срав-
нению со старопойменной террасой.

Скорость дыхания является хорошим показателем метабо-
лической активности и ее изменений под действием условий 
среды (Головко, 1999�. Показано, что листья растений B. iner­. iner­iner­
mis, произрастающих в приречной зоне, характеризовались ме-
нее интенсивным дыханием по сравнению с растениями ста-
ропойменной террасы (рис. 45�. В подземной части наблюдали 
обратную закономерность: дыхательная способность корневищ 
растений на песчаном аллювии была в три раза больше по срав-
нению с растениями со старопойменной террасы. При этом под-
земные органы растений, произрастающих на песчаном аллю-
вии, накапливали значительно меньшую биомассу, чем расте-
ния старопойменного луга. 

Таким образом, изучение соотношения агробиологических 
групп в составе кострецовых лугов в долине среднего течения 
р. Вычегда показало значительную долю костреца безостого – 
Bromopsis inermis. Продуктивность надземной биомассы пой-
менных лугов с доминированием B. inermis варьировала от 60 

Таблица 29
Влияние эколого-ценотических условий

на продуктивность растений Bromopsis inermis в 2004 г., г/м2

Орган растения Приречная зона поймы   Старопойменная
терраса  

Листья 19.1 ± 0.5 5�.4 ± 11.4
Стебли 32.6 ± 5.6 94.� ± 20.4
Метелки �.0 ± 0.6 16.6 ± 2.�
Корневища 8�.4 ± 33.0 252.� ± 55.�
Целое растение 146.1 421.4
Подземная/надземная биомасса 1.4 ± 0.3 1.5 ± 0.5
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Рис. 45. Интенсивность дыхания листьев (1) и корневищ (2) Bromopsis 
inermis в зависимости от эколого-ценотических условий. 

Fig. 45. Respiration rate of the leaves (1) and rhizomes (2) of Bromopsis iner-
mis plants depending on cenotic conditions.

до 430 г/м2 в зависимости от уровня поймы. Наибольшей про-
дуктивностью надземной массы характеризовался старопой-
менный луг на террасе. Высокое видовое разнообразие и боль-
шое развитие подземной массы отмечены для притеррасного 
луга средней зоны поймы, расположенного на аллювиальных 
дерновых почвах с хорошим увлажнением и достатком пита-
тельных веществ. Продуктивность костреца безостого в изучае-
мых сообществах варьировала от 60 до 360 г/м2. Высокая про-
дуктивность надземной массы B. inermis, формирование зна-
чительного количества вегетативных побегов и площади ли-
стьев показаны для сообщества старопойменной террасы. Наи-
более низкие ростовые характеристики выявлены для растений 
B. inermis, произрастающих в приречной зоне на песчаном ал-
лювии, где рост лимитирован прежде всего недостатком мине-
ральных элементов. На фоне более низкой биомассы подзем-
ных побегов растений, произрастающих на песчаном аллювии, 
показана высокая дыхательная способность корневищ по срав-
нению с высокопродуктивными сообществами, что может быть 
связано с поддержанием уровня метаболической активности в 
условиях бедных почв. 

5.2. Влияние антропогенных факторов
на рост и физиолого-биохимические характеристики

длиннокорневищных многолетних злаков

Многолетние злаковые травы, формирующие мощную кор-
невую систему, устойчивы к неблагоприятным факторам среды, 
нефтяному загрязнению и перспективны для фиторекультива-
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ции нарушенных территорий (Котелина и др., 1998� Barnes, 
1999� Назаров, 1999� Евдокимова и др., 2009�. Для изучения 
реакции растений на действие стрессовых факторов использу-
ют показатели роста и продуктивности, физиолого-биохимиче-
ские параметры. Наиболее информативными для оценки состо-
яния растений и их устойчивости к действию неблагоприятных 
факторов являются показатели фотосинтеза, дыхания (Larch-Larch-
er, 2003� Головко и др., 2007� и параметры, характеризующие 
уровень окислительного стресса (Скугорева и др., 2008� Лукат-
кин, 2002�.

5.2.1. Реакция Phalaroides arundinacea
на загрязнение почвы нефтью

Наиболее перспективными видами для фитомелиорации не-
фтезагрязненных почв считаются корневищные злаковые тра-
вы, что обусловлено способностью этих растений к вегетатив-
ному размножению, образованию дернин (Етеревская, Яранце-
ва, 1976� Гашева и др., 1990� Назаров, 1999� Krishman et al., 
2000� Муратова и др., 2003� Шамаева, 2007� Евдокимова и др., 
2009�. Благодаря корневой системе растения ускоряют процессы 
очистки почвы, которая способствует усилению газообмена поч-
вы, развитию нефтеокисляющей микробиоты (Шамаева, 2007�.

Для изучения влияния нефтезагрязнения почвы в полевом 
эксперименте на рост растений Phalaroides arundinacea исполь-
зовали высокие концентрации нефти (50 и 100 г/кг почвы�, 
оказывающие токсический эффект на растения, что проявля-
ется в подавлении газообмена, снижении содержания пигмен-
тов, сырого протеина и в целом продуктивности растений (Се-
дых, Игнатьев, 2002� Киреева и др., 2006� Kireeva, Kuzyakh-Kireeva, Kuzyakh-, Kuzyakh-Kuzyakh-
metov, 1998�. На чистой и нефтезагрязненной почве выращи-, 1998�. На чистой и нефтезагрязненной почве выращи-
вали растения Phalaroides arundinacea второго года жизни: со-
суды объемом 10 л заполняли чистой или нефтезагрязненной 
почвой и вкапывали в землю. Пересадку растений второго го-
да жизни в сосуды проводили в конце мая, в фазу отрастания 
(Маслова и др., 2010б�. 

Исследования показали, что загрязнение нефтью почвы 
оказало значительное влияние на физиолого-биохимические па-
раметры растений P. аrundinacea, высаженных корневищами. 
Через два месяца после начала эксперимента наблюдали умень-
шение содержания хлорофиллов опытных растений, особенно 
при 10%-ном загрязнении (рис. 46�. Снижение количества хло-
рофиллов происходило как за счет хлорофилла a, так и за счет 
хлорофилла b. В результате соотношения хл a/b в опыте и кон-
троле были одинаковыми. Также не обнаружено различий в 
этот период по содержанию каротиноидов в листьях опытных 
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Рис. 46. Содержание пигментов в листьях Phalaroides arundinacea под 
влиянием нефтяного загрязнения. 1 – контроль (без нефти), 2 – 5% нефти, 3 – 
10% нефти. * разница между опытом и контролем статистически значима, Р ≤ 
0.05.

Fig. 46. Effects of oil contamination for pigment content in leaves of Phalaroi-
des arundinacea plants. (1) Control (without oil), (2) 5% oil, (3) 10% oil. * Differenc-
es are significant at P ≤ 0.05.

и контрольных растений. Значительное различие в содержании 
пигментов в опыте и контроле было отмечено через четыре ме-
сяца после начала эксперимента. В опыте с 10%-ным нефтеза-
грязнением сумма хлорофиллов была почти в два раза меньше, 
чем в контроле. Снижение содержания хлорофиллов происхо-
дило в основном за счет хлорофилла b (0.43 ± 0.09 мг/г сырой 
массы – контроль против 0.32 ± 0.05 – 5%-ное загрязнение, 
0.24 ± 0.03 – 10%-ное загрязнение�. Через четыре месяца по-
сле начала эксперимента содержание каротиноидов в листьях 
растений на сильнозагрязненном участке было в два раза мень-
ше, чем в контроле.
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Содержание хлорофилла в листьях коррелирует с содержа-
нием азота. Листья растений P. аrundinacea характеризовались 
значительным накоплением азота (3-4%�, что обусловливает 
высокое содержание пигментов и интенсивный фотосинтез рас-
тений (табл. 30, рис. 46� Маслова, Табаленкова, 2008�. 

Концентрация общего азота в листьях и корнях опытных 
растений была достоверно меньше по сравнению с контролем 
(табл. 30�. Снижение уровня азота в листьях, особенно при 
10%-ном загрязнении, согласуется с уменьшением концентра-
ции хлорофиллов в листьях опытных растений (рис. 44�. За-
грязнение почвы нефтью оказало существенное влияние на со-
держание азота в корнях: концентрация азота в корнях опыт-
ных растений снижалась на 40% по сравнению с контролем. 

Значительная часть общего азота, от 40 до 60% в зависимо-
сти от органа растения, была представлена азотом аминокислот 
белковой фракции. Через четыре месяца после начала экспе-
римента суммарное содержание белковых аминокислот (АК� в 
листьях и корнях опытных растений снижалось, особенно при 
10%-ном загрязнении (табл. 30�. Молодые корневища опытных 
и контрольных растений практически не различались по сум-
ме АК, хотя при 5%-ном загрязнении почвы нефтью отмечали 
тенденцию к увеличению белковой фракции. В целом сниже-
ние содержания азота и суммы АК свидетельствует о наруше-
нии азотного обмена в растениях, что приводит к уменьшению 
концентрации пигментов и подавлению работы ассимиляцион-
ного аппарата.

Известно, что многие стрессоры индуцируют образование 
активных форм кислорода, которые вызывают окислитель-

Таблица 30
Влияние нефтяных загрязнений на содержание общего азота (Nобщ)

и аминокислот (сумма АК) в растениях Phalaroides arundinacea
через четыре месяца от начала опыта

* Различия между контролем и опытом статистически значимы, Р ≤ 0.05.

Вариант Nобщ, мг/г сухой массы Сумма АК, %
Листья

Контроль 30.� ± 3.4 14.1
5 % 25.3 ± 4.0 11.9

10 % 20.2 ± 0.4* 8.5
Молодые корневища

Контроль 12.5 ± 1.3 5.�
5 % 10.8 ± 1.3 �.8

10 % 9.4 ± 1.3 6.6
Корни

Контроль 14.1 ± 2.0 4.8
5 % 8.4 ± 0.4* 3.3

10 % 8.5 ± 1.1* 2.�
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ные повреждения в клетке (Лукаткин, 2002� Breusegem et al., 
2001� Alexieva et al., 2003�. Одним из показателей окислитель-Alexieva et al., 2003�. Одним из показателей окислитель- et al., 2003�. Одним из показателей окислитель-et al., 2003�. Одним из показателей окислитель- al., 2003�. Одним из показателей окислитель-al., 2003�. Одним из показателей окислитель-., 2003�. Одним из показателей окислитель-
ного стресса является усиление пероксидации липидов (ПОЛ�, 
в результате которой происходит окисление входящих в состав 
мембранных липидов ненасыщенных жирных кислот (Лукат-
кин, 2002� Anderson, 1995�. Содержания малонового диальде-Anderson, 1995�. Содержания малонового диальде-, 1995�. Содержания малонового диальде-
гида (МДА�, одного из конечных продуктов ПОЛ, свидетель-
ствуют о различном эффекте 5- и 10%-ного загрязнения на ли-
стья растений P. аrundinacea. В опыте с уровнем загрязнения 
5% содержание МДА в листьях было на 30% выше по сравне-
нию с контролем, что говорит об усилении окисления клеточ-
ных мембран (рис. 47�. Выращивание растений при 10%-ном за-

Рис. 4�. Влияние нефтяного загрязнения на активность ПОЛ (А) и перок-
сидаз (Б) в растениях P. arundinacea (4 месяца после начала опыта). Осталь-
ные обозначения как на рис. 46. * разница между опытом и контролем стати-
стически значима, Р ≤ 0.05.

Fig. 4�. Effects of oil contamination for the activity of lipid peroxidation (А) and 
peroxidases (B) in Phalaroides arundinacea plants (4 months after experiment start-
ed). (1) Control (without oil), (2) 5% oil, (3) 10% oil. * Differences are significant at 
P ≤ 0.05.
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грязнении нефтью не повлияло на накопление продуктов ПОЛ 
в листьях. При этом активность пероксидаз была на 25% ни-
же по сравнению с листьями контрольных растений. Это может 
быть результатом нарушения работы мембран хлоропластов и 
деструкции фотосинтетических пигментов (рис. 46�. Показано, 
что в клетках высших растений наибольшее содержание поли-
ненасыщенных жирных кислот обнаружено в мембранах хлоро-
пластов, по сравнению с плазмалеммой и другими мембранами 
клетки (цит. по Лукаткин, 2002�.

В отличие от листьев, загрязнение почвы нефтепродуктами 
не оказало влияния на уровень МДА в тканях корневищ (рис. 
47А�, а активность пероксидаз увеличивалась в 1.5-2 раза (рис. 
46Б�. Гипогеогенные корневища являются гетеротрофными ор-
ганами, где отсутствует фотосинтез, который является источ-
ником АФК в ассимилирующих органах – листьях. Кроме то-
го, при фиторемедиации нефтезагрязненной почвы возрастает 
биологическая активность микроорганизмов, особенно в ризос-
ферной зоне растений P. аrundinacea (Шарапова и др., 2011�. 
Загрязнение почвы нефтью приводило к увеличению численно-
сти углеводородокисляющих аммонификаторов-гетеротрофов, 
которые способствуют активным метаболическим процессам в 
растительно-микробных комплексах почвы. 

Адаптация растений к стрессовым условиям сопровождает-
ся торможением роста и развития. В литературе отмечено инги-
бирование роста растений при загрязнении почвы нефтью 3-4% 
(Салахова, 2007� Киреева и др., 2006� Kireeva, Kuzyakhmetov, 
1998�. В нашем опыте при 5-10%-ном нефтезагрязнении не об-
наружено существенных изменений морфологических параме-
тров надземной части растений (высота, число листьев, надзем-
ных побегов� (табл. 31�. Показано усиление накопления сухой 
биомассы растений при 5%-ном загрязнении за счет увеличе-
ния массы корневищ и корней (табл. 35�. Стимулирование ро-
ста корневой системы может быть результатом последействия 
биодеструкции нефти, которое осуществляется за счет возрас-
тания биологической активности углеводородокисляющих ми-
кроорганизмов (Шарапова и др., 2011�. В опыте с максималь-
ным 10%-ным загрязнением биомасса оставалась на уровне 

Таблица 31
Морфологические показатели растений Phalaroides arundinacea 

под действием нефтезагрязнения,
четыре месяца от начала эксперимента 

Вариант Высота надземного 
побега, см

Количество листьев 
на побеге, шт.

Количество побегов, шт.
Надземных Подземных

Контроль 43.4 ± 5.8 5.0 ± 1.1 4�.3 ± 14.5 2�.3 ± 5.8
5% нефти 41.5 ± 6.4 5.6 ± 1.0 48.0 ± 1�.4 21.0 ± 8.2
10% нефти 46.3 ± 4.9 5.5 ± 0.8 43.4 ± 12.0 13.0 ± 4.6
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контрольной (табл. 32�, но отмечали уменьшение числа корне-
вищ опытных растений (табл. 31�. 

Слабое влияние нефтезагрязнения почвы на рост растений 
можно объяснить особенностями биологии и жизненной страте-
гии длиннокорневищного злака. Растения P. arundinacea на вто-
рой год жизни образуют мощную сеть подземных корневищ, ха-
рактеризующихся интенсивным метаболизмом (Маслова и др., 
2005� Маслова, Табаленкова, 2008�. Формирование мощной кор-
невой системы, способствующей развитию микробиоты и улуч-
шающей биологические свойства почвы, является одним из ос-
новных факторов устойчивости растений P. arundinacea, вы-
саженных корневищами, к высокому уровню нефтезагрязне-
ния. Установлено, что содержание нефтеуглеводородов при 5- 
и 10%-ном исходном уровне загрязнения уменьшалось более 
чем на 90% за четырехмесячный срок вегетации (Шарапова и 
др., 2011�. При этом наиболее активно процессы биодеструкции 
нефти протекали в ризосферной зоне, характеризующейся мак-
симальной энзиматической активностью и численностью ми-
кробиоты, особенно углеводородокисляющих микроорганизмов. 

Таким образом, загрязнение почвы нефтью в концентрации 
5 и 10% оказало влияние на физиолого-биохимические пока-
затели растений P. arundinacea. Выявлено снижение содержа-
ния зеленых и желтых пигментов, общего азота и аминокислот 
в органах растений. Показано разное влияние поллютанта на 
компоненты антиоксидантной системы листьев и корневищ. В 
листьях опытных растений происходило накопление продуктов 
ПОЛ, снижение активности пероксидаз и фонда фотосинтети-
ческих пигментов, что говорит о повреждении клеточных мем-
бран. Корневища в отличие от листьев не испытывали сильного 
окислительного стресса, о чем свидетельствуют отсутствие из-
менений в уровне МДА и повышенная активность пероксидаз. 
Загрязнение не оказало значительного влияния на морфологи-

Таблица 32
Влияние загрязнения нефтью

на накопление сухой массы растениями Phalaroides arundinacea
через четыре месяца от начала эксперимента, г/растение

Часть растения Контроль 5% нефти 10% нефти
Листья 6.2 ± 2.1 �.2 ± 2.3 5.1 ± 1.4
Стебли 6.1 ± 2.5 5.5 ± 1.6 5.0 ± 1.�
Молодые побеги 1.8 ± 1.0 2.0 ± 0.� 1.� ±. 09
Надземная масса 12.3 ± 2.4 14.9 ± 1.9 12.0 ± 1.5
Корни 12.5 ± 6.6 15.6 ± 9.0 9.6 ± 1.�
Старые корневища 8.4 ± 3.8 12.6 ± 5.0 9.3 ±  3.9
Молодые корневища 1.6 ± 0.6 2.4 ± 0.5 1.3 ± 0.5
Подземная масса 22.� ± 3.2 29.2 ± 6.3 21.2 ± 1.9
Целое растение 36.6 ± 9.3 45.3 ± 10.� 31.9 ± 4.�
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ческие параметры и накопление биомассы растений P. arun­. arun­arun­
dinacea, высаженных корневищами. При 5%-ном загрязнении 
отмечали стимулирование роста корневой системы, что может 
быть результатом последействия биодеструкции нефти микро-
организмами. В целом полученные результаты отражают высо-
кую устойчивость длиннокорневищного злака к высоким уров-
ням нефтяного загрязнения и позволяют рекомендовать дан-
ный вид для фиторекультивации нефтезагрязненных почв.

5.2.2. Влияние фосфорорганического ксенобиотика –
метилфосфоновой кислоты

на рост и функциональные свойства растений
Phalaroides аrundinacea

Согласно современным данным, метилфосфоновая кислота 
(МФК� – продукт гидролиза фосфорорганических соединений, 
негативно влияет на биологическую активность почв и жизне-
деятельность растений (Огородникова и др., 2004� Скугорева и 
др., 2008�. МФК обладает системным действием, хорошо погло-
щается листовой поверхностью, слабо метаболизируется и бы-
стро транспортируется в корни. МФК в высоких концентраци-
ях (0.1-0.01 М� вызывает в клетках окислительный стресс, из-
менение фотосинтетической и дыхательной активности расте-
ний, что в итоге приводит к угнетению их роста (Огородникова, 
Головко, 2005�. В связи с этим актуально выявление устойчи-
вых к действию ксенобиотика видов, способных адаптировать-
ся к высоким концентрациям токсиканта. 

Исследования показали, что в начале эксперимента основ-
ные события, вызванные действием ксенобиотика, развивались 
в листьях, подвергнутых опрыскиванию в фазу трубкования 
(Маслова и др., 2010а�. МФК в высокой концентрации (0.1 М� 
вызывала значительные их повреждения. Через сутки после об-
работки отмечали появление на листьях единичных небольших 
хлорозных пятен, что связано с действием сильнокислого рас-
твора МФК (рН 2�. Инфильтрация МФК в ткани листа сопро-
вождалась нарушениями в пигментном комплексе. В опыте че-
рез неделю после обработки содержание хлорофиллов и каро-
тиноидов снижалось при сохранении их относительного содер-
жания в тканях (рис. 48�. Изменения в пигментном фонде, по-
видимому, связаны с окислением молекул пигментов и инги-
бированием процессов их биосинтеза под действием МФК. Из-
вестно, что близкий по структуре МФК гербицид глифосат уг-
нетает биосинтез предшественника хлорофилла – 5-аминолеву-
линовой кислоты (Федке, 1985�. Деструкция пигментов вызва-
ла изменения фотосинтетической деятельности: выявлено до-
стоверное снижение скорости фотосинтеза листьев под действи-
ем высокой концентрации МФК (рис. 49�.
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Рис. 48. Содержание пигментов в листьях Phalaroides arundinacea на 
пятые сутки после обработки метилфосфоновой кислотой: 1 – контроль, 2 – 
0.01 М, 3 – 0.1 М. * разница между опытом и контролем статистически значи-
ма, Р ≤ 0.05.

Fig. 48. Pigment content in leaves of Phalaroides arundinacea at the 5th day 
after treatment with methylphosphonic acid. (1) control, (2) 0.01 M, (3) 0.1 M. * Dif-
ferences are significant at P ≤ 0.05.

К числу наиболее значимых неспецифических изменений 
под действием какого-либо стрессора относится повышение ге-
нерации активных форм кислорода, усиление пероксидации ли-
пидов. Через неделю после обработки высококонцентрирован-
ным раствором МФК отмечали накопление в листьях МДА, ко-
личество которого было в 1.5 раза больше, чем в контроле (табл. 
33�. При этом активность пероксидаз была на 20-35% ниже по 
сравнению с листьями контрольных растений. Известно, что пе-
роксидазы снижают уровень Н

2
О

2
 – предшественника иниции-

рующего ПОЛ гидроксильного радикала (Минибаева, Гордон, 
2003� Van Breusegem et al., 2008�. Эти данные указывают на 
возникновение стойкого нарушения в клетках листьев про-/
антиоксидантного равновесия (Минибаева, Гордон, 2003� Van 
Breusegem et al., 2008�.

В корневищах опытных растений, напротив, активность 
ПОЛ снижалась, а пероксидаз – увеличивалась по отношению 
к контрольным величинам (табл. 32�. Возможно, что по ме-
ре транслокации метилфосфоновой кислоты в подземную часть 
(высота растений составляла в среднем 50 ± 2 см в фазу труб-
кования� происходила ее постепенная метаболизация и дезак-
тивация антиоксидантными системами листьев. Поэтому кор-
невища в отличие от листьев не испытывали сильного окисли-
тельного стресса.
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Рис. 49. Интенсивность фотосинтеза (ФВ) листьев растений Phalaroides 
arundinacea на пятые сутки после обработки метилфосфоновой кислотой. 
* Разница между опытом и контролем статистически значима, Р ≤ 0.05.

Fig. 49. Рhotosynthesis rate of Phalaroides arundinacea leaves at the 5th day 
after treatment with methylphosphonic acid. * Differences are significant at P ≤ 0.05.

Отсутствие значительных нарушений в антиоксидантной си-
стеме корневищ, вызванных действием ксенобиотика, подтверж-
дают данные по дыханию, активации альтернативного (циани-
дрезистентного� пути дыхания (АП� и скорости тепловыделения. 
Эти показатели отражают энергопластический обмен клетки и в 
целом уровень ее метаболизма (Головко, 1999�. Считается, что 

Таблица 33 
Влияние метилфосфоновой кислоты на скорость дыхания,

перекисное окисление липидов и активность пероксидаз
в растениях Phalaroides arundinacea 

на четвертые-пятые сутки после обработки

* Разница между опытом и контролем статистически значима, Р ≤ 0.05.

Вариант Контроль 0.01 М 0.1 М
Скорость дыхания, мгСО2/г сухой массы ч

Листья 2.84 ± 0.03 3.63 ± 0.23* 3.68 ± 0.22*
Корневища 1.96 ± 0.40 1.86 ± 0.08 1.68 ± 0.19

Содержание МДА, нмоль/г сырой массы
Листья 3�.15 ± 2.80 44.22 ± 5.22 55.95 ± 2.43*
Корневища 37.94 ± 2.20 29.56 ± 2.60* 27.85 ± 3.25*

Активность пероксидазы, мл J2/г сырой массы
Листья 20.12 ± 0.1� 6.50 ± 0.30* 13.10 ± 0.80*

Корневища 6.19 ± 0.46 12.60 ± 0.30* 9.80 ± 0.30*
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энергетически малоэффективное альтернативное дыхание уча-
ствует в защите клетки от окислительного стресса (Maxwell et 
al., 1999� Millenaar, Lambers, 2003� Гармаш, Головко, 2009�. Во-., 1999� Millenaar, Lambers, 2003� Гармаш, Головко, 2009�. Во-Millenaar, Lambers, 2003� Гармаш, Головко, 2009�. Во-, Lambers, 2003� Гармаш, Головко, 2009�. Во-Lambers, 2003� Гармаш, Головко, 2009�. Во-, 2003� Гармаш, Головко, 2009�. Во-
влечение АП сопровождается диссипацией энергии в виде тепла.

При обработке растений МФК дыхательная активность и 
соотношение дыхательных путей в подземных органах прак-
тически не менялись, а скорость тепловыделения снижалась 
(рис. 50� Маслова и др., 2010а�. В отличие от корневищ, в ли-
стьях и стеблях растений обработка МФК приводила к зна-
чительному повышению дыхания и тепловыделения. Ингиби-
тор АП – SHAM подавлял дыхание корневищ сильнее при дей-SHAM подавлял дыхание корневищ сильнее при дей- подавлял дыхание корневищ сильнее при дей-
ствии 0.1 М раствора МФК: доля АП в общем дыхании состав-
ляла более 40%, что на 10-15% больше, чем в контроле. Эти 
данные указывают на активацию обменных процессов, направ-
ленных на поддержание функциональной целостности и репа-
рацию индуцированных ксенобиотиком повреждений (Огород-
никова, Головко, 2005�. Усиление теплопродукции и вовлече-
ния АП в дыхание при стрессе может свидетельствовать об ин-
тенсификации митохондриальных защитных систем, снижаю-
щих мембранный потенциал путем рассеивания энергии в виде 
тепла (Navrot et al., 2007�. 

Адаптация растений к стрессовым условиям, как прави-
ло, сопровождается торможением роста и развития. В литера-

Рис. 50. Скорость тепловыделения (q) органов Phalaroides arundinacea на 
седьмые сутки после обработки метилфосфоновой кислотой: 1 – контроль, 2 – 
МФК (0.1 М). * Разница между опытом и контролем статистически значима, Р ≤ 
0.05.

Fig. 50. Heat emission rate (q) of Phalaroides arundinacea organs at the �th 
day after treatment with methylphosphonic acid. (1) Control, (2) 0.01 M, (3) 0.1 M. 
* Differences are significant at P ≤ 0.05.
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туре отмечены ингибирующие рост эффекты МФК (Скугорева и 
др., 2008� Огородникова, Головко, 2005�. В нашем эксперимен-
те через неделю после обработки МФК не обнаружено измене-
ний в накоплении сухой биомассы растений, которая в опыте 
и контроле составляла около 15 г/растение в фазу трубкования 
(табл. 34�. Доля корневищ в биомассе целого растения была в 
среднем 60%. Отсутствие значимого эффекта МФК на рост рас-
тений можно объяснить особенностями биологии длиннокор-
невищного злака P. arundinacea, характеризующегося высокой 
скоростью роста, продуктивностью, благодаря формированию 
мощной подземной части. Это способствует активному самовос-
становлению растений и устойчивости вида к неблагоприятным 
факторам. 

Итак, при однократной обработке надземной части P. arun­. arun­arun­
dinacea МФК в концентрации 0.1 М оказывает существенное 
влияние на жизнедеятельность растений. В листьях, непосред-
ственно подвергнутых опрыскиванию, отмечали снижение со-
держания хлорофиллов и каротиноидов, фотосинтетической 
активности. Результаты исследований по интенсификации пе-
рекисного окисления липидов и снижению активности анти-
оксидантных ферментов – пероксидаз под влиянием МФК сви-
детельствуют о нарушении про-/антиоксидантного равновесия 
в листьях. На фоне окислительного стресса происходили уси-
ление скорости дыхания и тепловыделения, увеличение доли 
альтернативного пути дыхания, что указывает на активацию 
обменных процессов, связанных с репарацией клеток и под-
держанием функций фотосинтезирующего органа. Корневища 
в отличие от листьев не испытывали сильного окислительно-
го стресса под действием МФК. МФК не оказала существенного 
влияния на накопление биомассы растениями P. аrundinacea, 
что отражает успешную адаптацию корневищного злака к дей-
ствию ксенобиотика. Это позволяет характеризовать двуки-
сточник тростниковидный как устойчивый к фосфорорганиче-
скому загрязнению вид и рекомендовать его для фиторекуль-
тивации территорий, где токсикант прямо воздействует на над-
земную часть растений. 

Таким образом, выявлена устойчивость длиннокорневищ-
ного злака P. arundinacea к загрязнению почвы нефтью и обра-

Таблица 34
Сухая биомасса растений Phalaroides arundinacea

на седьмые сутки после обработки метилфосфоновой кислотой,
г/растение 

Вариант Листья Стебли Подземная часть
Контроль 5.6 ± 0.4 4.3 ± 0.3 5.2 ± 0.�
0.01 М 4.0 ± 0.2 5.� ± 0.4 5.8 ± 0.5
0.1 М 4.1 ± 0.3 4.5 ± 0.6 5.5 ± 0.6
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ботке растений фосфорорганическим ксенобиотиком – метил-
фосфоновой кислотой. Поллютанты вызывали в листьях стой-
кий окислительный стресс, нарушения в пигментном комплек-
се и азотном метаболизме, усиление скорости дыхания. В от-
личие от листьев, корневища испытывали более слабый окис-
лительный стресс, что связано с их функциональной активно-
стью как гетеротрофных органов. Поллютанты не оказали су-
щественного влияния на рост растений, что позволяет рекомен-
довать данный вид для фиторекультивации загрязненных тер-
риторий.
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ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Изучение принципов организации, интеграции и саморе-
гуляции растений как сложных биологических систем являет-
ся фундаментальной научной проблемой. В рамках этой про-
блемы важное место занимает разработка современного пони-
мания морфофизиологии и экологии многолетних травянистых 
растений, формирующих подземные побеги – корневища. От-
личительной особенностью структурно-функциональной орга-
низации длиннокорневищных растений является наличие под-
земного метамерного комплекса, который характеризуется соб-
ственными механизмами регуляции роста, вегетативного раз-
вития и ростовых ориентаций (Маркаров, 1996� Маркаров, Го-
ловко, 1995� Маслова, 2001�. Подземные побеги – корневища 
определяют жизненную форму «длиннокорневищный много-
летник», являются «фондом вегетативных диаспор» – зачатков 
новых организмов, запас которых определяет устойчивость, 
конкурентоспособность и морфофизиологическую пластичность 
растений в различных экологических условиях. 

Наши результаты дают основание рассматривать подзем-
ный метамерный комплекс как структуру, определяющую мор-
фофизиологические свойства, продуктивность и устойчивость 
длиннокорневищных многолетников. Изучение морфофизиоло-
гии роста длиннокорневищных многолетников на разных эта-
пах органогенеза ортотропного побега показало, что формиро-
вание и рост метамеров органов вегетативного размножения – 
корневищ осуществляется до начала формирования генератив-
ной сферы. Это определяет долголетие особи, способствует кон-
курентоспособности и выживаемости корневищных растений в 
различных экологических условиях. Закономерности роста, на-
копления и распределения биомассы определяются стратеги-
ей корневищных растений, направленной на эффективное ис-
пользование ассимилятов для реализации потенциала генера-
тивной и вегетативной репродукции. В результате симподи-
ального нарастания системы побегов формируется значитель-
ное число подземных метамеров или узлов, которые являют-
ся очагами меристематической активности. Основной фонд ве-
гетативных меристем корневищ образуется во второй полови-
не вегетации, после завершения роста надземных побегов рас-
тений. Значительный резерв подземных узлов обеспечивает эф-
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фективное вегетативное размножение, высокую устойчивость и 
продуктивность корневищных растений в различных экологи-
ческих условиях. 

Выявлены особенности анатомической структуры подзем-
ных диагравитропных побегов длиннокорневищных растений, 
обусловленные многолетним развитием и запасающей функци-
ей, определены количественные показатели в сезонной динами-
ке роста корневищ. Показано значительное развитие паренхи-
мы первичной коры подземного побега корневищных многолет-
ников, внутренний слой клеток которой дифференцируется в 
эндодерму со слоистыми вторичными утолщениями. Выявлены 
сезонные изменения анатомической структуры и ультраструк-
туры корневищ, обусловленные их функциональной активно-
стью, адаптацией к смене сезонов года и эколого-ценотически-
ми условиями обитания многолетних растений. При подготов-
ке растений к перезимовке отмечено увеличение парциального 
объема коровой паренхимы, сокращение доли центрального ци-
линдра, уменьшение толщины клеточных оболочек эндодермы 
в междоузлиях подземных побегов. 

Имеющиеся в литературе сведения о регуляции морфогене-
за подземных побегов – корневищ, сезонной динамике их роста 
и метаболизма, устойчивости к различным факторам среды весь-
ма ограничены. Особенно это касается физиологической приро-
ды периода покоя, являющегося качественным переходным эта-
пом в онтогенезе подземного побега и многолетнего растения в 
целом. Нами установлены закономерности гормонально-трофи-
ческой регуляции роста и оценена устойчивость метаболизма 
подземных побегов в период зимнего покоя. Возрастание со-
отношения гиббереллины/АБК и цитокинины/АБК, накопле-
ние криопротекторов (олигосахаридов�, сравнительно высокая 
дыхательная активность корневищ способствуют протеканию 
морфогенетических процессов в подземных почках и обеспе-
чивают подготовку растений к зиме и весеннему отрастанию. 
Почки подземных побегов сохраняют способность к росту и за-
пасанию энергии зимой, когда температура почвы в зоне обита-
ния корневищ становится отрицательной. Во время физиологи-
ческого покоя почек корневищ осуществляется перестройка ме-
ханизма диагравитропизма в отрицательный гравитропизм, по-
сле чего почка формирует ортотропный побег.

Корневищные многолетние растения благодаря вегетатив-
ному размножению, формированию фонда подземных мери-
стем успешно адаптируются к различным экологическим усло-
виям. Выявление свойств растений, отражающих их эколого-
ценотическую приуроченность, адаптивную стратегию, важно 
для более полной оценки биоразнообразия и разработки мер по 
его охране в условиях меняющейся среды. Результаты наших 
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исследований доказывают тесную связь эколого-ценотической 
приуроченности, ритма сезонного развития с физиологически-
ми свойствами длиннокорневищных растений. Комплексные 
исследования морфофизиологических и биохимических пока-
зателей надземных и подземных побегов длиннокорневищных 
растений дополняют и углубляют функциональную характери-
стику типов адаптивных стратегий.

Известно, что донорно-акцепторные отношения играют 
важную роль в регуляции роста и морфогенеза растений. Одна-
ко для длиннокорневищных видов растений проблема ДАО бы-
ла практически не разработана. Результаты исследований до-
казывают, что подземный метамерный комплекс, являясь соб-
ственно элементом ДАС корневищных многолетников, играет 
особую роль в ее регуляции. Корневища занимают значитель-
ную долю в биомассе растений (30-70%�, формируют огромный 
банк подземных вегетативных меристем, характеризуются вы-
сокой физиологической активностью до глубокой осени. Интен-
сивное поступление и депонирование ассимилированного угле-
рода в подземные органы – корневища и корни – в фазу гене-
ративного развития растений свидетельствуют об усилении ро-
ли подземного метамерного комплекса в иерархии акцепторов 
в этот период. Выявлена зависимость функционирования ДАС 
от эколого-ценотической приуроченности корневищных много-
летников, их жизненной стратегии, ритма сезонного развития. 

Корневищные многолетние растения характеризуются вы-
сокой устойчивостью и продуктивностью, успешно адаптиру-
ются к неблагоприятным условиям среды во многом благодаря 
формированию мощной подземной сферы. Длиннокорневищ-
ные злаки участвуют в сложении пойменных луговых фитоце-
нозов бореальной зоны. В условиях средней поймы, где выявле-
но наибольшее видовое разнообразие, а доля растений с корот-
кими и длинными корневищами составляет 70-90%, отмечено 
значительное развитие подземной части – корневищ и корней. 
Доказана высокая устойчивость длиннокорневищных злаков к 
разным загрязнителям – токсическому действию высоких кон-
центраций нефти в почве и фосфорорганическому ксенобиоти-
ку – метилфосфоновой кислоте. Поллютанты не оказали суще-
ственного влияния на рост растений, что свидетельствует о пер-
спективности использования длиннокорневищных злаков для 
фиторекультивации.

В целом в результате многолетних исследований струк-
турно-функциональной организации подземного метамерно-
го комплекса корневищных растений сформулированы пред-
ставления о закономерностях формирования, функционирова-
ния и устойчивости подземных побегов, гормонально-трофиче-
ской регуляции роста, развития и адаптации в условиях холод-
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ного климата. Полученные результаты по морфофизиологии 
и экологии подземного метамерного комплекса создают осно-
ву для разработки способов регуляции морфогенеза подземных 
побегов, управления продукционным процессом корневищных 
многолетников, борьбы с сорными растениями. Особую акту-
альность полученные данные приобретают для прогнозирова-
ния динамики растительного покрова Земли под влиянием гло-
бальных климатических факторов и локальных воздействий на 
экосистемы. Изучение физиологических свойств корневищных 
растений актуально в связи с их эколого-ценотической ролью и 
участием в формировании потоков углерода. В углеродном ци-
кле хвойных лесов при продвижении на север возрастает роль 
растений напочвенного покрова, особенно их корней (Бобкова, 
1987�. Вклад корневого дыхания может варьировать в преде-
лах 10-90% от общей эмиссии СО

2
 из почвы в зависимости от 

климатических условий, типов ценозов и почв (Кудеяров и др., 
1995�. 

Перспективы исследований в изучаемой области связаны 
также с выявлением физиолого-биохимических и молекуляр-
ных механизмов морфогенеза гипо- и эпигеодиатропных побе-
гов, гормонально-трофической и фитохромной регуляции их 
роста и развития. В настоящее время слабо разработаны во-
просы фитохромной регуляции фото- и диагравитропизма (дли-
тельный рост под землей� подземных побегов. Имеются еди-
ничные исследования, направленные на выявление молекуляр-
ных механизмов регуляции морфогенеза корневищ (Ruifeng et 
al., 2012�. Практически ничего не известно об экспрессии ге-., 2012�. Практически ничего не известно об экспрессии ге-
нов белков, участвующих в регуляции деятельности подземных 
меристем, контролирующих фотофобный и фотофильный этап 
органогенеза верхушечной почки подземного побега. Пробле-
ма изучения регуляции фотоморфогенеза, ростовых ориента-
ций подземных побегов имеет большое практическое значение, 
так как спектральный состав света является одним из основных 
факторов, определяющих интенсивность побегообразования, про-
дуктивность и устойчивость ценопопуляций.

Авторы выражают надежду, что представленные в книге 
дан ные, а также обозначенные перспективы неразработанных 
тем будут полезны молодым исследователям, специалистам 
различных направлений – физиологии растений, экологии, бо-
таники и агрономии, а также специалистам в области клеточ-
ной и молекулярной биологии.
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SUMMARY

The formation of plant rhizomes is an important adaptive 
sign which has been formed during the evolution and is nothing 
else but the adaptation to the cold and dry climate. Rhizomes 
provide vegetative reproduction, dissemination and overwintering 
of perennial grasses. The underground shoot complex forms the 
vegetative meristematic fund of buds and is characterized by its 
own mechanisms of growth regulation and growth orientations 
(Markarov, Golovko, 2014� Maslova, 2014�. 

As a result of the long research of the structural-functional 
organization of the underground shoot complex of rhizome-
forming plants, metabolic activities (heat generation, respiration, 
content of soluble carbohydrates and free phytohormones, 
distribution of assimilated carbon� of rhizomes during their 
morphogenesis in natural populations and in in vitro conditions 
have been studied. Sink-source interrelations in the whole plant 
system have been demonstrated. The underground shoot complex 
plays a major role in the sink-source system of grassy perennials� 
it is characterized by intensive metabolism, forms big reserve of 
vegetative meristems, and is highly capable of self-restoration 
and self-regulation. 

Hormonal and trophic regulation of the growth, development 
and dormants of underground shoots are studied. The underground 
shoots contribute to the adaptation of perennial rhizome-forming 
plants to low temperatures in winter. Hormones and carbohydrates 
play an important role in the growth and resistance regulation 
of rhizomes, and prevent underground meristem from the frost 
damage. In autumn, the rhizomes were characterized by the high 
content of growth hormones, oligosaccharides, and the respiration 
rate of rhizomatous apexes. This favors morphogenetic changes 
in underground shoots as initiation of buds (initial shoot orga-
nogenesis stages, cell and tissue differentiation� in the autumn 
period. Results of microcalorimetric studies show that temperature 
optimum for the rhizome growth lay in the range of low and 
moderate above-zero temperatures (5-20 °C�, and the freezing 
point of water in the apices of underground shoots was about 
–10 °C. 

We conclude that the plant live strategy, ecological conditions, 
and the seasonal development rhythm are strongly linked to the 
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physiological properties of rhizome-forming plants. Meadow spe-
cies are characterized by a high yield, active metabolism, carbon 
investing in assimilating re-growing shoots and rhizomes. Forest 
species with stress-tolerant features are characterized by a low 
physiological activity and the eposition of assimilated carbon to 
the underground plant part. The inter-relations of the seasonal 
development rhythm with carbon assimilates distribution in the 
organism of long-rhizomatous plants have been demonstrated. 
Assimilated carbon in summer-green fast-growing plants are 
translocation into the underground part of plants, whereas ever-
green species largely deposit assimilates in perennial aboveground 
shoots or utilize them to form leaves which function the year 
round.  

Role of the underground metameric complex in plant resis-
tance to the natural and anthropogenous factors was shown. 
Soil contaminated with oil and organic phosphorus xenobiotic 
(methylphosphonic acid� treatment caused a stable oxidative 
stress in leaves, pigments destruction and decreased the inten sity 
of photosynthesis. Plant rhizomes were more tolerant to anth-
ropogenous factors. As a result, treatments did not affect the long-
rhizome cereals growth, which indicated the successful adaptation 
and resistance of rhizome-forming grass to the anthropogenous 
factors. Results of this research can be used for recultivation of 
the polluted territories. 

In general, the results of the study contribute to understanding 
of the formation mechanisms of the underground shoot complex 
of rhizome-forming plants and can be applied for the development 
of functional classification of species which will allow to forecast 
their behavior in the changing climatic conditions. The aim of the 
future work in this field of plant ecological physiology is related 
to the genetic plasticity mechanisms and diversity of the life 
form rhizome-forming perennial, analysis of molecular basis of 
growth and morphogenesis regulation of the rhizomes, revealing 
of mechanisms of the growth orientation, diagravitropism of an 
underground shoots (stolones and rhizomes�. 
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Список сокращений:

ДАС – донорно-акцепторная система
ДАО – донорно-акцепторные отношения
ДС – дыхательная способность
RGR – относительная скорость роста
ГК – гибберелловая кислота 
ИУК – ауксины
АБК – абсцизовая кислота
МФК – метилфосфоновая кислота
ННЖК – ненасыщенные жирные кислоты
НЖК – насыщенные жирные кислоты
МДА – малоновый диальдегид
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