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ВВЕДЕНИЕ
1
 

Минеральное питание является одним из наиболее важных фак-

торов внешней среды, от которого зависит рост и развитие растений. 

Поэтому неудивительно, что в основе зеленой революции, обеспечив-

шей резкое возрастание продуктивности растений в середине 20 века, 

лежит интенсивное применение удобрений [Sakamoto, Matsuoka, 2008; 

Gewin, 2010]. Вместе с тем, судя по некоторым публикациям, для роста 

и развития растения важен не только уровень содержания элементов 

питания в почве, но и их распределение [Hodge, 2004; Richardson et al., 

2005; Ruffel et al., 2008; Biedrzycki et al., 2010]. Известно, что почва 

гетерогенна по многим физико-химическим и биологическим парамет-

рам, в том числе и по содержанию ресурсов питания. В естественных 

сообществах очаги повышенного содержания ионов возникают в ре-

зультате разложения органических остатков растений, животных и 

микроорганизмов [Hodge, 2004], а также за счет конкуренции за эле-

менты питания [Semchenko et al., 2007]. В зонах повышенной концен-

трации ионов отмечается активное ветвление корней [Zhang et al., 

1999; Forde. 2002; Ruffel et a., 2008; Трапезников, Иванов, 2012], но 

механизм этого эффекта и его влияние на поглощение ионов, рост и 

развитие растений активно дискутируются [Hodge et al., 2009; 

Richardson et al., 2009]. Приспособительное значение активации роста 

корней в зоне с повышенной концентрацией ионов кажется очевидным. 

Многие исследователи пишут о том, что именно ростовая реакция кор-

ней обеспечивает эффективное поглощение ионов из очага их повы-

шенной концентрации [Fransen, 1999, 2001; Bingham, 2001; Pierik et al., 

2007; Pagès, 2011]. Вместе с тем, появились публикации, в которых это 

утверждение обсуждают и критикуют [Jaskcon, Caldewll, 1996; 

Robinson, 1996; Hodge, 2010]. В частности, подвергается сомнению, что 

(1) неравномерное распределения ионов повышает поглотительную 

способность растений и стимулирует рост целого растения, (2) что ак-

тивация роста корней в зоне с высокой концентрацией ионов важна для 

поглощения макроэлементов. В то же время, ответы на многие вопро-

сы были получены путем анализа реакции растений на неравномер-

ность распределения ионов, искусственно создаваемую локальным 

распределением удобрений, приводящим к формированию в ограни-

                                                           
Список используемых сокращений: 

АБК – абсцизовая кислота, ВС – корни высокосолевого статуса, ГТК – гидро-

термический коэффициент, ИУК – индолилуксусная кислота, ИФА – иммуно-

ферментный анализ, НС – корни низкосолевого статуса, НСР – наименьшая 

существенная разность, ЦК – цитокинин, Х-А – питательная среда Хогланда-

Арнона, ЭМП – элементы минерального питания 
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ченном объеме почвы зон с высоким содержанием ионов, во взаимо-

действие с которыми вступает лишь часть корневой системы растения 

[Трапезников, 1983, 1992; Соколов., Семенов, 1992; Вильдфлуш и др., 

2005, 2008; Ладонин и др., 2005; Цыганов и др., 2006; Schnier et al., 

1993; Pettersson, 2008; Трапезников, Иванов, 2012]. Физиолого-

биохимические аспекты положительного влияния локального питания 

на рост и продуктивность растений до сего времени остаются недоста-

точно изученными. Более того, имеющиеся в литературе данные порой 

носят противоречивый характер. В полной мере это относится и к ак-

тивации ветвления корней в зоне повышенного содержания ионов. 

Участие гормонов в стимуляции ветвления корней в очаге высо-

кого содержания ионов предполагалось на основе опытов с мутантны-

ми растениями с пониженной чувствительностью к тому или иному 

гормону, либо способностью к их синтезу. Были получены косвенные 

свидетельства возможного участия гормонов в ростовом ответе на ло-

кальное питание: стимуляции ветвления под влиянием ауксинов 

[Forde, 2002] и подавления – под влиянием АБК [De Smet et al., 2003]. 

Однако до начала наших исследований влияние локального питания на 

содержание гормонов в растениях не изучалось. Ограниченность под-

хода к изучению влияния на растения гетерогенного распределения 

элементов минерального питания проявляется также в том, что основ-

ное внимание уделялось процессам, которые происходят в корнях, 

функционирующих в зоне с повышенной концентрацией ионов, т.е. 

локальным процессам. Хотя при их обсуждении и применялся термин 

системного действия [Forde, 2002], имелось в виду лишь то, что то-

тальное повышение концентрации ионов в среде подавляет ветвление 

корней за счет системного действия на все растение в целом (в связи с 

повышением концентрации макроэлементов в побеге), в то время как 

локальное повышение концентрации ионов стимулирует ветвление. 

При этом стало довольно популярным мнение о том, что предпосылкой 

для усиления ветвления корней в зоне с повышенной концентрацией 

ионов является их дефицит в побеге [Zhang et al., 1999, Ruffel et al., 

2008]. В связи с изложенным представлялось весьма актуальным изу-

чение влияния гетерогенного распределения элементов минерального 

питания не только на функциональную активность корней высокосоле-

вого статуса (ВС), но и его системное действие на жизнедеятельность 

целого растения. 

  



5 

ГЛАВА 1. ЛОКАЛЬНЫЕ РЕАКЦИИ В ЗОНЕ С ПОВЫШЕННОЙ 

КОНЦЕНТРАЦИЕЙ МАКРОЭЛЕМЕНТОВ И ИХ ЗНАЧЕНИЕ 

ДЛЯ РОСТА И ПРОДУКТИВНОСТИ РАСТЕНИЙ 

В литературе широко обсуждается неравномерность 

распределения элементов минерального питания в почве и усиленное 

ветвление корней в зонах их повышенной концентрации [Hodge, 2004; 

Ruffel et al., 2011; Bazihizina et al., 2012]. Предполагается, что 

усиленное ветвление способствует более эффективному захвату 

элементов питания, этот вопрос активно обсуждается, но по нему пока 

еще нет полного согласия [Richardson et al., 2009]. Подвергаются 

сомнениям 2 аспекта этой концепции: (1) влияние неравномерности 

распределения ионов на способность растений к их поглощению и 

связь этого процесса с ростом растений, (2) роль ростовой реакции 

корней в процессе поглощения макроэлементов из зоны их 

повышенной концентрации. На основе отдельных опытов, стало 

популярным мнение о том, что усиленный рост корней в очаге с 

повышенной концентрацией ионов обусловлен дефицитом нитратов в 

побеге [Ruffel et al., 2011; Celis-Aramburo et al., 2011], которое 

базируется на результатах немногочисленных и кратковременных 

экспериментов [George et al., 1997]. Между тем, на протяжении многих 

лет проводились разносторонние исследования влияния на растения 

локального внесения удобрений, при котором с очагом высокого 

содержания элементов минерального питания вступает в контакт лишь 

часть корневой системы растения [Трапезников, 1983; Соколов., 

Семенов, 1992; Курганская, 2004; Вильдфлуш и др., 2005; Ладонин и 

др., 2005; Цыганов и др., 2006; Matar, Brown, 1989; Schnier et al., 1993; 

Van Dijk, Brouwer, 1998; Blackshaw et al., 2000; Pettersson, 2008]. Нами 

также накоплены сведения о влиянии локального питания на 

поглощение макроэлементов, рост корневой системы и целого 

растения, позволяющие получить ответы на многие вопросы, 

связанные о механизме действия неравномерного распределения ионов 

на растения. 

1.1. Ветвление корней в очаге питания и его значение для 

поступления и усвоения ЭМП 

На пути изучения роста и жизнедеятельности корневой системы 

имеется немало трудностей. Основная из них состоит в том, что взаи-

модействие корней с почвой изучено значительно хуже, чем взаимо-

действие побегов с атмосферой. К тому же система корень – почва не 

только сложна, но и слишком труднодоступна для непосредственных 

наблюдений и измерений [Най, Тинкер, 1980; Waines, Ehdaie, 2007]. 
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И в случае гетерогенного распределения элементов питания в почве 

это утверждение справедливо в еще большей мере.  

 
При ленточном внесении нитрофоски в середину 15-

сантиметровых междурядий на глубину 10 см отдельные зародышевые 

корни яровой пшеницы достигают очага к моменту появления полных 

всходов. Можно предположить, что более интенсивное их ветвление 

обеспечивает формирование большей поглощающей поверхности с 

начальных этапов развития растений. Основная масса корней сосредо-

точивалась в зоне расположения NPK, резко ограничивалось их про-

никновение в более глубокие слои почвы [Трапезников и др., 1999; 

Trapeznikov et al., 2003; Kudoyarova et al., 2003; Веселов и др., 2003; 

Трапезников, Иванов, 2012]. Таким образом, в очаге с повышенной 

концентрацией удобрений зарегистрировано усиленное ветвление кор-

ней (рис. 1), что делает локальное внесение удобрений удобной моде-

лью для изучения механизма действия на растения неравномерного 

распределения (гетерогенности) элементов минерального питания в 

почве.  

Многими исследователями неоднократно отмечалось положи-

тельное действие очага повышенного содержания элементов питания 

на пролиферацию корней. Однако до начала нашей работы не было 

Рис. 1. Ветвление корневой системы при локальном питании расте-

ний кукурузы (А) и пшеницы (Б): ВС – корневые пряди, контакти-

рующие с очагом удобрения, НС – корни вне очага [Трапезников и др., 

1999] 



7 

должного объяснения данному феномену. Так, Най и Тинкер [1980] по 

этому поводу писали, что "... биологические и физиологические меха-

низмы, вызывающие эту пролиферацию, недостаточно ясны. Пока не 

проведено даже строго сравнительного изучения этого процесса у раз-

личных видов" (с.230). 

Таким образом, при локальном внесении удобрений проявлялась 

одна из характерных реакций на неравномерность распределения эле-

ментов минерального питания – усиленное ветвление в очаге с их по-

вышенной концентрацией. Это позволило нам попытаться получить 

ответы на вопросы о том, каким образом регулируется ростовой ответ 

на гетерогенное минеральное питание как в очаге питания (локальный 

ответ), так и вне его, и как это воздействие сказывается на обеспечении 

растения макроэлементами и на его функциях на уровне целого орга-

низма (системный ответ). 

Концентрация ионов в среде, их поглощение и усвоение рас-

тениями. Поглощение ионов обусловливается сложной системой 

взаимодействий растения с питательным субстратом и микрофлорой. 

Зависит оно и от физиологического состояния растения, протекающих 

в нем морфогенетических процессов, складывающихся в онтогенезе 

донорно-акцепторных отношений между органами и тканями. 

Д.Кларксон [1978], обсуждая факторы, влияющие на поглощение ио-

нов высшими растениями, отмечает, "... что скорость поглощения ио-

нов определяется не только собственной "пропускной способностью" 

транспортной системы, но также целым рядом довольно тонких влия-

ний, в частности, ростом и теми потребностями, которые он порожда-

ет. Этот вопрос изучен пока плохо, хотя мы располагаем данными, ко-

торые недвусмысленно свидетельствуют о том, что скорость поглоще-

ния ионов регулируется в довольно широких пределах в соответствии с 

обеспеченностью питательными веществами и со стадией развития 

растений" (с.293). В качестве одного из факторов, определяющих по-

глощение ионов растениями, выступает их концентрация в наружном 

растворе. Автор отмечает, что реакция транспортных процессов на из-

менения данного параметра интересна и с физиологической, и с эколо-

гической точек зрения. Это имеет особое значение, ибо гетерогенное 

применение удобрений приводит к тому, что одна часть корневой сис-

темы растения функционирует при обычных или низких ионных кон-

центрациях, другая – очень высоких, иногда граничащих с экстремаль-

ными.  

Л.Н.Воробьев [1980] отмечал, что скорость поглощения ионов 

максимальна не при высоких, а при низких дозах удобрений и снижа-

ется по мере накопления солей в клетке. Автор видел выход в дозиро-

ванном минимальном внесении, например, калийных удобрений. В то 
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же время в литературе имеелось достаточно много фактов противопо-

ложного характера. Так, изучение широкого диапазона концентрации 

солей на томатах (от 5,2 до 84,0 мэкв/л) показало, что при низких кон-

центрациях (5,2 и 21,0 мэкв/л) основным лимитирующим фактором 

роста и развития растений был недостаточный приток питательных 

веществ, при высоких (42 и 84 мэкв/л) – недостаточное снабжение рас-

тений водой. Интересные данные о влиянии концентрации на погло-

щение фосфора интактными растениями получены на ячмене. В усло-

виях одинаковой транспирации и содержания фосфора в количестве 0,1 

и 31 М суммарное поглощение и накопление элемента в корнях и над-

земной части во втором случае оказалось в 7-8 раз выше, чем в первом 

[Russel, Shorrcks, 1959].  

Результаты исследований ряда авторов свидетельствуют о прин-

ципиальной возможности обеспечения потребности растения в ионах 

небольшой частью корневой системы, если она находится в богатой 

питательными веществами почве или в среде с повышенной их кон-

центрацией [Минина, 1935; Колосов, 1962; Гашон, 1976]. Исследова-

ние Е.Г.Мининой [1935] по данному вопросу представляется весьма 

важным и на нем следует остановиться несколько подробнее. Экспе-

риментами с изолированным питанием (водная культура) на питатель-

ной смеси Цинцадзе моделировали условия локального питания расте-

ний кукурузы. Низкосолевые корни находились в смеси, разбавленной 

в 10 раз, для высокосолевых создавали условия пятикратного повыше-

ния концентрации за счет внесения солей отдельных элементов пита-

ния. В итоге отношение концентрации растворов внешнего и внутрен-

него сосудов составляло 1:50. При таких условиях различия в погло-

щении элементов питания на единицу объема корней из концентриро-

ванного и разбавленного растворов достигали 200 раз. Поскольку вы-

сокосолевые корни составляли лишь незначительную часть от общего 

количества их у растения, то был сделан вывод, что небольшая часть 

корней, которая функционирует в очаге с высокой концентрацией со-

лей, может обеспечить потребности растения в элементах питания в не 

меньшей степени, чем вся корневая система в условиях низкого содер-

жания питательных веществ.  

Сходные результаты были получены в экспериментах с изолиро-

ванным питанием (песчаная культура) яровой мягкой пшеницы Мос-

ковская 35 [Трапезников, 1992; Усов, 1993]. Наблюдения показали, что 

неравномерное распределение питательной смеси существенно уско-

ряло процесс накопления растениями азота (рис. 2). При часовой экс-

позиции в целом растении содержалось соответственно в 2,5 и 7,0 раз 

больше меченого азота, чем в растениях на гомогенной среде. Данный 
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тезис подтверждается результатами, полученными и при более дли-

тельной (24 часа) экспозиции.  

 

Побег Корни 

2,7 

2,9 

15,6 

22,9 

40,5 

18,5 

237,6 

94,6 

Гетерогенное распределение NPK 

Равномерное распределение NPK 

Экспозиция 1 ч 24 ч 

Рис. 2. Накопление азота (
15

N) растениями пшеницы с разде-

ленной корневой системой при равномерном и гетерогенном 

распределении питательной смеси, мг. При гетерогенном рас-

пределении метку вводили в ВС корни [по данным Трапезников 

и др., 1989, 1999; Усов, 1993] 
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В случае неравномерного распределения удобрений в ограничен-

ном объеме почвы создается концентрация элементов питания на по-

рядок и выше, чем в окружающей среде. Проникающие в очаг отдель-

ные корни растений интенсивно ветвятся, пронизывая весь его объем. 

Тем самым высокосолевые корни (в случае внесения NPK) в наиболее 

полной мере реализуют механизм поиска элементов питания методом 

перехвата. В значительной степени облегчается и поиск элементов пи-

тания массовым потоком в силу минимального расстояния между 

функционально активной частью корней и местонахождением пита-

тельных веществ.  

Высокая концентрация ионов солей в очаге, создающая большой 

перепад в концентрационном градиенте почва – поверхность корня, 

должна облегчать поиск элементов питания методом диффузии. В це-

лом все вышеуказанные особенности, присущие дискретному распре-

делению удобрения в среде, существенно оптимизируют процесс поис-

ка элементов питания корневой системой растения в почве по сравне-

нию с их относительно равномерным распределением в пространстве.  

1.1.1. Накопление и усвоение элементов питания растениями 

При изучении выноса азота и фосфора из почвы и их накопления 

в растениях на фоне локального и разбросного внесения удобрений 

показано, что неравномерное распределении удобрений повышает их 

усвоение как растениями мягкой, так и твердой пшеницы по сравне-

нию с разбросным внесением (рис. 3). 

 

 
Рис. 3. Влияние удобрения и способа его размещения на вы-

нос элементов питания с урожаем яровой пшеницы, % к ва-

рианту без удобрения. Данные по 10 сортам мягкой и 5 сор-

там твердой пшеницы [по Трапезников и др., 1989, 1999; Ива-

нов, 2013] 
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Наблюдения за растениями яровой твердой пшеницы Харьков-

ская 46 показали, что ленточное внесение нитроаммофоса на выщело-

ченном черноземе повышало содержание в надземной части общего 

азота и фосфора (табл. 1). Большее содержание этих элементов в ли-

стьях по сравнению с разбросным внесением сохранялось до фазы ко-

лошения. К фазе цветения растения яровой пшеницы накапливают ос-

новное количество элементов питания. В дальнейшем с началом фор-

мирования и налива зерна происходит снижение относительного их 

содержания в вегетативных органах. Из данных следует, что на фоне 

локального размещения удобрения процесс реутилизации идет более 

интенсивно, чем при разбросном способе (табл. 1). К фазе кущения 

растения яровой пшеницы при разбросном и локальном внесении, как 

правило, заметно различаются и по абсолютному количеству накоп-

ленных элементов питания (табл. 2). В рассматриваемых эксперимен-

тах ко времени наступления фазы кущения при ленточном размещении 

удобрения растения накапливали в надземной части  на 20 % больше 

азота и на 41 % фосфора, чем при разбросном способе (табл. 2).  

 
Таблица 1 

Влияние способов внесения удобрения на содержание элементов 

минерального питания в органах яровой твердой пшеницы Харьковская 

46, % от сухой массых [Трапезников и др., 1999] 

Вариант 
опыта 

Кущение 
Колошение Молочная спелость 

Восковая 
спелость 

листья 
соло-
мина 

колос листья 
соломи

на 
колос 

соло-
мина 

колос 

 N 
Без 
удобрения 

4,12 3,28 1,42 2,29 3,05 1,13 1,98 0,89 2,68 

(NP)60 
вразброс 

4,58 3,45 1,38 2,19 2,71 1,08 1,98 0,98 2,70 

(NP)60 
локально 

4,85 3,69 1,38 2,12 2,55 0,96 1,92 0,84 2,79 

(NP)30 
локально 

4,66 3,10 1,36 1,99 2,66 1,00 1,99 0,77 2,55 

 P2O5 
Без 
удобрения 

0,39 0,41 0,24 0,72 0,32 0,19 0,64 0,24 0,91 

(NP)60 
вразброс 

0,66 0,34 0,25 0,72 0,33 0,19 0,64 0,24 0,91 

(NP)60 
локально 

0,84 0,41 0,28 0,78 0,31 0,18 0,63 0,18 0,98 

(NP)30 
локально 

0,73 0,35 0,30 0,70 0,33 0,21 0,73 0,18 0,95 
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При внесении половинной нормы нитроаммофоса локально рас-

тения накапливали почти такое же количество элементов питания, что 

и при полной дозе вразброс. Сравнимые результаты по данным вариан-

там были получены и в фазу восковой спелости зерна (табл. 2). Однако 

наличие очага высокого содержания элементов питания в почве на са-

мых ранних этапах онтогенеза растений может тормозить их потребле-

ние растениями. Подобное действие наблюдалось на кукурузе [Трапез-

ников, 1967]. Кратковременное отставание в темпах потребления азота 

в первую неделю после всходов при локальном внесении азотных 

удобрений сопровождается значительным увеличением количества 

накапливаемого азота растениями кукурузы на более поздних этапах 

онтогенеза и в конечном итоге вынос азота из удобрений и почвы с 

урожаем зеленой массы при локальном внесении сульфата аммония 

оказался в 1,9 и 1,3 раза выше, чем при разбросном способе [Соколов, 

Семенов, 1992]. 

 
Таблица 2 

Динамика накопления элементов питания растениями яровой твердой 

пшеницы Харьковская 46, г/100 растений [Трапезников и др., 1999] 

Вариант 
опыта 

Кущение Колошение 
Молочная 
спелость 

Восковая 
спелость 

N P2O5 K2O N P2O5 K2O N P2O5 K2O N P2O5 K2O 

Без 
удобрения 

0,34 0,04 0,32 1,82 0,31 1,80 2,14 0,44 1,75 2,24 0,70 1,22 

(NP)60 
вразброс 

0,75 0,12 0,54 2,44 0,44 2,97 2,62 0,60 2,41 3,74 1,14 1,94 

(NP)60 
локально 

0,90 0,17 0,64 2,74 0,51 3,75 2,83 0,66 2,71 4,32 1,34 2,17 

(NP)30 
локально 

0,68 0,12 0,46 2,15 0,45 3,41 2,75 0,70 2,24 3,47 1,14 1,92 

 

Детальный анализ динамики накопления азота у растений пшени-

цы выявил замедленный характер этого процесса на самых ранних эта-

пах онтогенеза растений (до фазы 2-3 листьев – кущения) при гетеро-

генном распределении удобрения (рис. 4) по сравнению с перемешива-

нием его с почвой, что может быть обусловлено несколькими причи-

нами. В опытах на яровой пшенице наиболее интенсивное потребление 
15

N-мочевины, внесенной совместно с фосфором и калием, до начала 

кущения отмечалось при перемешивании удобрений со слоем почвы 0-

10 см (рис. 4). В случае размещения удобрения лентой на глубину 

10 см растения к началу трубкования накапливали азота заметно боль-

ше, чем при разбросном внесении в слое 0-10 см. Данное преимущест-

во сохранялось до конца вегетации.  
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Рис. 4. Динамика накопления 15N яровой пшеницей Московская 

35 в зависимости от способа внесения NPK [Трапезников и др., 

1999] 

 

На первое место, вероятно, следует поставить потребность корне-

вых систем во времени для адаптации к высокому содержанию элемен-

тов питания в месте расположения удобрения. Этот период у несоле-

устойчивых растений должен быть более продолжительным, чем у со-

леустойчивых. При достижении очага может наблюдаться некроз 

окончаний корней, и лишь корни, образующиеся выше точки отмира-

ния, могут проникать в очаг, интенсивно ветвиться и нормально функ-

ционировать [Трапезников, 1983]. Данный этап онтогенеза, вероятно, 

можно определить как период временной физиологической недоступ-

ности элементов питания удобрений, несколько затрудняющий пере-

ход растений к полноценному автотрофному питанию. Из этого выте-

кает необходимость соответствующего пространственного разобщения 

семян и очага удобрений, а также соблюдения определенных требова-

ний к дозе и составу вносимого удобрения. Чрезмерно высокая кон-

центрация азота в очаге может препятствовать проникновению в него 

корней и сдерживать его поглощение и совместно вносимых с ним 

других элементов питания.  
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Полученные данные соответствуют данным литературы. Так су-

щественное влияние на динамику накопления азота оказывает способ 

внесения сульфата аммония на гречихе [Соколов, Семенов, 1992]. Че-

рез 14 дней после посева потребление растениями гречихи азота суль-

фата аммония, внесенного лентой на глубину 10 см, было в 2,8 раза 

ниже, чем при перемешивании со слоем почвы 0-10 см. К концу треть-

ей недели после посева растения усваивали примерно одинаковое ко-

личество азота удобрений. В последующий период растения на фоне 

ленточного внесения значительно превосходили по общему выносу 

азота растения, где удобрение вносилось в слой почвы 0-10 см. В пол-

ную спелость он равнялся соответственно 1,61 и 1,20 г на сосуд [Соко-

лов, Семенов, 1992].  

Включение поглощенных и накопленных в растении элементов 

минерального питания в состав органических соединений является од-

ной из важнейших функций, определяющих продукционный процесс. 

В первую очередь, это относится к азоту, уровень метаболизации кото-

рого в значительной мере предопределяет не только величину урожая, 

но и качество продукции многих сельскохозяйственных культур. По-

скольку характер распределения удобрения в корнеобитаемой среде 

существенно влияет на трансформацию в ней азота, соотношение его 

форм, а также включение в состав органических соединений в корне-

вой системе и последующий их транспорт в побег [Соколов, Семенов, 

1992), то все это должно находить отражение и в усвоении данного 

элемента растениями.  

Лабораторные опыты с яровой пшеницей Саратовская 46 иллюст-

рируют особенности влияния локального внесения удобрений на нако-

пление элементов минерального питания в растениях В них нитрофос-

ку перемешивали со всем объемом почвы или вносили лентой на глу-

бину 10 см. В оба срока определения растения на фоне локального вне-

сения удобрений характеризовались более высоким, чем при переме-

шивании удобрения с почвой, содержанием не только общего, но и 

белкового азота (табл. 3). Наиболее значимые различия по содержанию 

небелкового азота в листьях по вариантам опыта наблюдались в начале 

активного накопления растениями биомассы, т.е. в период трубкова-

ния. При ленточном распределении нитрофоски оно было почти в два 

раза ниже, чем при перемешивании со всем объемом почвы.  

Небелковый азот в растении представлен преимущественно нит-

ратной формой, которая локализована в активном (цитоплазматиче-

ском) и запасном (вакуолярном) пулах. Соотношение последних варь-

ирует в широких пределах и зависит от комплекса факторов [Соколов, 

Семенов, 1992]. Отмечается, что повышение доли активного фонда 

нитратов является свидетельством интенсивности включения неорга-
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нического азота в процесс синтеза органических веществ. Ленточное 

внесение азотных удобрений приводит к перераспределению нитратов 

в фондах клеток листьев озимой пшеницы в пользу активного фонда 

[Тимченко, Соколов, 1987]. В результате такого перераспределения 

создаются условия для ускоренной метаболизации нитрат-ионов и 

снижения их суммарного содержания в тканях растений. Последнее 

зависит также от "емкости" запасного фонда, характерного для каждо-

го вида растений и зависящего от почвенно-экологических условий и 

минерального питания. В целом же уровень содержания нитратов в 

растениях определяется действием более тридцати факторов [Семенов, 

1996]. При этом один или несколько действующих факторов могут 

иметь в конкретных условиях определяющую роль в аккумуляции нит-

ратов посредством прямого или косвенного влияния на рост и развитие 

растений, процессы поглощения и ассимиляции азота, соотношение его 

аммонийной и нитратной форм в почве.  

Таблица 3 
Содержание форм азота в органах яровой мягкой пшеницы 

Саратовская 46, % [Трапезников и др., 1999] 

Способ внесения 
NPK 

Часть 
растения 

Общий N Небелковый N Белковый N 

Кущение 
Вразброс Надземная 

часть 
4,990,11 1,680,09 3,310,13 

Лентой 5,230,13 1,670,08 3,560,11 
Начало трубкования 

Вразброс 
Листья 4,880,10 1,470,06 3,410,10 

Соломина 2,850,08 0,750,04 2,100,07 

Лентой 
Листья 4,760,09 0,870,05 3,890,11 

Соломина 3,360,12 0,890,05 2,470,09 

 

В цикле экспериментов последнего десятилетия параллельно на 

полутора десятках сортов мы изучали большое количество параметров 

яровой пшеницы при равномерном и локальном внесении NPK. Внесе-

ние удобрений приводило к увеличению содержания элементов пита-

ния в растениях пшеницы, хотя локальное питание повышало содер-

жание фосфора и азота в зерне и вегетативных органах по сравнению с 

разбросным внесением удобрений лишь на уровне тенденции – вероят-

ность различий не более 0,67 [Иванов, 2013]. Однако расчет общего 

включения этих элементов питания в биомассу надземной части, полу-

ченную с одинаковой площади посевов, показал в среднем достоверное 

увеличение этого показателя и от локализации удобрений (рис. 5). При 

этом сортовые различия по биомассе растений, а также содержанию в 
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них элементов минерального питания обусловливали неодинаковый 

вынос азота и фосфора с урожаем (табл. 4).  

 

 
Рис. 5. Вынос азота и фосфора надземной частью растений яровой 

пшеницы, г/м2. Представлены средние значения по 15 сортам 

[Трапезников и др., 2004] 

 

В условиях относительного дефицита элементов питания в почве, 

т.е. в контроле без удобрений вариация выноса азота и фосфора 

растениями испытуемых сортов была низкой. В наиболее выраженном 

виде это проявлялось на сортах твердой пшеницы. При разбросном и 

локальном внесении нитрофоски потребление азота возрастало по 

сравнению с контролем в зависимости от сорта соответственно на 24-

101 и 63-125%. Нижний предел в повышении выноса азота от 

разбросного способа применения удобрения (24%) относится к сорту 

Воронежская 12, характеризовавшегося наиболее высоким из всех 

сортов потреблением данного элемента на неудобренном фоне. Данный 

сорт отличался от других самой низкой прибавкой урожая зерна и 

общей биомассы побега в результате разбросного внесения NPK 

(табл. 16 разд. 1.3).  

В то же время он входит в группу генотипов с повышенной 

отзывчивостью на локальное применение удобрений по урожаю зерна. 

Можно предположить, что выявленные его различия от других сортов в 

реагировании на равномерное распределение удобрения в почве 

определяются преимущественно несовершенством механизма поиска 

элементов методом корневого перехвата [Барбер, 1979] и поглощающей 

активности корневой системы.  
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Таблица 4.  

Вынос азота и фосфора надземной частью растений, г/м2 

[Трапезников и др., 2004] 

Сорт 

N P2O5 

Без 
удобрений 
(контроль) 

NPK Без 
удобрений 
(контроль) 

NPK 

вразброс локально вразброс локально 

T.aestivum 

Башкирская 24 8,4 11,5 15,4 3,1 4,5 5,8 
Воронежская 12 9,0 11,2 14,7 3,4 4,3 5,6 
Казахстанская 10 8,7 14,7 15,9 3,5 5,5 6,1 
Космид 2 6,8 11,1 12,5 2,5 4,1 4,6 
Иргина 8,6 13,8 18,3 3,1 5,1 6,6 
Нива 2 7,0 10,5 12,0 2,5 4,1 4,5 
Омская 20 8,1 13,5 14,9 3,0 5,3 5,8 
Саратовская 62 8,4 15,1 15,2 3,0 5,9 5,5 
Терция 7,2 13,3 12,8 2,8 5,0 4,8 
Шортандинская 125 7,5 13,7 13,7 2,9 5,3 5,4 

T.durum 

Безенчукская 139 8,4 15,5 15,9 3,2 5,7 5,8 
Безенчукский янтарь 7,6 15,3 14,8 3,2 5,7 5,7 
Саратовская 
золотистая 

8,2 16,4 16,2 3,2 6,0 6,1 

Харьковская 23 8,1 15,1 18,3 3,2 5,6 6,9 
Харьковская 46 8,8 13,5 14,5 3,4 5,1 6,3 

V% средн. 8,4 13,4 12,3 9,7 12,3 12,0 
V% T.aestivum 9.8 12.7 13.0 11.0 12.8 12.3 

V% T.durum 5,3 6,9 9,4 2,8 5,8 7,8 

 

Разбросное внесение NPK в остальных случаях оказывало более 

существенное влияние на вынос азота и фосфора, чем у сорта 

Воронежская 12. У ряда сортов вынос возрастал по сравнению с 

контролем в 1,5-2 раза. В наибольшей степени это проявлялось на 

сортах твердой пшеницы. Локализация удобрения в десяти случаях из 

пятнадцати приводила к увеличению выноса азота и фосфора. Лишь у 

пяти генотипов как мягкой (Саратовская 62, Терция, Шортандинская 

125), так и твердой (Безенчукский янтарь, Саратовская золотистая) 

пшеницы потребление данных элементов минерального питания 

оставалось на уровне фона с разбросным внесением удобрения или 

имело слабую тенденцию к некоторому его снижению (табл. 4). Это 

может служить еще одним доказательством того, что в целом 

локальное внесение NPK способствует более активному накоплению 

элементов питания в надземной части растений яровой пшеницы. 

Вместе с тем, выявленные нами сортовые различия позволяют понять, 
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почему в литературе можно встретить, данные как о повышении 

выноса макроэлементов при их гетерогенном распределении [Fransen et 

al., 1999а, 2001; Bingham, 2001], так и об отсутствии различий по 

сравнению с их равномерным распределением [Hodge et al., 1998]. 

Эффективность использования удобрений. Вынос элементов 

питания с урожаем не дает достаточно полной характеристики эффек-

тивности применения удобрений. В ряде работ наиболее полно и де-

тально рассмотрены параметры эффективности азотных удобрений при 

разных способах их применения [Соколов, Семенов, 1992; Семенов, 

1996]. Данные подходы в полной мере применимы и к другим видам 

удобрений. Из показателей эффективности наиболее значимыми явля-

ются коэффициенты использования азота (или другого элемента), рас-

считываемые изотопным или разностным методами. Последний не да-

ет точных сведений о степени использования элемента из удобрения, 

но более точно отражает общую эффективность его потребления рас-

тениями [Семенов, 1996]. Физиологическая эффективность удобрения 

определяется как отношение количества граммов зерна (или биомассы) 

на количество граммов потребленного азота, агрохимическая эффек-

тивность – отношением величины урожая к количеству внесенного 

элемента питания.  

Так в среднем за три года при разбросном внесении удобрения 

под предпосевную культивацию коэффициент использования азота 

растениями озимой ржи составил 68, фосфора – 6,7; калия – 33,2%, а 

при локальном внесении той же дозы соответственно – 67,7; 22,8 и 

50,4% [Бахтизин, Исмагилов, 1992].  

В наших опытах локальное внесение удобрений (нитроаммофос) 

также способствовало существенному повышению коэффициента ис-

пользования азота и фосфора яровой пшеницей (табл. 5). Наиболее 

четко это проявлялось при внесении меньшей дозы удобрения. По-

видимому, данная особенность является одной из причин многократно 

подтвержденного факта, что одних и тех же урожаев сельскохозяйст-

венных культур можно добиться при локальном внесении значительно 

меньших доз удобрения.  
Таблица 5 

Вынос яровой пшеницей элементов питания с урожаем  

и коэффициент их использования из удобрения [Трапезников и др., 1999] 

Вариант опыта 
Вынос, кг/га 

Коэффициент 
использования, % 

N P2O5 K2O N P2O5 

Без удобрения 54,6 17,0 27,4 – – 

(NP)60 вразброс 78,0 23,3 39,4 39 10 

(NP)60 локально 93,7 27,5 48,5 65 17 

(NP)30 локально 77,1 23,6 38,6 75 22 
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В принципе сходные результаты по использованию азота удобре-

ния были получены в микрополевых опытах и в сосудах без дна на 

выщелоченном черноземе с использованием изотопной метки 
15

N 

(табл. 6). Различные способы локального внесения NPK обеспечивали 

повышение коэффициента использования азота яровой пшеницей по 

сравнению с перемешиванием удобрения с почвой на 15 и более про-

центов.  
Таблица 6 

Вынос и коэффициент использования 15N яровой пшеницей  

при различных способах внесения NPK [Трапезников и др., 1999] 

Способ внесения 
Микрополевой опыт Опыт в сосудах без дна 

мг/делянка % мг/сосуд % 

Без удобрения 1720 – 1170 – 

Вразброс, 0-10 см 2950 20,2 1360 26,5 

Лентой, 10 см 3230 50,8 1640 46,9 

Вразброс, 0-25 см 2740 30,8 1080 26,9 

Экраном, 25 см 3090 45,7 1300 48,4 

 

При локальном питании элементы не только активнее поглощают-

ся, но и используются растением эффективнее. Одним из важных па-

раметров эффективности удобрений является отношение количества 

сухого вещества или хозяйственно ценной части урожая к количеству 

потребленного азота или другого элемента минерального питания, ко-

торое называется физиологической эффективностью. Ранее в полевых 

опытах с кукурузой отмечался несколько меньший расход элементов 

питания на создание единицы сухого вещества при ленточном внесе-

нии N75P60K60 по сравнению с разбросным способом [Трапезников, 

1986]. В микрополевых опытах с этой же культурой физиологическая 

эффективность при разбросном внесении азотного удобрения состав-

ляла 32 г на г потребленного элемента питания, а при локальном – 29 

единиц в расчете на зерно. При расчете же на всю биомассу надземной 

части растений наблюдаемая картина менялась и эффективность рав-

нялась соответственно 74 и 80 г биомассы на грамм потребленного 

азота [Семенов, 1996].  

Заметное повышение физиологической эффективности наблюда-

лось и при локальном внесении нитроаммофоса на выщелоченном чер-

ноземе под яровую пшеницу (табл. 7). В наибольшей степени это про-

являлось в отношении фосфора. Локальное применение удобрения 

обеспечивало более экономное использование элементов питания в 

процессе формирования урожая и отложения запасных веществ.  
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Таблица 7 

Физиологическая эффективность способов внесения 

нитроаммофоса на яровой пшенице, г зерна на 1 г потребленного 

элемента питания [Трапезников и др., 1999] 

Вариант опыта N P2O5 

(NP)60 вразброс 23,8 76,9 

(NP)60 локально 25,6 83,3 

(NP)30 локально 26,3 83,3 

1.1.2. Поступление элементов питания и аминокислот с пасокой. 

Роль ВС корней 

Из всего сказанного выше видно, что поглощение элементов пи-

тания при их гетерогенном распределении в корнеобитаемой среде 

возрастает. Это подтверждается и поступлением этих элементов с па-

сокой в надземные органы растения. Причем не только концентрация 

ЭМП в пасоке, но и основной их транспорт приходился на ВС корни, 

непосредственно контактирующие с очагом повышенной концентра-

ции удобрений. Анализ содержания в ксилемном эксудате элементов 

минерального питания, органического азота, аминокислот и амидов 

выявил значительные различия по прядям корней (табл. 8).  

 
Таблица 8 

Содержание элементов питания и аминокислот в пасоке томатов, 

мг/10 мл [Трапезников и др., 1999] 

Статус 
пряди 

Азот 
Р2О5 К2О 

Амино-
кислоты общий NO3 NH4 органич. 

Цветение 
Низко-
солевой 

2,25 1,60 0,44 0,21 0,44 6,50 6,40 

Высоко-
солевой 

8,85 3,77 1,38 3,70 8,35 26,00 23,20 

Плодообразование 
Низко-
солевой 

1,99 0,96 0,25 0,78 1,50 11,00 8,20 

Высоко-
солевой 

8,50 4,50 1,48 2,52 5,80 22,30 40,40 

Примечание. Результаты достоверно различаются по группам соединений с Р 

 95% 

 

Например, концентрация амидов в пасоке с высокосолевой пряди 

в период плодообразования была в 5-7 раз выше, чем в пасоке с низко-

солевой. При меньшем объеме выделяемой пасоки высокосолевая 
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прядь все равно заметно превосходила низкосолевую по поступлению 

в побег абсолютного количества аминокислот и амидов. Так, в период 

цветения в пасоке ВС пряди, выделяемой за 6 часов, оно составляло 

1,72 мг, плодообразования – 5,26 мг; у низкосолевой – 1,21 и 1,24 мг на 

прядь соответственно.  

В принципе сходные результаты при анализе ксилемного эксуда-

та с разделенных прядей были получены и на другом объекте – кукуру-

зе (табл. 9).  
Таблица 9 

Содержание аминокислот в пасоке кукурузы в зависимости  

от солевого статуса пряди, мг в 10 мл [Трапезников и др., 1999] 

Аминокислоты NPK вразброс 
NPK лентой 

НС прядь ВС прядь 

Развертывание верхнего листа 
Всего, 
в т.ч. 

15,731,20 14,311,11 18,361,40 

Аспарагин 2,270,13 2,110,10 2,270,15 

Глутамин 10,620,91 9,620,75 12,680,82 

Выметывание метелки 
Всего, 
в т.ч. 

13,120,80 11,310,65 15,611,20 

Аспарагин 1,470,09 1,570,08 1,790,10 

Глутамин 9,600,55 7,510,61 11,651,00 

Цветение початка 
Всего, 
в т.ч. 

15,351,10 14,520,88 17,671,35 

Аспарагин 3,690,22 2,910,17 4,090,28 

Глутамин 7,060,38 6,970,32 8,510,60 

 

Из этих данных следует, что пасока высокосолевых прядей кор-

ней кукурузы тоже, как правило, характеризовалась наибольшей кон-

центрацией суммы аминокислот и амидов во все сроки определения 

(табл. 9).  

По данным показателям пасока низкосолевых прядей в условиях 

гетерогенной среды занимала промежуточное положение, несколько 

уступая пасоке растений, произраставших на фоне перемешивания 

нитрофоски с почвой. Общее поступление аминокислот с учетом объ-

ема пасоки за 6 часов при локальном внесении удобрения было замет-

но выше, чем при разбросном способе (рис. 6).  

Основной вклад в обеспечение побега элементами питания и 

аминокислотами вносит высокосолевая прядь корней. Хорошей иллю-

страцией этому являются данные, полученные на томатах (табл. 10).  
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Рис. 6. Транспорт аминокислот и амидов с пасокой прядями 

корней кукурузы разного солевого статуса [Трапезников и 

др., 1999] 

Таблица 10 

Вклад корней разного солевого статуса томатов в обеспечение побега 

ионами и аминокислотами, % [Трапезников и др., 1986] 

Статус пряди 
Азот 

Р2О5 К2О 
Амино-
кислоты общий NO3 NH4 органич. 

Цветение 

Низкосолевой 39 52 45 13 12 40 22 

Высокосолевой 61 48 55 87 88 60 78 
Плодообразование 

Низкосолевой 21 20 16 26 23 36 19 

Высокосолевой 79 80 84 74 77 64 81 
Примечание. Результаты достоверно различаются по группам соединений с Р 

 95% 
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Таким образом, нами получено экспериментальное подтвержде-

ние того, что усиленное ветвление корней в очаге питания сочетается с 

повышенной их способностью поглощать соединения азота, хотя со-

всем недавно на основании математического моделирования процесса 

это подвергалось сомнению [Robinson, 2001]. Кроме того, полученные 

нами данные о повышенном накоплении макроэлементов на фоне ло-

кального внесения удобрений, при котором наблюдалось усиленное 

ветвление корней в очаге, свидетельствует против постулата о том, что 

предпосылкой усиленного ветвления является дефицит макроэлемен-

тов в побегах растений [Ruffel et al., 2011] 

Анализ данных литературы и наших собственных результатов о 

влиянии локального внесения удобрений на накопление растениями 

макроэлементов свидетельствуют против мнения некоторых исследо-

вателей о том, что неравномерное распределение в почве элементов 

минерального питания не влияет на способность растений поглощать и 

накапливать их [Hodge et al., 1998]. Массив данных, накопленных при 

изучении влияния на эти процессы локального внесения удобрений 

позволяет однозначно и положительно ответить на вопрос о влиянии 

гетерогенности на доступность для растений элементов минерального 

питания. Кроме того, эти данные позволяют внести ясность в решение 

еще одного принципиально важного вопроса. Некоторые исследовате-

ли утверждают, что предпосылкой для усиленного ветвления корней в 

зоне с повышенным содержанием ионов является их дефицит в побеге 

[George et al., 1997]. Они настаивают на том, что этот процесс (усилен-

ное ветвление) продолжается лишь до той поры, пока поглощенные 

ионы не восполнят дефицит макроэлементов в растении в целом. Дей-

ствительно, при той постановке опытов, которую использовали авторы 

(невысокий уровень макроэлементов в зоне с их относительно повы-

шенной концентрацией, с которой контактировала лишь небольшая 

часть корней), в побегах был выявлен более низкий уровень азота и 

фосфора по сравнению с вариантом, в котором все корни растения на-

ходились в растворе с этой концентрацией [Drew et al. 1973; Drew, 

Saker, 1975; George et al., 1997; Friend et al. 1990]. Но весь опыт изуче-

ния локального внесения удобрений, свидетельствует о том, что нерав-

номерное их распределение стимулирует потребление элементов пита-

ния, согласуется с усиленным ветвлением корней в очаге питания. Та-

ким образом, можно не сомневаться в том, что, кроме дефицита ионов 

в побеге, должен быть какой-то иной стимул для активизации ветвле-

ния корней. 
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1.2. Результирующее действие разных фонов минерального 

питания на ростовые характеристики растений как 

результат повышения доступности элементов питания 

Рост, органогенез и накопление биомассы надземными органами 

являются важными интегральными показателями отзывчивости расте-

ний на уровень минерального питания. 

Относительно влияния на данные процессы локальных способов 

внесения удобрений накоплен большой фактический материал. О по-

ложительном действии данной технологии на накопление растениями 

биомассы сообщается во многих работах [Сабинин, 1934; Минина, 

1935; Гилис, 1975; Синягин, 1975; Артюхов и др., 1976; Трапезников, 

1983].  

Оценка скорости роста в длину и накопления сухой массы расте-

ний со стадии 2-3 листьев (рис. 7), показала, что локальное внесение 

удобрений активирует рост побега по сравнению с их традиционным 

внесением вразброс, и поскольку рост зависит от обеспеченности рас-

тений элементами питания, это также подтверждает повышенную спо-

собность растений к захвату ЭМП при их локальном внесении.  
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Рис. 7. Динамика роста и накопления биомассы растениями 

пшеницы Безенчукская 139 при разбросном и локальном 

внесении удобрения. I – фаза 2-3 листьев, II -кущение, III – 

начало трубкования, IV- конец трубкования, V -колошение, VI – 

цветение [Иванов, 1990] 
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Усиление ростовых процессов при локальном питании во многом 

предопределяет интенсивность формирования листового аппарата – 

основного фотосинтезирующего органа растения. Известно, что его 

размеры и продолжительность активного функционирования являются 

факторами, в значительной мере определяющими продуктивность рас-

тений [Ничипорович, 1956, 1977]. Ускорение формирования фотосин-

тетического аппарата у растений особенно важно для регионов с ко-

ротким вегетационным периодом и для культур с продолжительным 

периодом вегетации и медленным нарастанием размеров листового 

аппарата в начале вегетации. К числу последних относятся кукуруза, 

сахарная свекла, просо и ряд других культур.  

Данные литературы свидетельствуют, что локальное внесение 

удобрения оказывает большее положительное влияние на темп форми-

рования и размеры площади листьев, чем разбросное [Трапезников, 

1967, 1983; Артюхов и др., 1976; Каликинский, Тверезовская, 1976; 

Бахтизин, Исмагилов, 1992]. На фоне локального питания формируется 

более высокий фотосинтетический потенциал. Так, например, при вне-

сении удобрения вразброс под культивацию у озимой ржи по чистому 

пару он равнялся 1,42 млн м
2
/га, локально – 1,64; занятому пару соот-

ветственно – 0,92 и 1,40 млн м
2
/га [Бахтизин, Исмагилов, 1992].  

Положительное действие локального питания на размеры листо-

вого аппарата молодых растений кукурузы проявляется не столь быст-

ро и явно, как у озимой ржи и яровой пшеницы. Вероятно, это обу-

словлено генотипическими особенностями реагирования растений 

данных видов на высокую концентрацию элементов питания в очаге. 

Освоение очага корнями кукурузы протекает медленнее, чем корнями 

пшеницы. Нередко можно наблюдать у кукурузы гибель меристемы 

корней первого порядка, достигших места расположения удобрения. 

Тем самым требуется дополнительное время для адаптации растений к 

специфическим условиям локального питания. В годы с хорошим ув-

лажнением почвы, нормальными и пониженными температурами пе-

риод адаптации менее продолжителен, преимущество локального спо-

соба в формировании листового аппарата проявляется раньше, чем в 

засушливые. При этом большой вклад в формирование величины фо-

тосинтетического потенциала вносят побеги кущения [Трапезников, 

1967, 1983].  

Формирование побегов кущения у зерновых злаков является важ-

ным показателем соответствия условий внешней среды потребностям 

растения. По данным многих исследователей, яровая пшеница отно-

сится к числу растений с невысокой способностью к кущению [Иванов, 

1954; Носатовский, 1965; Гирфанов, 1976; и др.]. Вопрос о вкладе по-

бегов кущения в формирование величины урожая зерна яровой пшени-
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цей до сих пор остается дискуссионным [Кумаков, 1980]. В связи с 

этим изучение влияния локального питания растений на взаимоотно-

шения главного побега и побегов кущения в процессе формирования 

урожая представляется актуальным, имеющим важное прикладное зна-

чение. К сожалению, данный вопрос с позиций физиологии продукци-

онного процесса остается пока недостаточно исследованным.  

Имеющиеся в литературе сведения свидетельствуют о том, что 

технология локального применения минеральных удобрений в целом 

оказывает большее положительное влияние на общую и продуктивную 

кустистость зерновых злаков, чем разбросное [Минина, Некрасова, 

1936; Омельянюк, 1976; Булаев, 1974; Гилис, 1975; Бахтизин, Исмаги-

лов, 1992]. Наши многолетние наблюдения на ряде сортов яровой пше-

ницы тоже в принципе подтверждают данный вывод. По наблюдениям 

на большом наборе сортов, проведенным по природным зонам Респуб-

лики Башкортостан, в зависимости от складывающихся в период веге-

тации гидротермических условий от 10 до 25% урожая зерна яровой 

пшеницы формируется за счет продуктивных побегов кущения [Гир-

фанов, 1976]. При малых запасах продуктивной влаги в почве и незна-

чительных осадках в период кущения – трубкования вклад боковых 

побегов незначителен или отсутствует вовсе. Однако подобные данные 

не отрицают возможной положительной роли побегов кущения в про-

дукционном процессе вообще по ряду обстоятельств. Во-первых, фор-

мирование узловых корней напрямую связано с интенсивностью куще-

ния растений. Более развитая вторичная корневая система дает опреде-

ленные гарантии и надежность получения приличного урожая и в ус-

ловиях недостаточной влагообеспеченности посевов в последующий 

период. Во-вторых, непродуктивные боковые побеги являются местом 

временного депонирования продуктов фотосинтеза и элементов мине-

рального питания, используемых затем в период налива зерна колосьев 

главного побега. По данному вопросу нельзя не согласиться с мнением 

В.Д.Кумакова [1980] о том, что нет оснований говорить об отрицатель-

ном значении для урожая яровой пшеницы даже непродуктивного ку-

щения. Поэтому активацию кущения под влиянием локального пита-

ния следует рассматривать как доказательство лучшей обеспеченности 

растений элементами питания, влагой, а также оптимизации донорно-

акцепторных взаимодействий главного и боковых побегов. 

Технология локального внесения удобрений способствует сохра-

нению образовавшихся побегов кущения, обеспечивая нормальное раз-

витие колоса и налив зерна в большей степени, чем это имеет место 

при перемешивании удобрений с почвой. Так, например, в одном из 

полевых опытов к моменту полной спелости ячменя на фоне ленточно-

го внесения нитрофоски в дозе N75P60K60 продуктивные побеги куще-
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ния имелись у 28% растений против 8% растений на фоне разбросного 

способа.  

Анализ результатов собственных исследований и данных литера-

туры свидетельствует о том, что гетерогенное распределение элемен-

тов минерального питания в корнеобитаемой среде является действен-

ным средством ускорения роста корневой системы и надземной части 

растения. Этот эффект, в свою очередь, в значительной мере определя-

ет и степень использования растениями внесенных удобрений. По дан-

ному вопросу П.X.Най и П.Г.Тинкер [1980] отмечали: "... рост расте-

ний оказывается непосредственно связанным с процессом поглощения 

питательных элементов. Это в некотором смысле указывает на то, что 

необходимым условием непрерывного поглощения питательных эле-

ментов является увеличение размеров самого растения, как потребите-

ля питательных веществ" (с.240).  

Доступность растениям элементов минерального питания зависит 

не только от их содержания в почве, но и степени развития корневой 

системы. Во взаимодействие с очагом повышенного содержания ионов 

при локальном внесении удобрения первыми вступают зародышевые 

корни. В связи с этим представляло интерес выявление возможной свя-

зи количества боковых корней с реакцией растений на уровень мине-

рального питания вообще и локальное размещение удобрений в почве 

в частности [Трапезников и др., 2002]. Наблюдения в лабораторных 

условиях показали, что испытуемые сорта имели некоторые различия в 

количестве зародышевых корней (табл. 11). По данному признаку вы-

делялись сорта мягкой пшеницы Омская 20 (5,60), Терция (5,20) и 

твердой – Харьковская 23 (5,17). Потенциально проростки с большим 

количеством зародышевых корней должны иметь определенные пре-

имущества в поиске элементов питания и их поглощении, а при ло-

кальном размещении удобрения – повышать вероятность их контакта с 

очагом. При принятом нами пространственном размещении семян и 

ленты удобрения в почве отдельные зародышевые корни достигают его 

к моменту появления всходов. Предположительно это могло оказывать 

негативное влияние на полевую всхожесть семян. Однако наблюдения 

не подтвердили этих опасений. Более того, по усредненным по пятна-

дцати сортам данным, внесение удобрений несколько повышало поле-

вую всхожесть семян: c 92 % в контроле, до 93,5 при разбросном и 

93,4 % при локальном способе (НСР05=1,5 %). Значимые различия в 

реакции сортов на уровень питания и характер распределения удобре-

ния в почве проявились несколько позднее. По сравнению с неудоб-

ренным фоном разбросное внесение удобрения почти во всех случаях 

активировало рост молодых растений (табл. 11). Исключением был 

лишь сорт Казахстанская 10. В случае ленточного размещения нитро-
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фоски были получены не столь однозначные результаты. Лишь у трети 

сортов достоверно наблюдался более интенсивный рост побега, чем 

при разбросном способе. У остальных сортов реакция растений была 

выражена слабо или наблюдалось даже некоторое ингибирование рос-

та. Подобное явление именно на ранних этапах развития нередко отме-

чалось для разных культур, даже для тех, конечный урожай которых 

локальное внесение удобрений значительно стимулировало [Трапезни-

ков, 1983]. В группу последних вошли такие сорта, как Саратовская 62 

и Безенчукский янтарь. Вероятно, это является следствием понижен-

ной или более замедленной реакции данных генотипов к локальному 

внесению элементов питания. На данном этапе онтогенеза достоверной 

связи количества зародышевых корней и накопления растениями био-

массы выявлено не было. 
Таблица 11 

Количество зародышевых корней и сухая масса побега растений  

в фазу трех-четырех листьев [Трапезников и др., 2002] 

Сорт 
Количество 

зародышевых 
корней, шт 

Масса побега, мг/растение 

Без  
удобрения 

NPK  
вразброс 

NPK  
локально 

T.aestivum 
Башкирская 24 4,93 94 125 133 

Воронежская 12 4,87 85 104 118 

Казахстанская 10 5,00 101 98 103 

Космид 2 4,97 78 108 120 

Иргина 4,92 103 134 141 

Нива 2 5,02 74 86 96 

Омская 20 5,60 95 124 138 

Саратовская 62 5,02 83 128 109 

Терция 5,20 60 83 90 

Шортандинская 125 5,08 80 104 104 

T.durum 
Безенчукская 139 4,98 68 102 96 

Безенчукский янтарь 5,03 85 127 110 

Саратовская 
золотистая 

4,93 84 132 131 

Харьковская 23 5,17 97 114 134 

Харьковская 46 5,00 70 100 117 

НСР05 0,15 14 

 

При значительном варьировании исследуемых показателей по ге-

нотипам сравнивать усредненные по всем сортам данные было бес-

смысленно. Однако с помощью парного t-теста показано, что по всем 

сортам влияние гетерогенного распределения ЭМП в почве даже на 
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таком раннем этапе развития в среднем уже достаточно сильное 

(P>0.85), хотя конечно, действие самих удобрений по сравнению с не-

удобренным контролем гораздо ярче (P>0.999) (рис. 8). 

 
Рис. 8. Сухая масса побега растений яровой пшеницы в фазу 

трех-четырех листьев, мг/растение. Среднее по 15 сортам. По 

результатам парного t-теста достоверность различий а с б или в 

> 0.999 достоверность различий между б и в > 0.85 [Иванов, 

2013] 

Высота растений и длина колоса не относятся к признакам, непо-

средственно влияющим на продуктивность растений. Однако они яв-

ляются важными интегральными показателями их функционального 

состояния. Применение удобрения во всех случаях оказывало положи-

тельное влияние на высоту растений и длину колоса растений 10 сор-

тов мягкой и 5 сортов твердой пшеницыь (табл. 12). 

Но степень отзывчивости генотипов на характер его распределе-

ния в почве была неодинаковой. Так у трех сортов мягкой пшеницы 

(Башкирская 24 Воронежская 12 и Казахстанская 10) высота растений 

под влиянием разбросного внесения возрастала примерно на 6 % в то 

время как у других сортов данный показатель был в 1.5, а то и в 2 раза 

выше. Но зато эти сорта лучше отзывались на локальное питание. В 

целом, отзывчивость сортов на локальное внесение (% прибавки от 

локального внесения по сравнению с разбросным) обратно пропорцио-

нальна их отзывчивости на удобрение вообще (% прибавки от внесения 

вразброс по сравнению с неудобренным фоном) – по исследованным 

признакам коэффициент корреляции составил 0,75-0,77. То есть, дру-

гими словами, чем слабее отзывался сорт на удобрение вообще, тем 

заметнее отвечал на его локальное внесение. По сути, локальное внесе-
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ние в данном случае выступало средством, как бы исправляющим сла-

бую отзывчивость генотипа на удобрение вообще. 
Таблица 12 

Влияние условий минерального питания на высоту растений  

и длину колоса яровой пшеницы [Трапезников и др., 2002] 

Сорт 
Высота растений, мм Длина колоса, мм 

контроль 
NPK  

вразброс 
NPK  

локально 
контроль 

NPK  
вразброс 

NPK  
локально 

T.aestivum 

Башкирская 24 966 1025 1124 93 74 84 

Воронежская 12 922 976 1067 62 68 74 

Казахстанская 10 936 988 1056 65 72 75 

Космид 2 716 792 843 58 66 71 

Иргина 866 971 1008 65 78 83 

Нива 2 867 984 1009 54 69 71 

Омская 20 900 1017 1076 56 73 74 

Саратовская 62 926 1053 1068 54 66 66 

Терция 984 1078 1100 60 70 71 

Шортандинская 125 988 1114 1100 57 71 70 
T.durum 

Безенчукская 139 1038 1170 1183 41 48 50 

Безенчукский янтарь 988 1118 1132 41 48 48 
Саратовская 
золотистая 

1008 1107 1118 45 51 52 

Харьковская 23 980 1115 1132 41 50 52 

Харьковская 46 1027 1153 1149 42 50 50 

НСР05 59 4 

 

Если судить по НСР05 для частных средних у большинства сортов 

при локальном внесении NPK достоверного по сравнению с разброс-

ным способом увеличения высоты растений не наблюдалось. Однако 

оценка с учетом влияния сорта показала, что в среднем по 15 сортам 

локальное внесение достоверно стимулировало и высоту растений, и 

размер колоса (рис. 9, 10). 

В конечном итоге оба способа внесения нитрофоски (и локально, 

и вразброс) достоверно по сравнению с контролем стимулировали рост 

растений всех изучавшихся сортов. Но степень активации ростовой 

функции была различной. Так, у сортов мягкой пшеницы при 

разбросном способе биомасса надземной части растений возрастала на 

18-49%, твердой – на 27-52 (табл. 13).  
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Рис. 9. Средняя высота растений 

15 сортов яровой пшеницы, см. 

Достоверность различий: 

P>0,9999 и P>0,998 [Иванов, 2013] 

Рис. 10. Средняя длина колоса 

15 сортов яровой пшеницы, см. 

Достоверность различий: 

P>0,998 и P>0,994 [Иванов, 2013] 

 

Таблица 13 

Влияние условий минерального питания на массу сухого вещества 

растений в полную спелость, г/м2 [Иванов, 2013] 

Сорт 
Без 

удобрений 
(контроль) 

NPK Прибавка к контролю % 

вразброс локально 
NPK 

вразброс локально 

T.aestivum 

Башкирская 24 805 1074 1171 33 45 

Воронежская 12 828 974 1088 18 31 

Казахстанская 10 889 1183 1238 33 39 

Космид 2 541 680 706 26 30 

Иргина 726 960 1104 32 52 

Нива 2 678 898 918 32 35 

Омская 20 742 1085 1161 46 56 

Саратовская 62 764 1137 1026 49 34 

Терция 746 1030 895 38 20 

Шортандинская 125 694 955 967 38 39 
T.durum 

Безенчукская 139 774 1073 1086 39 40 

Безенчукский янтарь 739 1126 1035 52 40 
Саратовская 
золотистая 

840 1124 1191 34 42 

Харьковская 23 794 1116 1298 40 63 

Харьковская 46 801 1018 1132 27 41 

НСР05 85   
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Оценка данных с помощью парного t-теста опять же позволила 

выяснить, что локальное внесение удобрения приводит к увеличению 

массы сухого вещества растений в полную спелость по сравнению с 

разбросным внесением с достаточно высокой вероятностью - 0,874 

(рис. 11).  

 

 
Рис. 11. Масса сухого вещества растений в полную спелость (а) и 

прибавка к контролю (б). Достоверность различий (P): А - без 

удобрений и внесение вразброс >0,999, вразброс и локально 

>0,874; Б - >0,844 [Иванов, 2013] 
 

Анализ литературы и результаты собственных исследований по-

зволяют заключить, что в преобладающем большинстве случаев гете-

рогенное распределение элементов минерального питания в корнеоби-

таемой среде является фактором активации ростовой функции как кор-

невой системы, так и надземных органов. Таким образом, наши данные 

противоречат мнению некоторых исследователей о том, что гетероген-

ное распределение элементов минерального питания не оказывает по-

ложительного влияния на массу растений в монокультуре [Casper et al., 

2000; Bliss et al., 2002], но соответствуют другим данным [Cahill, 

Casper, 1999]. 

1.3. Продуктивность как интегральный показатель 

ростовых процессов на разных фонах минерального 

питания 

Количество плодов на растении и их средняя масса являются 

важнейшими составляющими величины урожая. Их параметры опре-

деляются генотипом культуры и сорта и в значительной степени усло-

виями произрастания, что открывает возможность регуляции всего 

процесса плодоношения. У зерновых злаков размер колоса в значи-

тельной степени определяется уровнем корневого питания и гидротер-
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мическими условиями [Станков, 1938; Писарев, 1964; Носатовский, 

1965; Гирфанов, 1976; Кумаков, 1980 и др.]. Общие вопросы формиро-

вания генеративных органов плодоношения у зерновых злаков деталь-

но представлены в работе Ф.М.Куперман [1984], вычленяющей в ин-

дивидуальном развитии растений 12 этапов органогенеза. Размер коло-

са, число колосков в колосе определяются на III-IV этапах органогене-

за. Пониженные температуры, оптимальная обеспеченность растений 

влагой и азотом в этот период приводят к повышению функциональной 

активности апикальной меристемы и к формированию более крупного 

колоса. На последующих трех этапах органогенеза происходит форми-

рование генеративной сферы: цветков и пыльцы. Иными словами, по-

тенциал продуктивности у злаков, в том числе и яровой пшеницы, за-

кладывается в начальный период жизни растений в течение непродол-

жительного интервала времени. Естественно, что оптимизации условий 

произрастания в этот период придается большое значение. Всякое по-

следующее улучшение условий не в состоянии изменить число колос-

ков в колосе. По данным ряда исследователей, локальное применение 

минеральных удобрений оказывает большее положительное влияние 

на формирование элементов колоса, чем разбросное [Вильдфлуш, Сол-

датенков, 1971; Булаев и др., 1976; Каликинский, 1977; Трапезников и 

др., 1977]. Локальное внесение даже в два раза меньшей дозы нитро-

аммофоса оказывает большее положительное действие на формирова-

ние числа колосков в колосе главного побега твердой пшеницы Харь-

ковская 46, чем полная доза, внесенная вразброс под культивацию 

[Трапезников, 1983]. Значительно возрастает и озерненность колоса. 

Наблюдения на ряде сортов при внесении нескольких доз удобрения в 

принципе подтверждают данный тезис (табл. 14).. Максимальное коли-

чество колосков в колосе у растений мягкой пшеницы Московская 35 

на фоне ленточного внесения NPK формировалось на минимальной 

дозе, а у растений твердой пшеницы Безенчукская 139 – на максималь-

ной. Тогда как эта же доза, внесенная обоими способами, оказывала 

негативное влияние на данный признак у растений мягкой пшеницы 

Жница.  

Общая озерненность колоса главного побега растений яровой 

пшеницы также в значительной степени определяется как дозой мине-

рального удобрения, так и способом его внесения (табл. 15). Положи-

тельное действие ленточного размещения удобрения на данный при-

знак в той или иной мере проявилось практически при всех испыты-

вавшихся дозах нитрофоски. Наиболее значимые различия по способам 

внесения удобрения отмечались на фоне минимального количества 

примененного удобрения. У растений сортов Жница и Безенчукская 

139 при разбросном внесении (NPK)23 отмечалась даже меньшая озер-



34 

ненность колоса по сравнению с неудобренным фоном. К заметному 

снижению озерненности колоса приводило также разбросное примене-

ние самой высокой в опыте дозы – (NPK)280. Исключением были лишь 

растения сорта Симбирка. Растения Жницы в данных условиях отрица-

тельно реагировали как на тотальное, так и локальное повышение кон-

центрации почвенного раствора. Эти и другие данные свидетельствуют 

о необходимости специального изучения отзывчивости генотипов не 

только на дозы удобрений, но и способы их внесения.  

 
Таблица 14 

Влияние доз и способов внесения нитрофоски на количество 

колосков в колосе главного побега и их озерненность  

[Трапезников и др., 1999] 

Вариант 
опыта 

Доза 
NPK, 
кг/га 

Московская 
35 

Симбирка Жница Безенчукская 
139 

1 2 1 2 1 2 1 2 

Без 
удобрения 

0 14,7 19,3 13,0 21,1 15,2 25,7 13,0 26,6 

          

Вразброс 23 15,0 20,1 13,2 19,8 15,7 32,6 12,6 32,1 
Лентой 16,6 14,9 13,6 18,2 16,0 22,9 13,7 23,8 
          

Вразброс 70 15,6 18,1 13,2 17,7 16,4 25,9 13,8 25,4 
Лентой 16,5 17,9 15,2 10,4 16,7 20,9 14,1 21,0 
          

Вразброс 140 16,6 18,0 14,0 18,9 16,1 25,7 13,8 17,2 
Лентой 16,4 12,4 15,0 9,0 17,2 17,8 14,3 15,6 
          

Вразброс 280 15,2 22,0 14,8 13,3 15,6 30,6 13,7 21,8 
Лентой 16,3 16,2 15,3 5,6 16,4 23,4 14,6 11,8 

НСР05  0,8 4,4 0,6 3,4 0,6 4,0 0,6 4,5 
Примечание. 1 – количество колосков в колосе основного побега; 2 – % 

неозерненных колосков 

 

В условиях локального внесения удобрений создаются более бла-

гоприятные условия для органогенеза репродуктивных органов и более 

полной реализации потенциала продуктивности растений, формирую-

щегося на ранних этапах онтогенеза (например, размер колоса, число 

колосков и цветков у зерновых злаков), в период отложения запасных 

веществ.  

Различные генотипы, даже в пределах одного вида, отличаются 

способностью к поглощению и усвоению элементов минерального 

питания. В принципе этого следовало ожидать и в реакции растений на 

локальное внесение удобрений. Действительно, отзывчивость на 

локализацию удобрений в значительной степени зависит от 
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генотипических особенностей культуры и сорта [Соколов, Семенов, 

1992]. По степени использования азота авторы выделяют три группы 

культур. К первой относят растения, у которых коэффициент 

использования элементов питания возрастает от локализации до 20 и 

более процентов (картофель, озимая пшеница, рис, салат). Ко второй 

группе – культуры, у которых коэффициент повышается на 10-20% 

(гречиха, кукуруза, овес, редис, хлопчатник, шпинат). В третью группу 

культур, у которых коэффициент использования азота возрастает не 

более чем на 10 %, входят кострец безостый, сорго, ячмень. 

Использование элементов питания зависит также и от 

продолжительности вегетационного периода растений.  
 

Таблица 15 

Озерненность колоса главного побега растений яровой пшеницы 

[Трапезников и др., 1999] 

Вариант 
опыта 

Доза 
NPK, 
кг/га 

Московская 35 Симбирка Жница Безенчукская 139 

1 2 1 2 1 2 1 2 

Без 
удобрения 

0 21,7 100 17,5 100 22,0 100 15,9 100 

Вразброс 
23 

22,1 102 17,9 102 17,8 81 13,6 86 

Лентой 27,4 126 26,2 150 23,1 105 18,2 114 

Вразброс 
70 

25,7 118 20,4 117 22,2 101 17,4 109 

Лентой 27,7 128 28,2 161 25,2 115 20,6 130 

Вразброс 
140 

26,7 123 22,0 126 22,5 102 20,6 130 

Лентой 29,6 136 28,4 162 29,3 133 22,0 138 

Вразброс 
280 

22,6 104 25,0 143 19,2 87 17,6 111 

Лентой 30,0 138 33,0 189 25,8 117 23,4 147 

НСР05  4,1 19 2,7 15 2,9 13 2,4 15 
Примечание. 1 – число зерновок в колосе основного побега, шт; 2 – % к 

варианту без удобрения 

 

Отзывчивость сортов на локальное внесение удобрений неодина-

кова, у одних сортов прибавка урожая при внесении удобрений ло-

кально (по сравнению с их разбросным внесением) заметно больше, 

чем у других (табл. 16). 

Конечный урожай зерна зависит от широкого ряда параметров 

продуктивности: от количества выживших растений до выполненности 

зерновок. Известно, что на формирование элементов структуры колоса 

большое влияние оказывают условия среды в период прохождения III–

IV этапов органогенеза, когда определяется число колосков в колосе 

[Куперман, 1984]. Уровень обеспеченности растений элементами 

минерального питания в этот период в значительной мере определяет 
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потенциал их продуктивности. Наблюдения показали, что при 

ленточном размещении удобрения в целом создаются более 

благоприятные для данного процесса условия, чем при разбросном 

внесении. Так, в среднем по всем сортам на фоне без удобрения в 

колосе главного побега сформировалось 13,0 колосков, NPK вразброс – 

13,8, NPK локально – 14,2 (НСР05=0,3). Сортовые различия по данному 

признаку достаточно рельефно проявлялись при всех уровнях 

минерального питания растений (табл. 17). Так, на фоне без удобрения 

наибольшее количество колосков закладывалось у растений сорта  
 

 

Казахстанская 10 (15,2) и наименьшее – у Саратовской 62 (11,8). 

Применение удобрения обоими способами стимулировало закладку 

колосков у всех испытуемых сортов, но в различной степени. При 

разбросном внесении удобрения у 12 сортов количество колосков в 

Таблица 16 

Влияние условий минерального питания на урожай зерна  

и прибавку от удобрения [Трапезников и др., 2002, 2005] 

Сорт 

Масса зерна, г/м2 
Прибавка от удобре-

ния, % 
± от ло-
кального 

способа по 
сравнению с 

разброс-
ным, % 

Контроль 
NPK 

вразброс 
NPK 

локально 
NPK 

вразброс 
NPK 

локально 

T.aestivum 

Башкирская 24 369,8 494,5 558,6 33,7 51,0 13,0 

Воронежская 12 392,7 467,0 548,1 18,9 39,6 17,4 

Казахстанская 10 408,3 549,8 574,1 34,7 40,6 4,4 

Космид 2 249,0 347,1 354,0 39,4 42,2 2,0 

Иргина 311,6 439,6 538,6 41,1 72,8 22,5 

Нива 2 295,0 406,4 441,7 37,8 49,7 8,7 

Омская 20 322,0 483,4 541,1 50,1 68,0 11,9 

Саратовская 62 339,0 527,2 520,9 55,5 53,7 -1,2 

Терция 332,3 445,7 425,7 34,1 28,1 -4,5 

Шортандинская 125 314,9 430,1 464,9 36,6 47,6 8,1 
T.durum 

Безенчукская 139 335,5 506,5 541,8 51,0 61,5 7,0 

Безенчукский янтарь 324,2 526,4 498,9 62,4 53,9 -5,2 
Саратовская золоти-
стая 

376,9 532,7 560,9 41,3 48,8 5,3 

Харьковская 23 387,1 516,2 645,5 33,4 66,8 25,0 

Харьковская 46 355,2 456,7 517,8 28,6 45,8 13,4 

НСР05 42,0  
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колосе было достоверно выше, чем при выращивании растений без 

удобрения. 

Слабо отзывались на улучшение условий минерального питания 

Воронежская 12, Безенчукский янтарь и Саратовская золотистая. 

Положительное действие локализации нитрофоски на данный признак, 

по сравнению с разбросным способом ее внесения, проявилось лишь 

на трети сортов (Башкирская 24, Казахстанская 10, Иргина, Омская 20 

и Харьковская 23). В остальных случаях увеличение количества 

заложившихся колосков в колосе основного побега было 

недостоверным или их число оставалось неизменным (Саратовская 

золотистая и Харьковская 46). 
 

Таблица 17 

Общее количество и процент стерильных колосков в колосе главного 

побега [Трапезников и др., 2002] 

Сорт 

Количество колосков, шт В т.ч. неозерненных, % 

контроль 
NPK 

вразброс 
NPK 

локально 
контроль 

NPK 
вразброс 

NPK 
локально 

T.aestivum 

Башкирская 24 13,6 14,8 15,7 29,9 22,2 16,2 

Воронежская 12 12,8 13,1 13,6 23,2 18,1 13,2 

Казахстанская 10 15,2 15,8 16,5 29,2 24,0 22,4 

Космид 2 12,7 13,4 13,7 31,0 25,4 22,7 

Иргина 13,4 14,6 15,2 25,9 18,7 15,3 

Нива 2 13,1 14,6 14,8 27,4 18,2 15,1 

Омская 20 13,5 14,8 15,4 24,2 15,4 13,5 

Саратовская 62 11,8 12,6 12,7 27,8 16,7 16,6 

Терция 13,5 14,9 15,1 21,8 16,8 16,9 

Шортандинская 125 13,4 14,6 15,0 24,4 11,6 14,4 
T.durum 

Безенчукская 139 12,4 13,2 13,6 26,0 18,4 16,6 

Безенчукский янтарь 12,6 12,8 13,2 27,2 17,6 16,8 
Саратовская 
золотистая 

12,0 12,4 12,5 27,6 22,2 20,3 

Харьковская 23 12,4 13,2 13,8 32,2 23,2 19,6 

Харьковская 46 12,2 12,9 12,9 31,5 22,2 21,2 

НСР05 0,6 5,2 

 

Количество заложившихся колосков в колосе является важным 

элементом его структуры, непосредственно влияющим на 

продуктивность растений. Однако реализация формирующегося 

потенциала во многом определяется условиями обеспеченности 

растений влагой и элементами минерального питания. В наших 

экспериментах при относительно благоприятной влагообеспеченности 
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на фоне без удобрения процент неозерненных колосков составлял 

значительную долю и колебался от 21,8 (Терция) до 32,2 % 

(Харьковская 23). Тем самым расход внутренних ресурсов растения на 

формирование таких колосков оказывается непроизводительным для 

конечной его продуктивности. Основной причиной данного факта, 

вероятно, являются нарушения в процессах формирования 

генеративной сферы на V–VII этапах органогенеза. Применение 

минеральных удобрений приводит к значительному снижению 

количества стерильных колосков: с 27,6 % на фоне без удобрения до 

19,2 при разбросном и 17,5 % локальном внесении NPK (НСР05=1,1). 

Как и в случае с общим количеством колосков в колосе отзывчивость 

сортов на локальное внесение удобрений была различной. В наиболее 

выраженной форме положительное влияние данной технологии 

проявлялось на сортах Башкирская 24, Воронежская 12, Нива 2 и 

Харьковская 23 (табл. 17). В остальных случаях эффект локализации 

удобрения проявлялся слабее или отсутствовал вовсе.  

 

 
Рис. 12. Количество растений с продуктивными побегами 

кущения, % [Трапезников и др., 2002] 

 

О роли кущения растений пшеницы в продукционном процессе 

существуют противоположные мнения. Вклад побегов кущения в 

продуктивность всего агроценоза во многом определяется условиями 

произрастания и изменяется, например, от уровня обеспеченности 
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растений влагой в широких пределах: от 3–4 % при дефиците влаги до 

31 % при высокой влагообеспеченности [Кумаков, 1980]. В условиях 

республики Башкортостан за счет побегов кущения формируется до 

10–25% урожая зерна [Гирфанов, 1976]. Показано, что определенную 

роль в проявлении данного признака имеют особенности сорта. 

Существенное влияние на процесс образования побегов оказывает и 

уровень минерального питания растений. Как показали наши 

наблюдения, выраженность данного показателя ростовой функции во 

многом определяется особенностями сорта, а также способом внесения 

удобрения. По усредненным по всем сортам данным на фоне без 

удобрения продуктивные побеги кущения формировались лишь у 2 % 

растений, NPK вразброс – 7,3 и NPK локально – 9,1 % (НСР05=1,7). 

Сортовые различия по данному признаку проявлялись на всех 

вариантах опыта. Например, при относительном дефиците элементов 

минерального питания (без удобрения) в среднем за три года у сорта 

мягкой пшеницы Воронежская 12 продуктивные побеги 

сформировались у 5 % растений, а у Саратовской 62 их не было 

вообще. Разбросное внесение нитрофоски существенно повышало 

долю растений с продуктивными побегами у большинства сортов 

(рис. 12). Исключением были лишь Космид 2 и Шортандинская 125. 

Ленточное размещение удобрения вызывало, по сравнению с 

разбросным способом, неоднозначное действие. У семи сортов 

отмечалась положительная реакция на локальное питание, а у трех 

(Нива 2, Безенчукская 139, Саратовская золотистая) – ингибирование 

развития боковых побегов.  

Известно, что количество сформировавшихся на растении 

зерновок и их выполненность в сочетании с густотой стеблестоя при 

уборке являются важнейшими хозяйственно ценными признаками, 

определяющими продуктивность агроценоза. Применение удобрения 

обоими способами во всех случаях приводило к значительному 

увеличению количества зерновок с растения (табл. 18).  

При разбросном внесении удобрения количество зерновок с 

растения возрастало по сравнению с контролем в зависимости от сорта 

на 17,6 (Воронежская 12) – 55 % (Омская 20), ленточном – на 31,5 

(Казахстанская 10) – 64,4 % (Башкирская 24). Реакция сортов на 

гетерогенное распределение удобрения в почве была неоднозначной. 

Положительное действие данного способа по сравнению с разбросным 

проявилось всего лишь на пяти сортах, в т.ч. и на сорте твердой 

пшеницы Харьковская 23. Локальное питание приводило к 

уменьшению количества зерновок с растения у сорта Саратовская 

золотистая, что согласуется с более слабым формированием 

продуктивных побегов кущения. В остальных случаях различий по 
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количеству зерновок по данным фонам питания не наблюдалось 

Улучшение условий минерального питания растений, как правило, 

приводило к повышению массы 1000 зерновок. У ряда сортов 

(Башкирская 24, Воронежская 12, Шортандинская 125, Безенчукский 

янтарь) оно проявлялось на уровне положительной тенденции. При 

обоих способах внесения удобрения выполненность зерновок по 

сортам была практически одинаковой, лишь у сорта Башкирская 24 на 

фоне NPK локально при самом высоком количестве зерновок с 

растения масса 1000 зерновок оказалась даже несколько меньшей, чем 

в контроле. 

 
Таблица 18 

Изменчивость массы 1000 зерновок и их количество с растения 

[Трапезников и др., 2002] 

Сорт 

Масса 1000 зерновок, г Количество зерновок, шт 

контроль 
NPK 

вразброс 
NPK 

локально 
контроль 

NPK 
вразброс 

NPK 
локально 

T.aestivum 

Башкирская 24 39,6 41,4 38,7 17,4 23,2 28,6 

Воронежская 12 37,3 39,4 40,0 18,2 21,4 25,0 

Казахстанская 10 40,6 43,0 43,7 18,4 22,8 24,2 

Космид 2 31,3 33,9 34,5 17,2 21,9 24,6 

Иргина 31,5 35,4 36,2 17,4 23,8 26,5 

Нива 2 33,0 36,2 37,2 16,6 24,6 24,6 

Омская 20 34,5 38,0 38,9 17,4 27,0 28,0 

Саратовская 62 41,0 45,0 44,2 14,8 22,9 21,8 

Терция 32,6 34,6 34,2 19,0 27,7 27,7 

Шортандинская 125 34,0 36,6 35,3 19,8 27,8 26,6 
T.durum 

Безенчукская 139 39,0 43,2 42,9 18,0 24,6 24,7 
Безенчукский 
янтарь 

40,3 41,8 41,2 17,8 25,6 25,0 

Саратовская 
золотистая 

40,4 45,2 45,4 18,3 25,5 23,5 

Харьковская 23 39,8 46,8 47,8 16,2 23,2 25,5 

Харьковская 46 39,4 43,9 43,8 15,4 22,4 23,2 

НСР05 2,5 2,1 

 

Основной задачей исследования было выявление возможных 

различий в отзывчивости сортов на локальное питание. Однако 

определенный интерес представляют данные по реакции сортов и на 

разбросное внесение удобрения. Относительное повышение урожая 

зерна по сравнению с неудобренным фоном изменялось в широких 

пределах (табл. 16). По группе сортов мягкой пшеницы прибавка 
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колебалась от 19 (Воронежская 12) до 56% (Саратовская 62), твердой – 

от 29 (Харьковская 46) до 62% (Безенчукский янтарь). При локальном 

размещении нитрофоски относительные наименьшие и наибольшие 

прибавки урожая зерна находились на более высоком уровне, чем при 

разбросном способе. У сортов мягкой пшеницы они изменялись от 28 

(Терция) до 73% (Иргина), твердых – от 46 (Харьковская 46) до 67% 

(Харьковская 23). На данном фоне отмечалось некоторое снижение 

вариации относительной прибавки урожая зерна (23%) по сравнению с 

вариантом разбросного внесения нитрофоски, составившей по всей 

совокупности сортов 28%. 

 
Таблица 19 

Интегральный коэффициент отзывчивости сортов яровой пшеницы 

на локальное питание [Трапезников и др., 2004] 

Сорт ИКОС 1 ИКОС 2 Среднее Группа 

T.aestivum 

Башкирская 24 1,10 1,63 1,36 1 

Воронежская 12 1,09 1,98 1,54 1 

Казахстанская 10 1,05 1,17 1,11 2 

Космид 2 1,05 1,16 1,10 2 

Иргина 1,08 1,64 1,36 1 

Нива 2 1,03 1,28 1,16 2 

Омская 20 1,04 1,22 1,13 2 

Саратовская 62 0,98 0,96 0,97 4 

Терция 0,99 0,90 0,94 4 

Шортандинская 125 1,01 1,10 1,06 3 
T.durum 

Безенчукская 139 1,02 1,10 1,06 3 

Безенчукский янтарь 0,97 0,94 0,96 4 

Саратовская золотистая 0,99 1,06 1,02 3 

Харьковская 23 1,07 1,57 1,32 1 

Харьковская 46 1,02 1,48 1,25 1 

НСР05 0,04 0,22  

V% средняя 4,0 24,5  

 

Диапазон отзывчивости сортов на технологию ленточного 

внесения удобрения по признаку величины урожая по сравнению с 

разбросным способом в наших опытах был достаточно широким: от –5 

до +25%. Характерно, что сорта наиболее отзывчивые на разбросное 

внесение не вошли в группу сортов с повышенной положительной 

реакцией на локализацию удобрения. В первую очередь это относится 

к таким генотипам, как Саратовская 62 и Безенчукский янтарь. В то же 

время сорта, характеризующиеся относительно низкой и средней 
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отзывчивостью на разбросное применение удобрения (Воронежская 12, 

Харьковская 46, Харьковская 23), оказались более адаптированы к 

локальному питанию. 

Известно, что формирование количественных признаков имеет 

четкую приуроченность к определенным этапам жизни растений. 

Поэтому выявление отзывчивости сортов по отдельным признакам не 

дает обобщенной картины реагирования системы целого растения, 

охватывающей весь период онтогенеза. Для этих целей был 

использован коэффициент отзывчивости сортов (ИКОС) на 

гетерогенное распределение NPK относительно разбросного способа 

[Трапезников и др., 2004]. 

Суммарная оценка отзывчивости по девяти признакам, 

характеризующим ростовую функцию и отложение запасных веществ 

(ИКОС-1) изменялась в узких пределах: от 0,97 до 1,10 (табл. 19). 

Коэффициент вариации составил всего лишь 4%. Различия в 

отзывчивости сортов на локальное питание по выносу элементов 

питания и эффективности их использования были более контрастными: 

ИКОС-2 (рассчитанный по шести ключевым показателям, 

характеризующим процесс минерального питания растений) колебался 

от 0,94 до 1,98. О значительной изменчивости ИКОС-2 свидетельствует 

и коэффициент вариации, который составил 24,5%. Сорта с ИКОС-1 

меньше единицы (Саратовская 62, Терция, Безенчукский янтарь, 

Саратовская золотистая) характеризовались и низким ИКОС-2. Наряду 

с такими сортами выявлена группа генотипов с противоположной 

реакцией, у которой при ИКОС-1 близком к единице (1,02-1,04) 

характеризовалась повышенным показателем ИКОС-2 (Нива 2, 

Омская 20, Харьковская 46) с колебанием от 1,22 до 1,48. 

В целях получения обобщенной характеристики отзывчивости 

сортов яровой пшеницы на локальное применение удобрения 

проведено ранжирование по средней величине ИКОС, что позволило 

разделить испытуемые генотипы на четыре группы (табл. 19). В 

первую группу вошли сорта с высокой отзывчивостью на локальное 

питание – ИКОС выше 1,20; во вторую – со средней отзывчивостью с 

ИКОС в пределах 1,10-1,20; в третью – с низкой положительной 

реакцией, у которых ИКОС не превышает 1.10. Сорта с ИКОС ниже 

единицы составляют четвертую группу, т.е., у которых локальное 

распределение удобрения в почве не приводило к активации 

продукционного процесса и повышению эффективности использования 

элементов минерального питания (Саратовская 62, Терция, 

Безенчукский янтарь). Представляется, что использованный нами 

подход к оценке отзывчивости сортов на локальное питание имеет 

важное преимущество. Он позволяет дать обобщенную картину 



43 

реагирования растения как единой целостной системы, охватывающей 

все основные этапы онтогенеза. 

Известно, что различия в реакции на уровень минерального 

питания проявляются не только на уровне сортов, но и на уровне видов. 

В частности, показано, что сорта твердой пшеницы отзываются на 

внесение удобрений сильнее, чем сорта мягкой [Полимбетова, 1972; 

Кочегарова, Волков, 1992]. Поскольку эти результаты были получены 

при использовании технологии разбросного внесения, то представлял 

интерес вопрос о том сохраняется ли данная видоспецифичность в 

условиях гетерогенного распределения удобрения в почве. Из 

усредненных по видам данных следует, что по большинству 

показателей уровень отзывчивости T.durum был выше, чем T.aestivum 

на фоне обоих способов внесения NPK (табл. 20).  
Таблица 20 

Отзывчивость видов яровой пшеницы на применение удобрения  

и способ его внесения [Трапезников и др., 2004] 

Показатель 
NPK вразброс NPK локально 

T.aestivum T.durum T.aestivum T.durum 

Прибавка массы побега, % 34 38 38 45 

Прибавка урожая зерна, % 38 43 50 56 

Вынос элементов, % 
N 160 185 181 194 

P2O5 163 175 183 194 

     

Коэффициент исполь-
зования, % 

N 54 77 73 85 

P2O5 21 26 28 32 

Доля зерна в биомассе побега, % 40 40 42 41 
Аккумуляция азота в зерне, % от 
общего количества N в побеге 

70 74 70 75 

Количество биомассы побега на 1 г 
потребленного N, г 

78 73 72 72 

Окупаемость удобрения, г прибав-
ки урожая зерна / г NPK 

4,6 5,6 6,0 7,3 

Энергетический КПД, МДж прибав-
ки урожая зерна / МДж NPK 

2.25 2.77 2.93 3.60 

Примечание. По первым трем показателям даны прибавки относительно 

контроля. 

 

Однако изменение некоторых показателей под влиянием 

локального питания имело определенные различия. В наиболее 

выраженном виде это проявлялось по выносу растениями азота и 

коэффициенту его использования. Так, разрыв в выносе азота (по 

сравнению с контролем) и коэффициент его использования между 

сортами мягкой и твердой пшеницы при разбросном внесении 
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составлял соответственно 25 и 23% в пользу последних. На фоне 

ленточного распределения NPK он уменьшался в два раза. Подобное 

нивелирование, по-видимому, свидетельствует о том, что локализацией 

данного элемента для сортов мягкой пшеницы создаются относительно 

более благоприятные для его потребления условия, чем для сортов 

твердой. По показателям окупаемости удобрения и их энергетической 

эффективности оба вида пшеницы реагировали на гетерогенное 

распределение NPK однозначно. В обоих случаях они возрастали по 

сравнению с разбросным внесением в 1,3 раза [Трапезников и др., 

2004]. 

Выявлены различия в реакции сортов яровой пшеницы на 

локальное внесение удобрений по комплексу показателей, 

характеризующих ростовую функцию, уровень потребления элементов 

минерального питания и их эффективность, что позволило выделить 

генотипы с контрастной отзывчивостью к данному воздействию. 

Использование таких сортов в качестве моделей в последующих 

экспериментах помог более эффективному изучению физиологических 

механизмов и генетических факторов, лежащих в основе оптимизации 

или ингибирования продукционного процесса растений на фоне 

гетерогенного распределения удобрения в среде. Известно, что эффект 

локализации удобрения проявляется по большому числу показателей 

жизнедеятельности растений. На наш взгляд, представляется важным и 

такой эффект, как нивелирование сортовых различий по ряду 

признаков. В наиболее выраженной форме это проявляется на примере 

выноса и коэффициента использования растениями азота и фосфора. 

Весьма вероятно, что локальное воздействие на корневую систему 

повышенной концентрацией ионов может выступать в качестве 

средства частичного “исправления” генетически менее совершенных 

механизмов поглощения и усвоения растениями элементов 

минерального питания, а также их транспорта в побег. Повышенная 

отзывчивость твердой пшеницы на удобрение по сравнению с мягкой 

проявляется при обоих способах его внесения. Использование метода 

интегральной оценки отзывчивости растений на применение удобрения 

или любое иное воздействие позволяет выявить обобщенную картину 

их реагирования в течение всего онтогенеза. 

Многолетние исследования, которые проводили на десятках сор-

тов, показали, что локальное внесение удобрений повышает урожай-

ность растений пшеницы по сравнению с внесением такого же их ко-

личества вразброс (рис. 13).  



45 

 
Таким образом, анализ влияния локального внесения удобрений 

на накопления макроэлементов, рост и продуктивность растений, сви-

детельствует о том, что гетерогенность среды по минеральному пита-

нию стимулирует рост и развитие растений, в частности, повышает 

поглотительную способность корней усиливает их ветвление в очаге 

питания. Представляло интерес выяснить, каким образом осуществля-

ется регуляция ветвления корней под влиянием повышенной концен-

трации макроэлементов. Проследить за этим процессом в почве крайне 

трудно. Поэтому была предпринята попытка смоделировать локальное 

питание на водной культуре. 

1.4. Гидропоническая культура для моделирования 

локального питания 

Как видно из предыдущих разделов (1.1-1.3), при локальном вне-

сении удобрений создается очаг с повышенным (на порядок и более) 

содержанием элементов минерального питания, во взаимодействие с 

которым вступает лишь небольшая часть корневой системы растения. 

Концентрация и распределение ионов в корнеобитаемой среде влияют 

на скорость роста и ветвление корней. Для корневой системы в таких 

условиях характерна способность к интенсивному ветвлению в очаге 

удобрения с одновременным торможением линейного роста. Детальное 

изучение ответных реакций корней на гетерогенное распределение 

элементов питания в почве связано с большими методическими труд-
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ностями, поэтому весьма важной задачей являлся подбор таких усло-

вий выращивания растений в гидропонической культуре, которые по-

зволили бы адекватно воспроизвести ростовую реакцию корней. 

В лабораторных условиях уже удавалось в какой-то мере частич-

но воспроизвести эту реакцию, размещая корни одного растения одно-

временно в растворах с различной концентрацией ионов, что позволи-

ло изучать рост корней и поглощение ими элементов питания [Drew et 

al., 1973; Drew, Saker, 1975; Drew, Saker, 1978]. Впрочем, авторы не 

задавались целью имитировать локальное внесение удобрений и не 

получили главного его эффекта – активации роста побега. Концентра-

ции, используемые в этих экспериментах, были, на наш взгляд, слиш-

ком низкими для получения подобного эффекта и питание большей 

части корневой системы растений при гетерогенном распределении 

минеральных элементов было недостаточным по сравнению с равно-

мерным. 

Поэтому мы постарались подобрать условия для воспроизведения 

в гидропонической культуре ростовой реакции корней на неравномер-

ность распределения ионов в почве для последующего изучении влия-

ния этих условий на ряд физиологических функций и характеристик 

растения. 

Необходимо было подобрать условия, при которых в гидропони-

ческой культуре воспроизводился бы основной эффект неравномерно-

го распределения ионов в почве: преимущественное ветвление корней, 

функционирующих в растворе с высокой концентрацией ионов и их 

относительное торможение.  

Уже первые попытки были удачными – основные эффекты ло-

кального питания воспроизводились в гидропонике вполне удовлетво-

рительно, по крайней мере, на уровне корневой системы (рис 14).  
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Рис. 14. Развитие корневой системы яровой пшеницы при 

выращивании на питательной смеси Кнопа различных 

концентраций: 1, 5 и 10 – кратность концентрации питательного 

раствора [Трапезников и др., 1999] 

 

В той или иной степени относительное торможение и усиленное 

ветвление высокосолевых корней проявлялось почти всегда и иногда 

очень ярко (рис. 15). 

 
Рис. 15. Пшеница Безенчукская 139: 5 сут проростки 

высажены и в течение месяца произрастали на гетерогенной 

питательной среде на концентрациях 300% / 5% Х-А 

[Иванов, 2013] 
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Однако оставалось проверить: воспроизводится ли кроме реакции 

корневой системы самый главный эффект локального внесения 

удобрений, из-за которого во всем мире и обратились к этой 

технологии, – стимуляции ростовых процессов побега, в конечном 

счете приводящей к увеличению продуктивности растений.  

1.4.1. Рост растений яровой пшеницы на гомо- и гетерогенной 

питательной среде с различным сочетанием зародышевых 

корней высоко- и низкосолевого статуса 

Рост является одним из ключевых интегральных показателей 

реакции растений как единой целостной системы на условия 

произрастания. Вероятно, с этим связано то, что данный признак лежит 

в основе многих методов диагностики устойчивости растений к каким-

либо воздействиям. При гетерогенном распределении удобрения в 

почве создается зона с повышенным содержанием элементов 

минерального питания, во взаимодействие с которой вступает лишь 

часть корневой системы растения. В этом состоит принципиальное 

отличие данной технологии от разбросного внесения. В зависимости от 

дозы и состава вносимого удобрения, характера его распределения 

(лента, экран, гнездо), физико-химических, биологических свойств 

почвы и ее влагообеспеченности, Размеры очага повышенной 

концентрации ионов могут существенно различаться, к тому же они 

значительно изменяются во времени. Поэтому доля корневой системы, 

вступающей в непосредственный контакт с очагом, может варьировать, 

как и качество самого очага [Трапезников, 1983; Семенов, 1996]. Так, 

например, при ленточном внесении нитрофоски отдельные корни 

растений на начальных этапах онтогенеза функционируют в 

диффузной зоне с повышенным содержанием нитратного и 

аммонийного азота. С течением времени концентрация этих элементов 

в данном участке почвы в силу различных причин снижается и 

становится практически такой же, как в исходной почве. В то же время 

другая часть корней или часть отдельно взятого корня, проникающая в 

центр очага, находится под воздействием высокого содержания всех 

трех элементов питания. Через несколько недель после внесения 

удобрения эта часть корней, в силу повышенной миграции ионов азота 

из очага и их использования растениями и микрофлорой, оказывается 

под воздействием лишь повышенного содержания подвижных форм 

фосфора и калия [Трапезников, 1983].  

Искусственно создаваемая гетерогенность почвы по содержанию 

элементов минерального питания приводит к тому, что солевой статус 

отдельно взятого корня может быть существенно различным по его 

длине. Таким образом, при локальном внесении удобрения корневая 
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система растений функционирует в условиях широкого спектра 

обеспеченности элементами питания: от естественного фона до 

супероптимальных значений. В случае же водной культуры 

концентрация ионов не может изменяться плавно и возникает вопрос, 

какие ее значения выбрать для ВС или НС корней и какую долю 

корневой системы размещать в отсеке с повышенной концентрацией 

питательного раствора. 

Твердая пшеница 

Для подбора оптимального соотношения высоко и низкосолевых 

корней в водной культуре размещали определенное количество 

зародышевых корней одного растения в питательной среде с 

различным содержанием элементов минерального питания и оценивали 

влияние гетерогенного (или гомогенного, если все пять зародышевых 

корней помещали в питательный раствор одной и той же 

концентрации) воздействия. Опыты проводили с проростками яровой 

твердой и мягкой пшеницы (от каждого вида по два сорта, показавших 

различную отзывчивость к локальному внесению удобрений (табл. 16 и 

19 пред. разд.)). 

Для начала рассмотрим результаты, полученные с сортами 

твердой пшеницы (рис. 16).  

Перед постановкой опыта исходная масса проростков обоих 

сортов была практически одинаковой. Поэтому все изменения в росте 

побега и корней в последующий период были связаны с особенностями 

реагирования молодых растений на условия минерального питания. 

Наблюдения показали, что за первые семь суток большие различия в 

уровне обеспеченности растений элементами питания вообще 

(тотально повышенная концентрация ЭМП и тотальный дефицит), а 

так же в сочетании количества корней высокосолевого и низкосолевого 

статусов в целом незначительно отражались на росте побега (рис. 16А). 

Об этом свидетельствует низкая вариация признака и слабая связь 

накопления биомассы побегом с количеством корней, 

функционирующих в высокосолевой среде. И лишь растения сорта 

Саратовская золотистая на тотальной высокосолевой и гетерогенной 

питательной среде с распределением корней в соотношении ВС:НС=2:3 

несколько превосходили по накоплению биомассы побега растения 

других вариантов опыта. Реакция растений сорта Харьковская 23 на 

аналогичные условия минерального питания была еще менее 

выраженной. Масса побега растений данного сорта при всех условиях 

высокосолевого воздействия на корневую систему оставалась 

практически одинаковой. И лишь при тотальном дефиците элементов 

питания отмечалось незначительное отставание роста надземной части 

растения.  
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Рис. 16. Влияние количества зародышевых корней растения 

(метки данных от 0 до 5), контактирующих с раствором 

повышенной концентрации (ВС корни), на сухую массу 

побега (А), корней (Б) и целого растения (В), мг [Трапезников и др., 

2005] 
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Еще через семь суток связь роста побега с условиями питания 

проявилась в более выраженном виде. Но она была не столь адекватной 

составу питательной среды и количеству корней, функционирующих в 

условиях высокой концентрации солей, как это можно было ожидать. 

Как отмечалось выше, наиболее благоприятные условия для роста 

побега на гетерогенной среде Саратовская золотистая в первые 7 суток 

складывались при сочетании ВС:НС=2:3. Данная закономерность 

сохранилась и после 14-суточной экспозиции. У этого сорта 

размещение лишь одного корня в высокосолевой среде приводило к 

достоверному снижению массы побега по сравнению с оптимальным 

соотношением корней высокосолевого и низкосолевого статусов. В 

отличие от сорта Саратовская золотистая масса побега у растений сорта 

Харьковская 23, как и после первой недели опыта, была практически 

одинаковой при всех сочетаниях ВС и НС корней. Некоторое 

преимущество по данному показателю в варианте ВС:НС=4:1 можно 

рассматривать как тенденцию. Вполне возможно, что при большей 

продолжительности выращивания растений данная особенность может 

проявиться в более выраженном виде.  

Качественная реакция растений испытуемых сортов на 

гомогенную высокосолевую и низкосолевую среду имела сходный 

характер. В обоих случаях на фоне дефицита элементов питания масса 

побега к концу опыта была заметно ниже, чем при гомогенном ВС 

питании и всех других сочетаниях ВС и НС корней на гетерогенной 

среде (рис. 16А). 

В отличие от надземной части растений изменчивость ростовой 

функции корневой системы, непосредственно подвергающейся 

воздействию условий среды, была более выраженной (рис. 16Б). У 

растений обоих сортов отрицательное влияние на массу корней целого 

растения проявилось в варианте, где высокосолевому воздействию 

подвергался лишь один зародышевый корень (рис. 16Б). В оба срока 

определения, но особенно после первых семи суток, она была 

значительно ниже, чем при других сочетаниях распределения корней 

на гетерогенной и гомогенной средах. Основной причиной тому была 

повышенная оводненность корней низкосолевого статуса. 

Относительное содержание сухого вещества в них было в 1.5 и более 

раза ниже, чем в корнях низкосолевого статуса при других сочетаниях 

распределения корней на гетерогенной среде. 

Наибольшая общая масса корней у растений обоих сортов по 

завершении опыта была зафиксирована в условиях, когда все пять или 

четыре из пяти зародышевых корней функционировали в 

высокосолевой среде (рис. 16Б). В значительной мере это было связано 

с повышенным содержанием в них сухого вещества, что наблюдалось и 
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в ранее проведенных экспериментах [Усманов и др., 1986]. Данный 

эффект может быть обусловлен по крайней мере двумя причинами: 

анатомическими изменениями в структуре корня и торможением 

транспорта ионов в побег и закачкой их в вакуоли клеток корня, что 

обычно наблюдается при избыточном уровне питания [Вахмистров, 

1991]. На гетерогенной среде, проявилась четко выраженная связь 

массы всей корневой системы с количеством корней высокосолевого 

статуса: она ступенчато снижалась по мере уменьшения числа 

последних, опускаясь до минимальных значений при ВС:НС=1:4. У 

растений сорта Саратовская золотистая общая масса корней в данном 

варианте опыта была даже ниже, чем у растений на гомогенной 

низкосолевой среде (рис. 16Б). Из наших данных следует, что условия 

минерального питания оказывали неоднозначное влияние на рост 

побега и корней. Наблюдались самые различные сочетания активации и 

ингибирования ростовой функции разных частей растения, что 

вызывало эффект нивелирования различий по массе целого растения 

(рис. 16В). 

Уровень обеспеченности растений элементами минерального 

питания, особенно на начальных этапах онтогенеза, является важным 

фактором регуляции соотношения роста корневой системы и побега. 

Обычно при их недостатке в среде наблюдается относительно более 

активный рост корней, чем надземной части растения [Forde, Lorenzo, 

2001; Chun et al., 2005], что наблюдалось и в условиях наших опытов. 

При тотальном дефиците элементов питания доля корней в сухой массе 

целого растения была значительно выше, чем в остальных вариантах 

опыта (рис. 17). Исключением были лишь растения сорта 

Харьковская 23 после 14-суточного выращивания. При тотальном 

высокосолевом воздействии доля корней у растений обоих сортов была 

практически одинаковой и не изменялась во времени. В 

противоположность этому на гетерогенной среде соотношение масс 

побега и корней колебалось в широких пределах со снижением доли 

последних по мере увеличения количества корней низкосолевого 

статуса (рис. 17). 

В силу различного количества ВС и НС корней по вариантам 

опыта оценка влияния условий питания на их рост по суммарной 

биомассе не отражает истинной картины. Поэтому был проведен расчет 

массы отдельно взятого корня. В отличие от побега, рост которого 

слабо зависел от напряженности высокосолевого воздействия, 

изменчивость роста ВС корней была более выраженной и в 

значительной степени определялась их соотношением. Данная 

особенность четко проявилась уже по истечении семи суток (рис. 18). 
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Рис. 17. Изменчивость доли корней в сухой массе целого растения, %  
[Трапезников и др., 2005] 

 

Характерно, что качественная реакция растений испытуемых 

сортов была во многом сходной. Так, например, в обоих случаях 

наибольшая биомасса высокосолевого корня после семисуточной 

экспозиции была зафиксирована у растений с наибольшим их 

количеством (5 и 4) в среде с высоким содержанием солей. К моменту 

завершения эксперимента масса одного корня у растений на 

гомогенной высокосолевой среде была достоверно выше, чем на 

гетерогенной среде с различным соотношением ВС и НС корней. На 

вопрос в какой степени данный эффект связан с временным 

депонированием элементов питания в вакуолях клеток ВС корней 

можно ответить лишь после дополнительных исследований. 

Реакция сортов на напряженность солевого воздействия по 

изменчивости линейных размеров побега и корней различного солевого 

статуса имела как общие черты, так и определенные различия. За 

первые семь суток условия питания, несмотря на их контрастность, в 

целом слабо отразились на росте побега растений обоих сортов 

(рис. 19А). Исключением были лишь два случая. Первый – это 

растения Саратовской золотистой на гетерогенной среде с двумя 

корнями высокосолевого статуса, высота побега которых была 

достоверно выше, чем в других вариантах опыта. И второй – 

ингибирование роста побега растений сорта Харьковская 23 при 

тотально высокой концентрации. Данные особенности в еще более 

выраженном виде проявились по истечении следующих семи суток. 

Так, например, высота побега растений сорта Харьковская 23 при 

размещении всех корней в отсеке с повышенной концентрацией 

питательной смеси была значительно ниже не только по сравнению с 
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растениями, произраставшими на гетерогенной, но и гомогенной 

низкосолевой среде. Ничего подобного не наблюдалось у растений 

сорта Саратовская золотистая. Определенные различия в реакции 

сортов на напряженность высокосолевого воздействия проявились и на 

гетерогенной среде. Связь роста побега с количеством корней 

высокосолевого статуса у растений Саратовская золотистая была иной, 

чем у Харьковской 23. В первом случае наиболее благоприятные 

условия для линейного роста побега складывались при двух, а у 

растений сорта Харьковская 23 при одном высокосолевом корне, т.е. 

при четырехкратном превосходстве количества корней низкосолевого 

статуса.  

 

 
Рис. 18. Влияние напряженности солевого воздействия на сухую 

массу одного высокосолевого корня, мг [Трапезников и др., 2005] 

 

В условиях водной культуры изменчивость показателей ростовой 

функции у растений испытуемых сортов при различной напряженности 

солевого воздействия, как правило, имела сходную направленность. 

Реакция побега, несмотря на контрастные условия питания, была менее 

выраженной, чем корневой системы, как на гомогенной, так и на 

гетерогенной среде. Так, например, в оба срока определения 

отмечалась низкая вариабельность массы и высоты побега и слабая 

связь размерности данных признаков с количеством корней, 

функционирующих в высокосолевой среде. На фоне относительной 

автономности ростовых процессов побега основные изменения в этот 

период происходили на уровне корневой системы. 
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Рис. 19. Зависимость высоты побега (А) и максимальной длины 

высокосолевых корней (Б), см [Трапезников и др., 2005] 

 

Более значимые различия в реакции сортов на условия 

минерального питания были выявлены по признаку линейного роста 

корней. Ранее уже было показано, что в высокосолевой среде 

интенсивность линейного роста корней значительно ниже, чем в 

низкосолевой [Усов и др., 1991]. Но в тех экспериментах не изучалось 
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воздействию, на их ростовую функцию. Как показали наблюдения 
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обоих сортов уже через неделю после начала опыта, значительно 

уступая по данному показателю растениям, все корни которых 

функционировали в высокосолевой среде. Казалось бы, все должно 

было быть наоборот, поскольку растения в данном варианте 

испытывали максимальное по напряженности высокосолевое 

воздействие. Похоже, что такая неадекватная ответная реакция 

растений обусловлена присутствием в корневой системе НС корней, то 

есть самим наличием градиента концентрации ЭМП.  

Наряду с общими чертами в реагировании испытуемых сортов на 

условия питания были выявлены и различия. В частности, у сорта 

Харьковская 23, более отзывчивого на локальное внесение удобрения в 

полевых условиях, наблюдалась более тесная корреляция массы побега, 

всей корневой системы и целого растения, а также массы отдельно 

взятого корня высокосолевого и низкосолевого статусов с количеством 

ВС корней, чем у Саратовской золотистой. То есть более отзывчивый к 

условиям локального питания сорт активнее реагировал и на 

гетерогенность, создаваемую в водной культуре. 

Мягкая пшеница 

Виды пшеницы разнятся по чувствительности к минеральным 

удобрениям (гл. 1.3) Поэтому представляло интерес изучить, как влияет 

доля корневой системы, вступающая в контакт с повышенной 

концентрацией ионов, на рост побега и формирование корневой 

системы, на мягкой пшенице. В этих экспериментах мы также 

использовали проростки сортов яровой пшеницы, ранее, в полевых 

условиях, показавших различную отзывчивость на локальное питание. 

В данном исследовании кроме учета ростовых параметров растений 

нами было прослежено влияние содержания элементов питания в среде 

на ветвление зародышевых корней разного солевого статуса.  

Положительное действие локального внесения минеральных 

удобрений на ростовую функцию обычно проявляется по прошествии 

определенного времени (около трех недель) [Трапезников, 1983]. 

Сходная картина наблюдается и в модельных экспериментах в 

условиях водной культуры. Контрастные условия минерального 

питания (тотальное и локальное повышение концентрации 

минеральных солей, дефицит элементов питания в среде) в первые 

семь суток в целом оказывали слабое влияние на изменчивость ряда 

ростовых показателей. Но даже и при таком характере ответных 

реакций наблюдались различия в накоплении сухого вещества побегом 

и корнями растений испытуемых сортов [Трапезников и др., 2007]. 

После семисуточной экспозиции растения отзывчивого на локальное 

питание сорта Воронежская 12 наибольшую массу побега и корней 
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имели на гетерогенной питательной среде с одним и двумя корнями 

высокого солевого статуса (рис. 20).  

За неделю выращивания проявилось и негативное влияние 

дефицита элементов питания в среде. Реакция растений сорта 

Саратовская 62 на условия питания была менее выраженной и сухая 

масса побега и корней практически оставалась одинаковой во всех 

вариантах опыта. Подтверждением тому является и более низкий 

уровень вариации данных признаков по сравнению с растениями сорта 

Воронежская 12. 

Еще через неделю эксперимента, когда растения полностью 

перешли на автотрофное питание, проявилась более очевидная связь 

ростовой функции с условиями питания. На гетерогенной питательной 

среде при всех сочетаниях корней высокосолевого и низкосолевого 

статусов масса побега, корней и целого растения у обоих сортов была 

практически одинаковой [Трапезников и др., 2007]. Она была заметно 

большей, чем на гомогенной высокосолевой и низкосолевой средах 

(рис. 20). Тотальное повышение питательного раствора и дефицит 

элементов питания в среде вызывали ингибирование роста. Но реакция 

побега и корней на данные воздействия была различной. Если масса 

побега у растений обоих сортов была одинаковой, то по сухой массе 

корневой системы наблюдались достоверные различия: рост корней на 

высокосолевой среде ингибировался в большей степени, чем при 

тотальном дефиците элементов питания.  

В связи с тем, что на гетерогенной питательной среде 

соотношение корней высокосолевого и низкосолевого статусов было 

неодинаковым, суммарная оценка их массы в расчете на растение не 

отражает всего возможного спектра различий в изменчивости данного 

признака. Подтверждением тому являются результаты, представленные 

на рис. 21. Из них следует, что колебание средней массы одного 

отдельно взятого корня высокосолевого и низкосолевого статусов 

носило ступенчатый характер различной направленности: у 

высокосолевых корней масса возрастала по мере снижения их 

количества, у низкосолевых, наоборот, по мере увеличения числа 

(доли) ВС корней. При таком подходе более значимо проявились и 

генотипические особенности ответных реакций испытуемых сортов. 

Так, у растений сорта Воронежская 12 масса ВС корня при ВС:НС=4:1 

была в 1,5-2,0 раза выше, чем в других вариантах опыта. Данный 

эффект четко проявлялся даже после 7-дневного воздействия 

повышенного содержания солей в среде.  
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Рис. 20. Влияние количества зародышевых корней растения 

(метки данных от 0 до 5), контактирующих с раствором 

повышенной концентрации (ВС корни), на сухую массу побега (а), 

корней (б) и целого растения (в), мг/растение [Трапезников и др., 

2007] 
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Качественная реакция растений сорта Саратовская 62 на 

аналогичные условия питания была сходной, но менее выраженной в 

количественном отношении. Подобные сортовые различия, возможно, 

связаны с особенностями анатомического строения корней, различной 

их способностью временного депонирования поглощенных элементов 

минерального питания в вакуолярном пуле, а также радиального 

транспорта ионов и последующего поступления в побег с ксилемным 

эксудатом.  

 

 
Рис. 21. Изменчивость сухой массы одного высокосолевого корня 

при различных условиях питания, мг/корень [Трапезников и др., 

2007] 

 

Как отмечалось выше, средняя масса сухого вещества одного 

корня низкосолевого статуса снижалась по мере уменьшения 

количества корней, функционирующих в высокосолевой среде, 

достигая наибольших значений при ВС:НС=4:1. После 14-суточной 

экспозиции существенных сортовых различий по данному признаку не 

было выявлено. Но испытуемые сорта различались по уровню 

изменчивости массы ВС и НС корней. У отзывчивого на локальное 

питание сорта Воронежская 12 коэффициент вариации (за 

исключением одного случая) был значительно выше, чем у растений 

Саратовская 62, т.е. проявлялась такая же закономерность, что и по 

массе побега и корней целого растения. Масса одного корня обоих 

солевых статусов находилась в тесной связи с количеством корней, 

функционирующих в высокосолевой среде (рис. 21). Отличие состояло 

в том, что коэффициент корреляции для ВС корней имел отрицательное 

значение, а для НС – положительное. 
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Рис. 22. Зависимость высоты побега (а) и максимальной длины 

высокосолевых корней (б), см [Трапезников и др., 2007] 

 

Важным критерием отзывчивости растений на условия питания 

является изменчивость линейных размеров органов. Применительно к 

поставленным задачам особый интерес представлял характер роста 

корневой системы, выполняющей функцию обеспечения побега водой, 

элементами минерального питания и метаболитами. Создаваемые в 

экспериментах условия питания вызывали неоднозначную реакцию на 

них побега и корней различного солевого статуса на проявление 

данного признака. На момент окончания опыта высота побега 

изменялась по нарастающей в следующем порядке: высокая 

концентрация солей для всей корневой системы – тотальный дефицит 

элементов питания – растение на гетерогенной среде (рис. 22). В 

последнем случае наиболее благоприятные условия для линейного 

роста побега у растений сорта Воронежская 12 складывались при 

сочетании ВС и НС корней как 1:4, Саратовская 62 – при размещении в 
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высокосолевую среду одного и двух зародышевых корней (1:4, 2:3). 

Эффект активации линейного роста побега при данной напряженности 

высокосолевого воздействия сочетался с замедленным ростом 

высокосолевых корней. У обоих сортов их максимальная длина 

оказалась меньшей, чем в гомогенной ВС среде и при четырех корнях 

высокосолевого статуса (рис. 22). Таким образом, реакция проростков 

мягкой пшеницы была аналогична ответу, полученному на твердой 

(рис. 19). 

1.4.2. Ветвление зародышевых корней высоко- и низкосолевого 

статуса у проростков яровой мягкой пшеницы 

Ветвление высокосолевых корней при функционировании 

корневой системы в гетерогенной среде – характерная черта 

локального питания и, в частности, происходило в опытах, описанных 

выше, по подбору оптимального соотношения числа НС и ВС корней 

для активации ростовых процессов растения. Однако степень этого 

ветвления может быть разной, как и различия корней НС и ВС статуса 

по данному признаку. 

Как показали наши наблюдения при менее жестком 

высокосолевом воздействии, т.е. 300% стандартной смеси, 

вызывающем не столь выраженное ингибирование роста, уровень 

обеспеченности растений элементами питания и характер их 

распределения в среде оказывают влияние на ветвление корней. У 

растений обоих сортов гетерогенность питательной среды оказывала 

положительное действие на ветвление корней высокосолевого статуса 

(рис. 23). Количество боковых корней в расчете на один зародышевый 

корень, особенно после 5-суточного локального высокосолевого 

воздействия, было выше, чем при всех других режимах питания, 

включая тотальное повышение концентрации питательного раствора. 

Таким образом, ингибирование линейного роста ВС корней на 

гетерогенной среде сочеталось с более активной их пролиферацией. 

Механизм подобной реакции растений остается не ясным. Неизвестной 

остается роль пряди корней низкосолевого статуса в этом процессе и 

особенности ее взаимодействия с побегом, но мы обязательно вернемся 

к этому вопросу в разд. 2.2. 

По суммарному количеству образовавшихся боковых корней 

испытуемые сорта имели как общие черты, так и определенные 

различия. На растениях отзывчивого на локальное питание сорта 

Воронежская 12 неравномерное распределение ионов в среде в течение 

всего периода наблюдений оказывало устойчивое положительное 

действие на этот параметр (рис. 24). Если на гетерогенной питательной 

среде образовалось 73 боковых корня, то на гомогенной высокосолевой 
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и низкосолевой средах соответственно 50 и 43. У растений сорта 

Саратовская 62 общее количество сформировавшихся боковых корней 

при аналогичных условиях питания было больше (соответственно 86, 

76 и 56). Неравномерное распределение элементов питания в среде 

существенно сглаживало различия между сортами по суммарному 

количеству сформировавшихся боковых корней. В последующие сроки 

наблюдений они почти исчезали (рис. 24). 

 

 
Рис. 23. Количество боковых корней при различной 

напряженности солевого воздействия, шт/материнский корень 

[Трапезников и др., 2007] 

 

Таким образом, на начальном этапе высокосолевое воздействие на 

часть корневой системы проростков пшеницы сорта Воронежская 12 

вызывало более выраженную положительную ответную реакцию не 

только по линейному росту зародышевых корней, но и их ветвлению, 

чем у проростков сорта Саратовская 62.  

Вклад корней различного солевого статуса в формирование 

суммы боковых корней растения изменялся в ходе эксперимента. После 

пятисуточного воздействия наибольший вклад вносили корневые пряди 

высокосолевого статуса (хотя количество зародышевых корней в них 

было в 1.5 раза меньше, чем в низкосолевых). И только через 8 суток, 

кривые нарастания количества боковых корней пересекались, а к 12 

суткам преимущество по данному параметру переходило к 

низкосолевым прядям (рис. 24). 
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Рис. 24. Динамика формирования боковых корней при различной 

концентрации элементов минерального питания и характере их 

распределения в питательной среде, шт/растение, на гетерогенной 

среде – шт/прядь  [Трапезников и др., 2007] 

 

Данный эффект был связан преимущественно с 

ингибированием линейного роста ВС корней, а так же, возможно, с 

различным уровнем закладки примордиев и их реализации в 

боковые корни. О правомерности такого предположения 

свидетельствуют данные о плотности распределения боковых 

корней по оси зародышевого корня (рис. 25). 
 

 
Рис. 25. Изменчивость средней плотности распределения боковых 

корней на материнском корне различного солевого статуса, шт/см 

[Трапезников и др., 2007] 
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выращивании растений как на гомогенной, так и гетерогенной 

питательной средах. 

Таким образом, высокосолевое воздействие на часть или всю 

корневую систему растения однозначно вызывает ингибирование 

линейного роста зародышевых корней, но оказывает положительное 

действие на плотность образования боковых. 

*** 

В этой серии экспериментов изменчивость ростовой функции 

растений испытуемых сортов, характеризующихся контрастной 

отзывчивостью на локальное внесение NPK в почву, при различной 

напряженности солевого воздействия на корневую систему в условиях 

водной культуры в целом имела сходный характер. Идентичность 

ответных реакций на условия питания по завершению опыта 

проявлялась по таким интегральным параметрам, как накопление 

биомассы побегом, корневой системой и целым растением (рис. 20). Но 

при менее продолжительной экспозиции, т.е. семь суток, проявилось 

положительное действие гетерогенного питания при ВС:НС=2:3 и 1:4 

на рост побега, корней и целого растения отзывчивого на локальное 

питание сорта Воронежская 12. В то время как размерность этих 

признаков у растений сорта Саратовская 62 практически не зависела от 

условий питания, включая такие, как тотальное повышение 

концентрации питательного раствора и тотальный дефицит элементов 

питания. Аналогичная картина проявилась и по сухой массе отдельно 

взятого корня высокосолевого и низкосолевого статусов (рис. 21). 

Вероятно, это является свидетельством более жесткой зависимости 

ростовых процессов растений сорта Воронежская 12 от уровня 

обеспеченности элементами питания, чем Саратовской 62, 

проявляющейся на самых ранних этапах онтогенеза. 

Не выявлено существенных различий между сортами по общей 

массе сухого вещества побега и корней при выращивании растений на 

гомогенной высокосолевой и низкосолевой средах. Она была практи-

чески одинаковой и достоверно более низкой, чем у растений на гете-

рогенной питательной среде с различным сочетанием корней высоко-

солевого и низкосолевого статусов (рис. 20). 

Большое сходство в реагировании сортов на уровень питания вы-

явлено и по линейному росту побега и максимальной длине корней. 

Так, наиболее благоприятные условия для роста побега складывались 

на гетерогенной питательной среде с минимальным количеством кор-

ней (1 или 2), функционирующих в высокосолевой среде. Подобное 

сочетание корней высокосолевого и низкосолевого статусов также 

наиболее сильно ингибировало линейный рост ВС корней: их макси-
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мальная длина была достоверно более низкой, чем при четырех высо-

косолевых корнях и тотальном повышении концентрации питательного 

раствора (рис. 22). При тех же сочетаниях ВС и НС корней аналогич-

ная реакция, механизм которой не ясен, была выявлена и на сортах 

твердой пшеницы (рис. 16, 19). 

Таким образом, оценка реакции растений данных сортов позволи-

ла выявить больше сходства, чем различий, несмотря на то, что по ко-

нечному результату они относятся к разным группам отзывчивости на 

локальное питание (табл. 16 и 19 пред. разд.). А вот наблюдения за ко-

личеством образующихся боковых корней позволили выявить более 

существенные различия между сортами. Гетерогенность среды не при-

водила к увеличению количества боковых корней у растений Саратов-

ская 62, хотя у Воронежской 12 заметно стимулировала этот процесс 

(рис. 24). Преимущества в развитии корневой системы на ранних эта-

пах онтогенеза у растений Саратовская 62 ставит их в меньшую зави-

симость от характера распределения удобрения в почве. Для растений с 

менее развитой корневой системой локальное внесение удобрения ока-

зывается более предпочтительным. Известно, что мощность корневой 

системы растения является генетически обусловленным признаком. И 

для растений сортов с менее развитой корневой системой, особенно на 

начальных этапах онтогенеза, локальное распределение удобрения в 

почве является действенным средством частичного исправления такого 

“генетического несовершенства” подобных сортов. 

1.4.3. Подбор концентраций ВС и НС питательных растворов для 

экспериментов в водной культуре 

Исходя из того, что оптимальная доля ВС корней для получения 

эффекта, стимулирующего рост побега, составляла от 20 до 40% (1-2 

корня из 5 зародышевых) для следующих экспериментов выбор был 

остановлен на втором варианте, поскольку при помещении в ВС пита-

тельный раствор одного единственного корня гораздо выше элемент 

случайности и вероятность каких-либо повреждений всей ВС пряди. 

После чего потребовалось выяснить при каких сочетаниях концентра-

ций ВС и НС питательных растворов развитие корневой системы будет 

наиболее соответствовать целям следующих экспериментов. 



66 
 

Рис. 26. Корни мягкой (T. aestivum): сорт Иргина (а) и 

Саратовская 62 (б) и твердой пшеницы (T. durum): сорта 

Саратовская золотистая (в) и Харьковская 23 (г) при 

выращивании на градиенте концентраций питательной среды 

Хогланда-Арнона (ВС:НС=500:20, % от стандартной 

концентрации) в течение 12 суток [Иванов, 2013] 

а 

г в 

б 
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Растения выращивали в специальных сосудах с двумя отсеками. В 

один из них помещали концентрированный в пять раз раствор Хоглан-

да-Арнона (500%), а в другой – во столько же раз разбавленный (20%); 

в высокосолевую среду помещали два, а в низкосолевую – три заро-

дышевых корня. На рис. 26 представлен результат сканирования кор-

ней растений твердых и мягких сортов пшеницы через 12 суток от на-

чала эксперимента. Желаемый результат, т.е. более сильное ветвление 

корней в растворе с повышенной концентрацией ионов, при таком со-

отношении ВС и НС растворов лучше проявлялся у сортов твердой 

пшеницы. Поэтому дальнейший перебор концентраций для изучения 

регуляции закладки и развития боковых корней, проводилм с расте-

ниями именно этого вида. 

Вместе с тем, боковые корни появлялись не только у корней, по-

мещенных в концентрированный, но и в разбавленный раствор. Было 

важно подобрать такие соотношения концентрации раствора Хогланда-

Арнона, при которых различия между ВС и НС корневыми прядями по 

изучаемому признаку были бы наиболее яркими, чтобы ветвление про-

исходило преимущественно у корней, погруженных в более концен-

трированный питательный раствор. В экспериментах с растениями 

сорта Харьковская 23 желаемого результата удалось достичь, когда 

высокой концентрации соответствовал 500%-ный раствор Хогланда-

Арнона, а низкой – 1%-ный (рис. 27). При этом на 

 

 
Рис. 27. Корни твердой пшеницы (T. durum) сорта Харьковская 23 

при выращивании на градиенте концентраций питательной 

среды Хогланда-Арнона: ВС:НС=700:5 (а), ВС:НС=500:1 (б), 

ВС:НС=300:5 (в) (% от стандартной концентрации), в течение 6 

суток [Иванов, 2013] 
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шестой день после начала воздействия гетерогенного питания низко-

солевые корни почти не ветвились. В то же время при соотношении 

концентрации питательного раствора 300% и 5%, а также 700 и 5 % 

наблюдали ветвление низкосолевых корней, хотя и выраженное в за-

метно меньшей степени, чем у высокосолевых [Иванов, 2009, 2013].  

 
Рис. 28. Корни твердой пшеницы (T. durum) сорта Безенчукская 

139 при выращивании на градиенте концентраций питательной 

среды Хогланда-Арнона: ВС:НС=300:5 (а), ВС:НС=700:5 (б), 

ВС:НС=500:1 (в) в течение 2-5 суток [Иванов, 2013] 
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Сравнение ростовой реакции растений сорта Безенчукская 139 на 

помещение корней в гетерогенную среду также показало, что наболее 

активное ветвление корней высокосолевого статуса происходило при 

концентрации растворов 500% Х-А (ВС) и 1% Х-А (НС) (рис. 28). Вы-

сокая отзывчивость корней растений данного сорта на воздействие ге-

терогенного распределения элементов питания проявилась в том, что 

первые боковые корни появлялись у высокосолевых корней уже через 

3 дня после начала воздействия. Другая особенность реакции сорта 

Безенчукская 139 на данное воздействие заключалась в том, что отно-

сительное торможение роста высокосолевых корней в длину наблюда-

лось только на шестые сутки, а в течение первых пяти корни высоко- и 

низкосолевого статуса мало отличались по длине. Таким образом, два 

характерных эффекта: активация ветвления и торможение линейного 

роста корней у растений данного сорта оказались разобщены во време-

ни, что позволило бы связывать регистрируемые для них параметры с 

регуляцией именно ветвления. Более того, до появления разницы в 

длине корней изменение веса корневых прядей преимущественно от-

ражало рост боковых корней, что облегчало количественную оценку 

данного признака [Иванов, 2009; Иванов, 2013].  

На основании перечисленных особенностей растения сорта Бе-

зенчукская 139 были отобраны для дальнейшего изучения динамики 

содержания ауксинов в корнях при воздействии неравномерного рас-

пределения ионов в питательной среде, о чем будет изложено в сле-

дующем разделе. 

*** 

Наши результаты и данные литературы свидетельствуют о важ-

ности стимуляции ветвления в очаге для оптимизации поглощения ио-

нов, стимуляции роста и повышения урожайности растений. Поэтому 

необходимо было выяснить, каким образом регулируется ветвление 

корней в очаге питания. Поскольку изучать рост корней в почве труд-

но, была предпринята попытка имитировать влияние гетерогенности 

среды на рост корней в гидропонической культуре. При этом корневую 

систему разделяли между двумя отсеками, один из которых заполняли 

питательным раствором Хогланда-Арнона с повышенной концентра-

цией солей (ВС – высокосолевые корни), а другой – разбавленным рас-

твором (НС – низкосолевые корни). 

Подобрано соотношение количества ВС и НС корней равное 2:3 

(рис. 17, 20, 23, 24), при котором наблюдался максимальный стимули-

рующий эффект гетерогенного питания на рост побега, а также ветвле-

ние и относительное торможение линейного роста ВС корней, т.е. те 

параметры, которые характерны для растений в полевых условиях при 
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локальном внесении удобрений. Стимулирование ветвления корней в 

водной культуре ярче проявлялось у сортов, более отзывчивых к ло-

кальному внесению удобрений в поле (рис. 23, 24), что позволяет 

предполагать связь стимуляции роста побега при локальном питании и, 

в конечном счете, продуктивности сортов со способностью их корней к 

более интенсивному ветвлению и, соответственно к формированию 

более развитой корневой системы. 

Путем варьирования концентрации растворов в отсеках сосудов 

было подобрано их оптимальное соотношение (500 % раствор – ВС 

корни и 1 % – НС), которое обеспечивало наиболее контрастную реак-

цию корневой системы – усиленное образование боковых корней в 

отсеке с более концентрированным питательным раствором (рис. 28). 

При этом соотношении ветвление НС корней было не просто значи-

тельно слабее, но и начиналось на 1-2 суток позже ветвления высоко-

солевых прядей, т.е. период более суток происходило ветвление лишь 

ВС корней.  

Эти результаты, с одной стороны, подтверждают, что подобран-

ные нами условия постановки опытов с расщепленной корневой систе-

мой в гидропонической культуре адекватно отражают реакцию сортов 

на локальное питание и даже могут быть использованы для прогноза 

их отзывчивости на локальное внесение удобрений. С другой стороны, 

они свидетельствуют об адекватности этой модели для изучения меха-

низма влияния локального питания на рост корней и регуляции этого 

процесса. 

У этих растений много общего с наблюдениями в полевых 

условиях: и при гомогенном и при гетерогенном распределении ЭМП в 

среде наблюдается стимуляция ветвления корней высокой 

концентрацией солей и ингибирование их линейного роста. При этом 

степень проявления этих эффектов ярче в том случае, когда они 

наблюдаются для корней одного и того же растения, т.е. на 

гетерогенной среде. Почему же активируется пролиферация по 

сравнению с достаточным на первый взгляд гомогенным питанием? 

Это может означать, что при гетерогенном распределении элементов 

питания они становятся более доступными для растения. В какой-то 

мере ветвление корней это подтверждает, поскольку, как писал 

Дж. Грайм, энергетические и материальные затраты растения на их 

ветвление должны в обозримое время компенсироваться более 

активным поглощением элементов питания [Grime, 1979]. Однако вряд 

ли элементы питания непосредственно регулируют этот процесс, хотя 

за ними, например, нитратами, признана регуляторная функция 

[Сидоренко, Харитонашвили, 2011]. Давно известно, что подобный 

ответ корневой системы происходит при локальном размещении не 
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только нитратов, но и других элементов [Drew, 1975]. Так что мы 

вправе предполагать наличие более тонкой регуляции, исследованию 

которой посвящен следующий раздел. 

1.5. Динамика закладки и развития боковых корней и её 

связь с изменением концентрации ИУК и абсцизовой 

кислоты в НС и ВС корнях 

Растения обладают широким спектром морфофизиологических 

реакций, повышающих доступность элементов питания. У них сущест-

вует комплекс сенсорных и сигнальных механизмов, которые позво-

ляют контролировать внешнюю и внутреннюю концентрацию каждого 

из этих питательных веществ как в абсолютных значениях, так и отно-

сительно статуса других элементов питания. Гормоны участвуют в 

контроле этих регулирующих сетей и, наоборот, условия минерального 

питания влияют на биосинтез гормонов, поддерживая, таким образом, 

тесную взаимосвязь между гормональными стимулами и гомеостазом 

питания [Rubio et al., 2009].  

Первичная ростовая реакция растений, обеспечивающая эффек-

тивное поглощение ионов, заключается в усилении ветвления корней в 

зоне (очаге) с повышенной концентрацией ионов [Drew, Saker,1975; 

Hodge, 2004]. Вполне логично предположить участие фитогормонов в 

регуляции этого процесса. 

Не так давно предполагалось, что важную роль в опосредовании 

реакций морфологической и физиологической пластичности растения в 

ответ на очаговое питание может играть этилен [Lynch, Brown, 1997]. 

Однако позже по реакции нечувствительных к этилену мутантов сде-

лан вывод, что, по крайней мере, у табака, распространение корней в 

очаге, богатом нитратом или фосфатом, не связано с действием этиле-

на [Visser et al., 2008]. 

Ауксины явно играют важную роль в стимуляции образования 

боковых корней в ответ на локальное изменение концентрации нитра-

тов, поскольку у мутантных растений, дефицитных по ауксину, эта 

реакция отсутствует [Zhang et al., 1999; Forde, 2002]. Выводов из экс-

периментов с мутантными растениями сделано много, однако содер-

жание эндогенной ИУК в подобных условиях никто не анализировал. 

АБК также принимает участие в регуляции роста и ветвления 

корней, однако сведения о ее действии тоже основаны главным обра-

зом на реакции мутантных растений и довольно малочисленны [Нови-

кова и др., 2009]. У нечувствительных к АБК мутантов стимуляция 

ветвления корней при локальном повышении концентрации нитратов 

выражена сильнее [Signora et al., 2001], что указывает, что АБК подав-

ляет образование боковых корней. Это подтверждается и данными об 
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ингибирующем действии на ветвление корней экзогенной АБК [De 

Smet et al., 2003]. Данные о влиянии этого гормона на формирование и 

рост боковых корней довольно противоречивы, что может быть связано 

с его взаимодействием с другими гормонами, например с ауксинами, 

влияющими на развитие корня [Seo et al., 2009]. Постепенно накапли-

ваются свидетельства, что абсцизовая кислота важна в формировании 

боковых корней. Мутант по рецептору АБК, fca-1, в ходе формирова-

ния боковых корней показывал изменение реакции в ответ на примене-

ние АБК [De Smet et al.,2006]. Вероятно, абсцизовая кислота играет 

разную роль на определенных стадиях развития боковых корней. В 

большей части выявленная роль АБК в развитии боковых корней впол-

не согласуется с ее общими функциональными свойствами как гормона 

стресса. Возможно, АБК действует как сигнал, управляющий ответны-

ми реакциями растения на высокие концентрации нитрата, – 

Э.Бревитц, показала, что уровень АБК быстро транзиторно повышался 

после локальной обработки нитратом корней ячменя [Brewitz et al., 

1995]. Впрочем, это может также отражать механизм адаптации к вне-

запному изменению доступности нитрата. 

Чтобы восполнить недостаток информации по данному вопросу, 

мы подобрали условия для воспроизведения в гидропонной культуре 

ростовой реакции корней на неравномерность распределения ионов в 

почве (пред. разд. 1.4) и сосредоточились на изучении влияния этих 

условий на содержание АБК и ИУК в корнях и сопоставлении гормо-

нальной реакции и параметров ветвления корней. 

1.5.1. Изменение содержания АБК и ИУК и ветвление корней 

яровой твердой пшеницы сорта Безенчукская 139 при 

локальном повышении концентрации ионов в среде 

Наиболее активное ветвление корней, контактирующих с пита-

тельным раствором более высокой концентрации, происходило при 

соотношении концентрации растворов 500:1. Отзывчивость этого сорта 

на неравномерное распределение минерального питания проявилась в 

том, что первые боковые корни у высокосолевых корней появлялись 

уже через 3 дня после начала опыта, ветвление низкосолевых отставало 

почти на 2 суток. Другая особенность реакции сорта Безенчукская 139 

заключалась в том, что в течение первых 4−5 суток ВС и НС корни не 

отличались по длине (рис. 28 из пред. разд.). Таким образом, два харак-

терных эффекта: активация ветвления и торможение роста ВС корней в 

длину у растений данного сорта оказались разобщены во времени, что 

позволяло связывать возможные изменения в содержании гормонов не 

с ростом корней в длину, а с регуляцией их ветвления [Иванов, 2009; 

Иванов, 2011].  
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Рис. 29. Содержание АБК в корнях 

пшеницы Безенчукская 139 при 

выращивании на изолированном 

питании, нг/корень [Иванов, 2011] 

Рис. 30. Содержание ИУК в корнях 

пшеницы Безенчукская 139 при 

выращивании на изолированном 

питании, нг/корень [Иванов, 2011] 

 

Отмечено быстрое накопление АБК в корнях, контактирующих с 

раствором повышенной концентрации ионов (высокосолевые корни). 

Содержание АБК в среднем было в 1,5-2 раза выше в ВС корнях, чем в 

низкосолевых с тенденцией более значительного накопления гормона к 

концу эксперимента (рис. 29). Содержание ИУК в ВС корнях по срав-

нению с НС, как видно из рис. 30, повышалось уже через сутки выра-

щивания проростков при неравномерном распределения ионов в пита-

тельной среде в то время, когда боковые корни еще не успели появить-

ся [Иванов, 2009]. На вторые сутки содержание ауксинов в корнях дос-

тигало максимума (почти в 4 раза больше, чем в НС) и до конца экспе-

римента оставалось на более высоком уровне: в 3 раза выше, чем в НС-

корнях (рис. 30). 

Количество примордиев в ВС корнях резко возрастало на третий 

день после начала воздействия и было в 2 раза больше, чем в НС 

(рис. 31). На четвертые сутки появлялись боковые корни, количество 

которых также было больше у ВС корней (рис. 32) [Иванов, 2009; Ива-

нов, 2011; Иванов, 2013]. Таким образом, пик содержания ИУК пред-

шествовал появлению примордиев на сутки, что близко ко времени их 

формирования и может свидетельствовать о взаимосвязи этих процес-

сов. Содержание ИУК в корнях коррелировало с интенсивностью за-
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кладки примордиев (и содержание гормона, и количество примордиев 

в ВС-корнях были заметно выше).  

 

  
Рис. 31. Количество примордиев 

в корнях пшеницы 

Безенчукская 139 при 

выращивании на изолиро-

ванном питании, шт/корень 

[Иванов, 2009] 

Рис. 32. Количество боковых 

корней на материнских корнях 

пшеницы Безенчукская 139 при 

выращивании на изолиро-

ванном питании, шт/корень 

[Иванов, 2009] 

 

АБК является антагонистом ИУК по характеру действия на ветв-

ление корней: ИУК – стимулирует, а АБК – подавляет образование 

боковых корней [De Smet et al., 2003, 2006]. В наших экспериментах 

ингибирующее действие АБК на ветвление ВС корней не проявлялось 

благодаря более выраженному накоплению в них ИУК. Повышение 

уровня АБК не приводило к достоверному снижению соотношения 

ИУК:АБК в ВС корнях по сравнению с НС корнями. Впрочем, влияние 

повышенного содержания АБК в высокосолевых корнях на рост кор-

ней могло проявиться и позднее, когда проявлялись различия в росте 

корней в длину.  
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1.5.2. Динамика формирования боковых корней и содержание 

гормонов в низко- и высокосолевых корнях растений яровой 

твердой пшеницы Харьковская 23 и Саратовская золотистая 

Пшеница Безенчукская 139, хотя и очень удобна в качестве моде-

ли (рис. 28 разд. 1.4), обладает довольно средней отзывчивостью на 

локальное внесение удобрений (табл. 16). Поскольку процесс форми-

рования боковых корней важен для поглощения элементов питания и 

воды, его изучали параллельно на двух сортах пшеницы с различной 

отзывчивостью к локальному питанию и более подробно, сопоставляя 

динамику эндогенных гормонов и ветвления в надежде найти различия 

между сортами по этим параметрам.  

Основные эффекты гетерогенной среды на испытуемых сортах 

проявлялись аналогично полученным в опыте с пшеницей Безенчук-

ская 139. В начале эксперимента в корнях этих растений обнаружива-

лись единичные примордии и вообще не имелось боковых корней. Их 

число резко увеличивалось к третьему дню после начала обработки и в 

ВС корнях было приблизительно в три раза больше, чем в НС, причем 

для обоих сортов эффект был сходным (рис. 33А,Б). Затем число при-

мордиев на корень уменьшалось, поскольку они уже идентифицирова-

лись как боковые корни. Первые боковые корни появлялись на ВС 

корнях через три дня после начала обработки. Их число резко увеличи-

валось в течение следующего дня. На НС корнях латерали появлялись 

медленнее, и их число было меньше по сравнению с ВС корнями. 

Главные эффекты у обоих сортов были очень похожи. Однако у более 

отзывчивого к локальному питанию сорта Харьковская 23 образование 

боковых корней на ВС прядях слегка отставало по времени, но гораздо 

активнее – их образовывалось почти в два раза больше (рис. 33В,Г). 

Содержание АБК увеличивалось постепенно и в ВС, и в НС 

корнях из-за роста корня с тенденцией несколько более высокого со-

держания гормона в высокосолевых корнях. Различия становились су-

щественными только на 3-й - 4-й в зависимости от сорта день, когда 

уже сформировалось увеличенное число примордиев (рис. 34А,Б). При 

этом наиболее наиболее ярко накопление АБК происходило в ВС кор-

нях слабо отзывчивого к локальному внесению удобрения сорта 

(рис. 34 А).  
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Рис. 33. Динамика числа примордиев (А, Б) и боковых корней (В, 

Г) на корневых прядях одних и тех же растений пшеницы (сортов 

Харьковская 23 (Б, Г) и Саратовская золотистая (А, В)), 

помещенных в секции с высокой (▲ - ВС, 300% среда Хогланда-

Арнона) и низкой (● - НС, 5% среда Хогланда-Арнона) 

концентрацией питательных веществ [Иванов, 2013] 

 

Содержание ауксина в ВС корнях увеличивалось быстрее, чем 

АБК. Его максимум достигался уже на второй день после начала обра-

ботки. Содержание гормонов в НС корнях было намного ниже, чем в 

ВС (рис. 34 В,Г). По сортам же напротив – большее и более резкое на-

копление этого гормона происходило в ВС корнях сорта Харьков-

ская 23, более отзывчивого к локальному питанию. 
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Рис. 34. Динамика содержания АБК (А, Б) и ИУК (В, Г) в 

корневых прядях одних и тех же растений пшеницы (сорта 

Харьковская 23 (Б, Г) и Саратовская золотистая (А, В), 

помещенных в секции с высокой (▲ - ВС, 300% среда Хогланда-

Арнона) и низкой (● - НС, 5% среда Хогланда-Арнона) 

концентрацией питательных веществ. [Иванов, 2013] 

 

1.5.3. Иммуногистохимическое окрашивание срезов корней на 

ауксины и АБК 

Иммуногистохимическое окрашивание срезов корней на ауксины 

и АБК показало присутствие обоих гормонов в примордиях боковых 

корней (рис. 35). Однако уровень ауксинов (степень окрашивания) ме-

нялся по мере роста примордиев. На более ранней стадии окрашивание 

на ауксины было более интенсивным и ослабевало по мере их роста. 
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Иммуногистохимическое выявление АБК с помощью специфических 

антител показало обратную картину – относительно слабое окрашива-

ние более молодых примордиев и постепенное усиление окрашивания 

по мере их роста. Таким образом, иммуногистохимическое окрашива-

ние на ИУК и АБК вполне соответствовало результатам количествен-

ного определения гормонов, показав, что максимум ауксинов в корнях 

наблюдался раньше, чем максимум АБК. 

*** 

В литературе крайне мало сведений о том, как сказывается уро-

вень и распределение элементов минерального питания на содержании 

Рис. 35. Иммуно-

гистохимическая ло-

кализация ИУК и 

АБК в примордиях 

корней растений 

пшеницы на разных 

стадиях развития с 

помощью антител к 

этим гормонам. Све-

товая микроскопия 

[Иванов, Ахиярова, 

2013] 

ИУК 

20-24 мм                           40-44 мм 

от кончика корня 

16-20 мм                            28-32 мм                         44-48 мм 

от кончика корня 

АБК 
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эндогенных фитогормонов. Большинство выводов сделано из экспери-

ментов с мутантами или с обработками экзогенными гормонами. Спо-

собность ауксинов стимулировать рост боковых корней давно известна 

[см. ссылки обзоров Teale et al., 2005, 2008]. Характерная для нормаль-

ных растений арабидопсиса стимуляция ветвления корней в области с 

локальным повышением концентрации нитратов отсутствовала у не-

чувствительных к этилену мутантов [Forde, 2002], что косвенно указы-

вало на участие ауксинов в локальном корневом сигналинге. Также 

было показано, что подавление притока ауксинов из побега с помощью 

ингибитора их транспорта подавляло ростовую реакцию на локальное 

повышение концентрации ионов [Guo et al., 2005]. Однако прямое оп-

ределение уровня ауксинов в корнях растений при локальном питании 

до начала наших опытов не проводили. Считается, что АБК может вы-

ступать с качестве антагониста ауксинов в регуляции роста корней при 

локальном повышении концентрации нитратов, судя по усилению 

ветвления у дефицитного по АБК мутанта [Signora et al., 2001]. 

Нами отмечено быстрое накопление АБК в корнях, контакти-

рующих с раствором с повышенной концентрацией ионов (ВС корни). 

Содержание АБК было выше в ВС корнях, чем в низкосолевых с тен-

денцией более значительного накопления гормона к концу экспери-

мента (рис. 29, 34А,Б).  

Таким образом, пик содержания ИУК во всех экспериментах опе-

режал появление примордиев на период, близкий ко времени их фор-

мирования, что может свидетельствовать о взаимосвязи этих процес-

сов. Содержание ИУК в корнях соответствовало интенсивности за-

кладки примордиев (и содержание гормона (рис. 30, 34В,Г), и количе-

ство примордиев в ВС-корнях были заметно выше(рис. 31, 33А,Б)).  

Повышение уровня АБК не приводило к достоверному снижению 

соотношения ИУК:АБК в ВС корнях по сравнению с низкосолевыми 

благодаря более выраженному накоплению в них ИУК. Видимо, этим 

можно объяснить отсутствие ингибирующего действия этого гормона 

на ветвление, хотя при этом у сорта с большим содержанием АБК от-

мечалось и меньшее количество боковых корней. Возможно, АБК дей-

ствует как сигнал, управляющий ответными реакциями растения на 

высокие концентрации нитрата, – Э.Бревиц, частично подтвердив наши 

данные, показала, что уровень АБК быстро транзиторно повышался 

после локальной обработки нитратом корней ячменя, [Brewitz et al., 

1995]. Впрочем, это может также отражать механизм адаптации к вне-

запному изменению доступности нитрата. 

Результаты, полученные в наших экспериментах, свидетельству-

ют о том, что неравномерность распределения ионов в среде приводит 

к повышению уровня абсцизовой кислоты и ауксина в корнях, всту-
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пающих в непосредственный контакт с очагом повышенной концен-

трации элементов минерального питания. Причем в большей степени 

возрастает содержание ИУК. Такая комплексная гормональная реакция 

на повышенную концентрацию элементов питания в почве способству-

ет стимуляции ветвления корней и, в конечном счете, способствует 

более эффективному использованию ресурсов.  

Что касается сортовых различий, то в принципе эти эксперименты 

подтвердили ранее полученные данные о сопряженности отзывчивости 

к локальному внесению удобрений с ветвлением ВС корней (разд. 1.4). 

Сорт с повышенной отзывчивостью к локальному питанию отличался 

повышенным накоплением ИУК в ВС корнях и их усиленным по срав-

нению с менее отзывчивым сортом ветвлением (рис. 34В,Г). Большее 

содержание абсцизовой кислоты, напротив, зарегистрировано в ВС 

прядях слабо отзывчивого сорта, у которого соответственно и интен-

сивность ветвления была заметно ниже (рис. 34А,Б). Это позволяет 

предположить, что отзывчивость сортов на гетерогенное распределе-

ние ЭМП обусловлена различиями в их гормональном ответе на это 

воздействие. 

По-видимому, усиление ветвления ВС корней при локализации 

элементов питания связано с целым комплексом гормональных изме-

нений. Динамику цитокининов в представленных выше экспериментах 

не определяли, но об участии этих гормонов в ответных реакциях кор-

ней на гетерогенность среды по элементам питания упомянем в сле-

дующих главах (разд. 3.2). 
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ГЛАВА 2. ДЕЙСТВИЕ ЛОКАЛЬНОГО ПОВЫШЕНИЯ 

КОНЦЕНТРАЦИИ ИОНОВ НА УСТОЙЧИВОСТЬ РАСТЕНИЙ 

К ЗАСУХЕ 

Ограниченность подхода к изучению влияния на растения гетеро-

генного минерального питания проявляется также в том, что внимание 

уделяется, в основном процессам, которые происходят в зоне повы-

шенной концентрации ионов, т.е. локальным механизмам. Хотя при их 

обсуждении и применяется термин системности действия [Forde, 2002], 

здесь имеется в виду лишь общее подавление развития корневой сис-

темы при тотальном повышении концентрации ионов как альтернатива 

локальному повышению их концентрации. Вместе с тем, очень важно 

понять, как гетерогенность минерального питания сказывается на рас-

тении в целом, для чего необходимо изучение не только его локально-

го, но и системного, на уровне целого организма, действия. 

2.1. Влияние засухи на продуктивность растений в 

зависимости от фона минерального питания и его связь со 

степенью развития корневой системы 

Дефицит воды является одним из основных лимитирующих фак-

торов, снижающих продуктивность растений. Поэтому проблема по-

вышения засухоустойчивости привлекает внимание исследователей 

самого различного профиля: селекционеров, генетиков, физиологов, 

агрохимиков, почвоведов. 

Недостаток воды в корнеобитаемой среде снижает доступность и 

поглощение элементов минерального питания, нарушает их транспорт 

и продуктов метаболизма из корневой системы в побег [Жолкевич, 

2001]. Поэтому применение минеральных удобрений рассматривается 

в качестве одного из средств стабилизации продукционного процесса 

при недостатке влаги. 

Поскольку при локальном внесении удобрения, как уже отмечено 

в разделе 1.1, поступление в растения и усвоение ими элементов мине-

рального питания активизируется по сравнению с разбросным внесе-

нием, представляло интерес проанализировать, каким образом локаль-

ное питание сказывается на продуктивности растений в условиях де-

фицита воды. 
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2.1.1. Повышение устойчивости растений к неблагоприятным 

условиям среды в результате системного действия 

гетерогенного распределения элементов питания в почве 

Дефицит влаги очень часто выступает в качестве фактора, 

нарушающего нормальный ход продукционного процесса. 

Относительно положительного влияния уровня минерального питания 

на устойчивость растений к засухе имеется обширная литература 

[Генкель, 1967; Сказкин, 1961; Альтергот, Мордкович, 1977; Самуилов, 

1978; Трапезников и др., 1986]. Вероятно, многие процессы, 

способствующие повышению устойчивости растений к недостатку 

влаги в условиях гомогенного распределения удобрения в 

корнеобитаемой среде, происходят и при гетерогенном его 

распределении в почве. Однако в случае локального питания могут 

быть и какие-то другие механизмы, поскольку в этом случае корневая 

система функционирует в сильно различающихся по содержанию 

элементов питания условиях [Трапезников, 1983, 1992].  

По данным многих исследований, проведенных в различных 

почвенно-климатических условиях, локальное применение удобрений 

является эффективным средством стабилизации продукционного 

процесса при дефиците влаги [Трапезников, 1983; Воропин, 1985; 

Прозоров, 1987; Танделов, Кильби, 1986; Matar, Brown, 1989b; Ладонин 

и др., 2005.]. Результаты наших экспериментов не составили 

исключения, также показав в условиях засухи наивысшую 

эффективность локального внесения удобрений. При острой засухе 

разбросное внесение удобрений иногда может практически не давать 

прибавки урожая по сравнению с неудобренным контролем 

[Трапезников, 1992]. При разбросном внесении нитрофоски под 

яровую пшеницу и сою лишь в двух случаях из восьми отмечалось 

достоверное превышение урожая зерна над фоном без удобрения. В то 

время как при ленточном внесении удобрения прибавка урожая по 

сравнению с контролем в зависимости от сорта пшеницы колебалась в 

пределах 3,8-7,8 ц/га (табл. 21), сои – 5,8-12,7 ц/га (табл. 22).  
Таблица 21 

Отзывчивость сортов яровой пшеницы на способы внесения удобрения 

в условиях засухи, ц/га [Трапезников и др., 1999] 

Вариант опыта Яровая пшеница 

Московская 35 Симбирка Жница Безенчукская 139 

Без удобрения 
(контроль) 

14,4 20,3 16,9 19,2 

± к контролю 
Вразброс (NPK)70 +0,7 +4,8 +0,4 0,0 

Локально (NPK)70 +7,7 +7,8 +7,8 +3,8 

НСР05 1,2 1,8 1,2 2,7 
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Таблица 22 

Отзывчивость сортов сои на способы внесения удобрения в условиях 

засухи, ц/га [Трапезников и др., 1999] 

Вариант опыта Соя 

Ласточка СибНИИк 315 Аврора Рассвет 

Без удобрения 
(контроль) 

24,7 19,7 16,3 20,3 

± к контролю 
Вразброс N30P60K30 +0,9 -0,9 +2,6 +0,7 

Локально N30P60K30 +8,8 +5,8 +12,7 +8,6 

НСР05 5,1 3,0 2,5 3,4 

 

Для того чтобы выявить, как гидротермические условия года 

влияют на формирование урожая зерна была проведена серия 

экспериментов на яровой пшенице сорта Московская 35 с 

дополнительными обработками, положительно влияющими на 

засухоустойчивость: предпосевной закалкой семян и некорневой 

подкормкой азотом. 
Таблица 23 

Доля и достоверность влияния воздействий и их сочетаний  

на урожай зерна пшеницы Московская 35, % [Усов и др., 1988] 
Показатели Фон 

минерального 
питания 

Закалка 
семян 

N30 в 
колошение 

Сочетание 
воздействий 

Условия 
года 

Неучтенные 
факторы 

Доля влияния 3,5 1,1 — 1,4 82,0 12,0 
Достоверно с Р% 95 90 — — 99 — 

 

Наибольший урожай был получен при сочетании предпосевной 

закалки семян и локализации удобрения. Данные дисперсионного 

анализа показали, что оба эти воздействия влияют на урожай (табл. 23), 

причем независимо друг от друга. Эффект всего остального комплекса 

(включая сочетания) ничтожно мал. Некорневая подкормка азотом 

вообще не сказывалась на урожае, а только на качестве зерна. 

Таким образом, все компоненты исследованной системы 

воздействий вносили вклад в формирование урожая (не 

взаимодействуя между собой). Однако доля каждого воздействия, даже 

при максимальной достоверности его влияния, была абсолютно 

несопоставима с влиянием условий года (погодные условия), 

определяющих четыре пятых всех изменений урожая (табл. 23). 

Простое сопоставление урожая и осадков показало, что 

уменьшение количества осадков перед посевом и в течение первой 

половины вегетационного периода снижало продуктивность растений 

[Усов и др., 1988; Trapeznikov et al., 2003]. Однако на фоне локального 

питания это снижение было слабее (рис. 36).  
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Рис. 36. Влияние весенне-летних осадков на урожай яровой 

пшеницы Безенчукская 139 [Trapeznikov et al., 2003] 

 

Более подробное изучение корреляционной связи между 

отдельными составляющими гидротермических условий и урожаем 

зерна яровой пшеницы показало, что эта связь хорошо описывается 

линейным уравнением вида y=ax+b, где у – урожай, х – 

влагообеспеченность. В результате перебора подекадных данных по 

температуре и осадкам в районе проведения опытов за несколько лет 

нами показано, что наиболее тесная связь урожая зерна наблюдается с 

гидротермическим коэффициентом (ГТК), вычисленным по состоянию 

на 20 июня от даты перехода температуры через +10
о
С, когда при 

локальном внесении нитрофоски отмечалось наибольшее приближение 

к линейной зависимости продуктивности от ГТК (r=0,99) [Усов, 

Иванов, 1987; Усов и др., 1988] (рис. 37).  
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Рис. 37. Изменения среднего значения коэффициента корреляции 

(R) продуктивности яровой пшеницы с ГТК за период от точки 

перехода через 10°С до даты обозначенной на горизонтальной оси 

[Усов и др., 1988] 

 

Таблица 24 

Коэффициенты корреляции и коэффициенты линейной зависимости вида 

у=ax+b между урожаем зерна яровой пшеницы Московская 35 (у) и ГТК 

на 20.VI (х) [Усов и др., 1988] 

Способ внесения удобрений Коэффициент 
корреляции 

Уравнение регрессии Группа 
уравнений 

Без воздействий 
Без удобрений 0,94* y = 11,6x+17,5 I 
Вразброс 0,99 у = 11,6х +17,8 I 
Локально 0,96 у = 10,1x+20,5 II 

Закалка семян 
Без удобрений  0,79* у = 12,7x+16,5 I 

Вразброс  0,88* y = 10,1x+19,3 II 

Локально 1,00 y = 9,Зx+23,2 III 
N30 в колошение 

Без удобрений  0,75* у = 11,7х + 16,9 I 

Вразброс  0,95 y = 10,1x+18,4 II 

Локально 0,97 y = 8,4x +22,1 III 

N30 в колошение + закалка 
Без удобрении  0,86* y = 9,7x+19,8 II 

Вразброс  0,92* у = 10,5х +19,4 II 

Локально 0,99 y = 9,Зx+23,0 III 

*Достоверно с Р от 80 до 95%, остальные выше. 
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Во всех вариантах опыта достоверность коэффициентов 

корреляции была высока, более 80%. Наибольшее приближение к 

линейной зависимости продуктивности от ГТК (табл. 24) наблюдается 

при локальном внесении удобрений (максимальный коэффициент 

корреляции, r=0,99), особенно в сочетании с предпосевным 

закаливанием семян (r=1,0), что свидетельствует о наличии предельно 

сбалансированной системы жизнеобеспечения растений при локальном 

питании (влагообеспеченность при этом единственный лимитирующий 

фактор). 

По коэффициентам линейной регрессии (а и b) все полученные 

зависимости можно разделить на три группы: I группа – уравнения с 

коэффициентами a= 11,5-12,5 и b= 16,5-17,8, II – a=9,7-10,5 и b=18,4-

20,5 и III группа – а=8,3-9,3, b=22,0-23,2. Поскольку коэффициент а 

отражает угол наклона прямой к оси абсцисс, а коэффициент b 

гипотетическую точку пересечения прямой с осью ординат, то при 

графическом выражении эти группы зависимостей заметно отличаются 

друг от друга (рис. 38). Ухудшение показателя влагообеспеченности 

для I группы зависимостей означает резкое снижение урожая, для III – 

наблюдается значительно большая его стабильность, II группа 

занимает промежуточное положение. Следует заметить, что в III 

группу входят только комплексы воздействий, включающие 

локализацию NPK. Графические выражения зависимостей сходятся в 

области оптимальных условий влагообеспеченности, следовательно, в 

этом случае дополнительные воздействия неэффективны. 

 

 

Рис. 38. Зависимость 

урожая пшеницы 

Московская 35 от 

ГТК, вычисленного 

на конец июня, при 

разных способах 

внесении удобрения 

[Усов и др., 1988] 
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Обобщение многолетних данных позволяет сделать вывод о том, 

что технология локального внесения основного минерального 

удобрения способствует снижению варьирования урожая зерна яровой 

пшеницы по годам (табл. 25). Наиболее значимо стабилизирующий 

эффект локального питания растений проявлялся в годы с 

недостаточной влагообеспеченностью. В условиях засухи заметно 

возрастала и доля влияния уровня минерального питания растений на 

урожай зерна: по сравнению с усредненными данными она оказалась 

почти в два раза выше.  

 
Таблица 25 

Влияние способов внесения удобрения и погодных условий  

на урожай яровой пшеницы [Трапезников и др., 1999] 

Способ внесения 
удобрения 

Урожай, 
ц/га 

Коэффициент 
варьирования 
урожая, V% 

Индекс детерминации урожая, % 
от 

условий года уровня питания 

За 23 года, 46 опытов 
Без удобрения  24,6 34,7 

86,8 8,5 
Вразброс 28,4 35,3 

Локально 31,7 31,3 

НСР05 1,1  

За 7 засушливых лет, 17 опытов 
Без удобрения  18,2 31,2 

78,7 15,5 
Вразброс 20,7 36,2 

Локально 25,2 30,2 

НСР05 1,6  

 

Из вышеизложенного следует, что гетерогенное распределение 

удобрений в почве является эффективным средством стабилизации 

продукционного процесса при дефиците влаги. Думается, что данное 

явление не может быть связано с состоянием какого-то одной функции 

или процесса, протекающих в растении. Повышенная устойчивость к 

дефициту влаги обусловливается комплексом взаимообусловленных и 

взаимосвязанных процессов, протекающих на различных уровнях 

организации растительного организма. Каждому этапу онтогенеза, 

вероятно, присущ в чем-то свой специфичный комплекс перестроек, то 

есть в онтогенезе растения формируется и функционирует несколько 

дублирующих систем, обеспечивающих относительно высокий 

уровень морфофизиологических процессов и в условиях дефицита 

влаги.  
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2.1.2. Разнонаправленность действия самого удобрения и 

характера его применения на устойчивость растений к 

недостатку влаги в почве 

Для сравнения действия удобрений, внесенных вразброс и ло-

кально, на устойчивость растений пшеницы к засухе мы объединили 

данные по урожаю различных сортов, выращиваемых как без удобре-

ния, так и при его равномерном и локальном внесении, за несколько 

лет. Варьирование осадков в регионе проведения полевых опытов по-

зволило оценить усредненную продуктивность растений как при низ-

ком (менее 65 мм осадков за апрель-июнь), так и приемлемом (более 

100 мм) уровне водообеспеченности и таким образом рассчитать чув-

ствительность урожая к дефициту влаги в зависимости от уровня ми-

нерального питания и способа применения удобрения.  

В таблице 26 показана продуктивность 9 сортов пшеницы, кото-

рые выращивали в полевых условиях без удобрения, при обычном рав-

номерном внесении и при локальном применении одной и той же дозы 

NPK. Результаты для всех сортов были усреднены за годы с относи-

тельно высоким (влажный год, более 100 мм осадков в апреле-июне) и 

низким (засушливый год, менее 60 мм) увлажнением (рис. 39А). Из 

них видно, что применение удобрений увеличивало продуктивность 

растений и в засушливые, и во влажные годы. Однако отзывчивость 

урожая зерна на внесение удобрений была намного больше во влаж-

ные, чем в засушливые годы. Видно, что в отсутствие засухи равно-

мерное внесение удобрений увеличивало урожай на 26.0% по сравне-

нию с продуктивностью растений без удобрения, в то время как в за-

сушливые годы отзывчивость урожая на удобрения составляла лишь 

8.8%. Отзывчивость урожая зерна к внесению удобрений в случае их 

локального применения была больше, особенно в засушливые годы 

(35.2 и 34.5% в сухие и влажные годы соответственно). Хотя это не-

сколько меньше, чем обычно наблюдается в других регионах, из-за 

сравнительно высокого плодородия почвы.  

В абсолютных цифрах при благоприятных условиях средняя при-

бавка урожая зерна от разбросного внесения составила 7.9 ц/га, а при 

засухе всего лишь 1.6 ц/га, т. е. в пять раз ниже при очень высокой ге-

нотипической вариабельности (V% = 103). У ряда генотипов (Москов-

ская 35, Жница, Безенчукская 139, Башкирская 27) разбросное внесе-

ние NPK с последующим перемешиванием с верхним слоем почвы во-

обще не оказывало положительного влияния на продуктивность расте-

ний. Подобная реакция данных генотипов на разбросное внесение 
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удобрения, вероятно, связана не только с быстрым иссушением верх-

него слоя почвы, но и с особенностями развития их корневой системы, 

поскольку при тех же гидротермических условиях у ряда генотипов 

(Симбирка, НИК, Линия ИБ) прибавка урожая зерна относительно кон-

троля достигала 2.5-4.8 ц/га (табл. 26).  

Таблица 26 

Урожай зерна (ц га-1) сортов пшеницы, выращиваемых без удобрения 

и при равномерном и локальном внесении удобрения в сухие и влажные 

годы [Трапезников и др., 2013] 

Сорт 
без удобрения NPK вразброс NPK локально 

дост. 
увлажнение 

засуха 
дост. 

увлажнение 
засуха 

дост. 
увлажнение 

засуха 

Саратовская 36 22.3 13.7 31.3 15.2 38.6 19.4 
Харьковская 46 19.1 9.9 23.4 12.3 26.0 15.6 
Московская 35 36.8 14.4 36.2 15.1 40.0 22.1 
Жница 33.3 16.9 37.6 17.3 39.6 24.7 
Симбирка 34.3 20.3 38.6 25.1 42.9 28.1 
Безенчукская 139 32.3 19.2 35.6 19.2 41.6 23.0 
НИК 33.2 24.3 47.7 27.1 48.5 31.7 
Башкирская 27 22.1 18.1 44.6 17.6 42.6 22.0 
Линия ИБ 43.3 27.0 53.2 29.5 52.0 34.4 

Средние 30.7±2.6 18.2±1.8 38.7±3.0 19.8±2.0 41,3±2,4 24.6±2,0 
Средние по фонам 24.5±2.2 29.3±2.9 32.9±2.5 
Коэф.вариации,V% 26 29 23 30 18 24 
V% по фонам пит. 38 42 33 

 

По всей совокупности данных локальное (ленточное) распределе-

ние элементов минерального питания в среде обеспечивало формиро-

вание более продуктивных растений, чем при разбросном их внесении. 

Но степень проявления данного эффекта при благоприятных условиях 

и засухе была существенно различной. Средняя прибавка урожая зерна 

от локального внесения NPK в первом случае составила 2.7 ц/га, а при 

дефиците влаги — 4.8 ц/га (табл. 26). Если на фоне разбросного внесе-

ния удобрений дефицит воды приводил к пятикратному снижению 

прибавки урожая зерна, то при локальном их применении она была 

ниже всего лишь в 1.65 раза.  

Характерно и то, что локальное питание растений оказывало ста-

билизирующее действие на получение прибавок урожая зерна от вне-

сения удобрений с меньшей их зависимостью от генотипических осо-

бенностей сортов (т.е. со снижением коэффициента вариации). Важно, 

что данный эффект наиболее ярко проявлялся в условиях засухи (V% = 

26). При относительно благоприятных гидротермических условиях 

коэффициент вариации был в два раза выше (53%).  
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У двух генотипов (Башкирская 27, Линия ИБ) локализация NPK 

при благоприятных гидротермических условиях не оказывала положи-

тельного влияния на прибавку урожая по сравнению с разбросным 

способом.  

Неоднозначная реакция генотипов яровой пшеницы на уровень 

обеспеченности растений элементами минерального питания и водой 

проявлялась не только по урожаю зерна и прибавке от удобрений. Не 

менее существенными были различия и по таким показателям, как аб-

солютное и относительное снижение продуктивности растений при 

засухе. Абсолютные потери урожая зерна от дефицита воды по фонам 

питания изменялись в последовательности: без удобрения < NPK ло-

кально < NPK вразброс (табл. 27).  
Таблица 27 

Абсолютное (ц/га) и относительное (%) снижение урожая зерна  

у генотипов яровой пшеницы при дефиците влаги  

[Трапезников и др., 2013] 

Сорт ц/га % 

Без 
удобрения 

NPK 
вразброс 

NPK 
локально 

Без 
удобрения 

NPK 
вразброс 

NPK 
локаль-

но 

Саратовская 36 8.6 16.1 19.2 39 51 50 
Харьковская 46 9.2 11.1 10.4 48 47 40 
Московская 35 22.4 21.1 17.9 61 58 45 
Жница 16.4 20.3 14.9 49 54 38 
Симбирка 14.0 13.5 14.8 41 35 34 
Безенчукская 139 13.1 16.4 18.6 41 46 45 
НИК 8.9 20.6 16.8 27 43 35 
Башкирская 27 4.0 27.0 20.6 187 61 49 
Линия ИБ 16.3 23.7 17.6 38 45 34 

Средние 12.5±1.8 18.9±1.7 16.8±1.0 40±4 49±3 41±2 
Коэф.вариации,V% 44 27 18 31 16 15 

V% по удобр.  23  18 
V% общий 32 23 

 

На фоне разбросного внесения наблюдалось более высокое отно-

сительное снижение урожая зерна от дефицита воды (49%), чем в вари-

антах без удобрения или при локальном его применении (около 40%). 

В наиболее выраженном виде негативное влияние разбросного внесе-

ния удобрений на устойчивость к дефициту воды проявилось у таких 

генотипов, как Башкирская 27, Московская 35, Жница, а в наименьшей 

степени она была у сорта мягкой пшеницы Симбирка (табл. 27). 

Условия питания растений оказывают существенное влияние и на 

вариабельность показателей абсолютного и относительного снижения 
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урожая зерна от дефицита воды (табл. 27). По обоим параметрам наи-

более высокий коэффициент вариации наблюдался на неудобренном 

фоне и самым низким он был при локальном внесении удобрения, что 

свидетельствует о нивелирующем влиянии последнего на генотипиче-

скую вариабельность снижения урожая зерна при засухе.  

Таким образом, несмотря на некоторое повышение продуктивно-

сти растений в результате разбросного внесения удобрения на фоне 

засухи, 1.6 ц/га при P>0.98 (табл. 26), устойчивость, (если ее выразить 

для каждого фона питания как отношение урожая при засухе к урожаю 

при достаточной влагообеспеченности, т.е. величина – обратная чувст-

вительности), при разбросном внесении удобрения была самой низкой 

- 51%. Локальное распределение элементов минерального питания как 

будто восстанавливало засухоустойчивость растений до уровня без 

удобрения (почти до 60%), приводя при этом и к значительному увели-

чению продуктивности (табл. 27).  

Для удобства отобразили эти данные графически. Сравнение 

урожая зерна, усредненного для всех сортов во влажные и засушливые 

годы, показало его снижение у растений, испытывавших засуху 

(рис. 39А). Чувствительность к засухе (процент вызванного засухой 

снижения продуктивности растений) в случае равномерного внесения 

удобрения, когда продуктивность снижалась на 49%, была выше, чем 

без удобрения или при локальном его внесении. В последних двух слу-

чаях продуктивность от засухи уменьшалась лишь на 40-41% 

(рис. 39Б). Локальное внесение удобрений увеличивало продуктив-

ность растений по сравнению с его равномерным внесением, а эффек-

тивность локального внесения удобрения, усредненная для всех сор-

тов, была больше в засушливые годы (в среднем от 8 до 26% во влаж-

ные и засушливые годы соответственно).  

Сопоставление отзывчивости урожая различных сортов к равно-

мерному внесению удобрения во влажные годы и чувствительности к 

засухе равномерно удобренных растений показало высокую корреля-

цию между этими показателями (r=0,958) (рис. 40). Это означает, что 

чем выше отзывчивость сорта на равномерное внесение удобрения в 

условиях достаточного увлажнения, тем более он чувствителен к засу-

хе. 

Сопоставление действия (эффективности) локального примене-

ния удобрения (по сравнению с равномерным внесением) на продук-

тивность растений в засушливых условиях и чувствительности к засухе 

растений, выращиваемых при равномерном внесении, показало высо-

кую положительную корреляцию между этими параметрами (r=0.762, 

рис. 41). Другими словами, локальное питание при засухе является 

наиболее эффективным (т.е. вызывает наибольшее относительное уве-
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личение продуктивности растений) у наиболее чувствительных к засу-

хе при равномерном внесении NPK сортов.  

 

 
Рис. 39. Усредненная продуктивность (А) и ее относительное 

снижение от засухи (Б) 9 сортов пшеницы, выращиваемых без 

удобрений и при их разбросном и локальном внесении в сухие и 

влажные годы. Статистически различающиеся значения по 

частям растения обозначены различными буквами (P≥0.95) 

[Трапезников и др., 2013] 

 

Сравнение данных по продуктивности растений, полученных в 

годы с различной влагообеспеченностью показало, что гомогенное 

применение удобрения увеличивало чувствительность пшеницы к де-

фициту воды в почве (повышение доли вызванного засухой снижения 

продуктивности), другими словами, приводило к снижению относи-

тельной устойчивости растений. Насколько нам известно, этому эф-

фекту не уделяется достаточно внимания в литературе, сообщалось 

лишь о благоприятном действии удобрения на растения при засухе 

вообще [Farooq et al., 2009]. Хорошо известно, что повышение уровня 

минерального питания стимулирует фотосинтез и рост растений и за-

держивает их старение [Grindlay, 1997; Hammer et al., 2010], что не мо-

жет не приводить к большей продуктивности растений, как в условиях 

достаточного количества воды, так и ее дефицита. В наших экспери-

ментах также наблюдалось абсолютное увеличение продуктивности 

удобренных растений и во влажные, и в засушливые годы. Однако в 

отсутствие засухи урожай был намного выше, а степень вызванного 

засухой снижения продуктивности была намного большей при равно-

мерном внесении удобрений, чем без их использования.  
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Рис. 40. Корреляция между отзыв-

чивостью сортов пшеницы на раз-

бросное внесение удобрения во 

влажные годы (отн. прибавка от 

удобрения вразброс) с их относи-

тельной чувствительностью к за-

сухе (долей снижения урожая от 

засухи при разбросном внесении 

удобрения по сравнению с б/уд). 

Достоверность линейной регрессии 

P ≥ 99.999  [Трапезников и др., 2013] 

Рис. 41. Корреляция между эффек-

тивностью локального применения 

удобрений (относительная прибавка 

от локализации удобрения) в за-

сушливые годы и чувствительно-

стью к засухе (долей снижения уро-

жая от засухи) сортов пшеницы, 

выращиваемых при разбросном 

внесении удобрения. Достоверность 

линейной регрессии P ≥ 0.98  
[Трапезников и др., 2013] 

 

 

Результаты опытов показывают, что внесение удобрений не-

сколько уменьшает вызванное засухой снижение продуктивности, но 

на фоне равномерного распределения NPK чувствительность сортов к 

засухе в среднем повышается. В свою очередь этот неблагоприятный 

результат внесения удобрений смягчается локальным их размещением, 

когда под воздействием дефицита воды относительное падение уро-

жайности растений снижается до уровня варианта без удобрений. Та-

ким образом, экспериментально показано, что локальное применение 

элементов минерального питания смягчает некоторые отрицательные 

последствия внесения удобрений и повышает засухоустойчивость рас-

тений.  

Из всего комплекса особенностей, возникающих при 

гетерогенном распределении удобрения в почве и положительно 

влияющих на устойчивость растений к засухе, наибольшее значение 

имеют сам факт наличия очага повышенного содержания доступных 

y = 0.518x + 0.354 
R2 = 0.581 

0.3 

0.4 

0.5 

0.6 

0.7 

0 0.1 0.2 0.3 0.4 0.5 Д
о

л
я 

сн
и

ж
ен

и
я 

ур
о

ж
ая

 о
т 

за
су

хи
 п

р
и

 р
аз

-

б
р

о
сн

о
м

 в
н

ес
ен

и
и

 у
д

о
б

р
ен

и
я 

Относительная прибавка от локализации удоб-
рения в засушливые годы 

y = 0.383x - 0.238 
 R2 = 0.916 

- 0.2 

0 

0.2 

0.4 

0.6 

0.8 

1 

1.2 

0 1 2 3 4 О
тз

ы
вч

ив
ос

ть
 у

ро
ж

ая
 з

ер
на

 с
ор

то
в 

пш
ен

иц
ы

  

на
 р

аз
бр

ос
но

е 
вн

ес
ен

ие
  

Относительная чувствительность к засухе  
при разбросном внесении  



94 

форм элементов питания и активация роста корневой системы. Ранний, 

практически с первых дней жизни растения, контакт части корневой 

системы с очагом в сочетании с интенсивно протекающей в нем 

пролиферацией и ветвлением корней существенно облегчает поиск 

элементов питания и их поглощение. Отмечается, что нередко в 

качестве лимитирующего урожай фактора выступает не недостаток 

питательных веществ и влаги в почве, а низкая способность корней в 

их использовании [Lynch, 1995]. Автором подчеркивается важность 

архитектуры корней в использовании ресурсов почвы. 

Пространственная совмещенность очага и значительной части 

функционально активной корневой системы растения в поиске 

элементов минерального питания существенно снижает роль массового 

потока, обусловленного передвижением воды в почве, и значительно 

облегчает механизм перехвата и диффузии по градиенту концентрации. 

Активная поглотительная деятельность высокосолевых корней с 

первых дней жизни растения (данные приведены в разд. 1.1), когда еще 

не наступила засуха, обеспечивает интенсивный рост побега, а 

повышенное содержание в них элементов питания может служить на 

какой-то период времени резервом, используемым надземной частью в 

случае наступления дефицита влаги. Однако, скорее всего в условиях 

засухи в основе наибольшего повышения продуктивности при 

локальном питании лежит именно способность растений лучше 

использовать запасы влаги в почве. Это подтверждается тем, что 

локальное размещение удобрения приводит к повышению 

эвапотранспирации. Корни в отсеке без удобрения извлекали больше 

воды, чем в отсеке с удобрением (табл. 28).  

 
Таблица 28 

Эвапотранспирация растений яровой пшеницы Безенчукская 139  

(начало трубкования), г сосуд-1 сут-1 [Trapeznikov et al., 2003] 

Применение NPK Общее кол-во 
Включая 

НС корни ВС корни 

Гомогенное 32.3±2.2   
Локальное 42.4±3.1 28.8 13.6 
НСР05 6.6 3.2 
Примечание. В качестве субстрата использовался песок. 

НС - низкосолевые корни, ВС - высокосолевые корни. 
 

Определенную положительную роль в формировании более 

продуктивных растений в условиях засухи должен играть и темп 

органогенеза и развития. Локальное питание активирует не только рост 

корневой системы и побега, но и формирование у зерновых злаков 

колоса с большим числом колосков, ускоряет прохождение фаз 
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развития, что в условиях нарастающей засухи весьма важно, поскольку 

они протекают при меньшей напряженности стрессового воздействия. 

Например, в условиях засухи созревание зерна у яровой пшеницы на 

фоне ленточного внесения нитроаммофоса наступало на неделю 

раньше, чем в вариантах без удобрения и разбросном его внесении 

[Трапезников, 1983]. Следовательно, формирование зерна и его налив 

протекали еще при относительно менее выраженном дефиците влаги.  

*** 

Оценка зависимости урожайности растений от уровня осадков в 

разные годы вегетации показала, что действие локального внесения 

удобрений не сводится только к оптимизации поглощения ионов и суб-

стратной (трофической) регуляции. Наиболее сильная связь, о которой 

судили по коэффициенту корреляции, была зарегистрирована между 

продуктивностью растений и гидротермическим коэффициентом в се-

редине вегетационного периода (в конце июня) (рис. 37). Поэтому 

именно в этот период изучали связь между урожайностью и ГТК при 

разных способах внесения удобрений (фонах минерального питания). 

Степень снижения продуктивности растений при уменьшении ГТК 

была ниже у растений на фоне локального внесения удобрений по 

сравнению с разбросным, что указывает на их повышенную засухоус-

тойчивость (рис. 38). Поскольку считается, что внесение удобрений 

само по себе повышает засухоустойчивость [Grindlay, 1997; Hammer et 

al., 2010], мы сравнивали уровень продуктивности растений, выращен-

ных без удобрений и на фоне их разбросного внесения при разных 

уровнях влагообеспеченности (рис. 39). Продуктивность растений при 

засухе снижалась, но она была всегда выше в варианте с внесением 

удобрений как на фоне засухи, так и в ее отсутствие. Однако при рас-

чете степени снижения продуктивности под влиянием засухи (% от 

уровня продуктивности при нормальной влагообеспеченности – пока-

затель засухоустойчивости (или чувствительности к засухе, Semenov, 

Halford, 2009]) оказалось, что внесение удобрений вразброс снижает их 

устойчивость к засухе (рис. 39). Нами обнаружена обратная зависи-

мость между отзывчивостью (по продуктивности) растений пшеницы 

различных сортов на внесение удобрений вразброс в относительно 

влажные годы и их засухоустойчивостью (рис. 40). А также показано, 

что при засухе локальное питание наиболее эффективным является у 

наиболее чувствительных к засухе сортов, как бы “улучшая” их 

(рис. 41). 

Важным механизмом повышения засухоустойчивости растений 

считается наличие развитой корневой системы, увеличение соотноше-

ния массы побега и корня в пользу корней [Witcombe et al., 2008; 
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Semenov, Halford, 2009; Fischer, Edmeades, 2010]. Поэтому и мы можем 

предположить, что на гетерогенной по минеральному питанию среде 

повышенная устойчивость растений к недостатку влаги определяется 

развитием корневой системы растений в целом. Может ли это проис-

ходить только за счет усиленного ветвления ВС корней или же корне-

вая система на гетерогенность среды реагирует гораздо сложнее – по-

пробуем прояснить в следующем разделе. 

2.2. Влияние локального питания на удлинение и 

накопление массы НС корней всвязи с содержанием 

цитокининов. Связь ростовой реакции в гидропонике с 

отзывчивостью к локальному питанию 

Ветвление высокосолевых корней, их разрастание в зоне 

повышенной концентрации ионов несомненно вносит весомый вклад в 

развитие корневой системы при гетерогенном распределении 

элементов питания в среде. При этом, судя по литературе, сложилось 

мнение, что локальное повышение концентрации ионов не влияет на 

рост и развитие части корней, находящейся вне очага, обогащенного 

элементами питания [Linkohr et al., 2002]. Однако, на наш взгляд, 

развитие корневой системы при локальном питании не ограничивается 

лишь интенсификацией ветвления корней в очаге повышенной 

концентрации минеральных элементов и усилением их способности к 

поглощению солей. Локальное воздействие повышенной концентрации 

элементов минерального питания проявляется и на функционировании 

низкосолевой корневой пряди, причем отражается даже на таких 

функциях, которые с первого взгляда должны изменяться именно у ВС 

корней. Остановимся, к примеру, еще раз на опытах с поглощением 

изотопной метки, описанных в разделе 1.1.  

2.2.1. Повышенная способность к поглощению элементов питания 

у НС корней 

При подробном анализе результатов эксперимента с введением 

изотопной азотной метки, часть данных которого была представлена в 

разд. 1.1 (рис. 2), сразу же бросается в глаза, что ее поглощение на ге-

терогенной среде усиливается не только в случае введения в отсек с ВС 

корнями, но и в НС часть сосуда (рис. 42). 
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Рис. 42. Накопление азота (15N) растениями пшеницы с разделенной кор-

невой системой при равномерном и гетерогенном распределении пита-

тельной смеси, мг (по данным [Трапезников и др., 1989, 1999; Усов, 1993] 
 

Способность поглощать азот у низкосолевых корней повышалась, 

конечно, не столь ярко как у высокосолевых – в 5-6, но вполне заметно 

– в 2-3 раза. Получается, что локальное солевое воздействие индуциру-

ет поглотительную функцию не только ВС, но и НС пряди корней. На 

каком же этапе локального воздействия оно начинает сказываться не 

только на ВС корнях, но и НС, которые не контактируют с очагом по-
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2.2.2. Линейный рост НС корней 

Твердая пшеница 

В опытах с различным сочетанием ВС и НС корней наиболее зна-

чимые различия в реакции сортов на условия минерального питания 

были выявлены по признаку линейного роста корней. Эффект ингиби-

рования линейного роста ВС корней на гетерогенной среде в наиболее 

выраженном виде наблюдался при минимальном их количестве: одном 

или двух корнях. Проявлялся он у обоих сортов по прошествии уже 

первых семи суток после начала опыта, значительно уступая по данно-

му показателю растениям, все корни которых функционировали в вы-

сокосолевой среде [Трапезников и др., 2005, 2007] (рис. 19 и 22 разд. 

1.4).  

В отличие от линейного роста корней высокосолевого статуса 

значимые различия в росте низкосолевых корней, как по вариантам 

опыта, так и по сортам проявлялись позднее. За первые семь дней опы-

та лишь обозначилась тенденция более активного роста НС корней у 

растений сорта Харьковская 23 по сравнению с растениями сорта Са-

ратовская золотистая (рис. 43). 

 
Рис. 43. Влияние количества зародышевых корней растения (от 0 

до 4), контактирующих с раствором повышенной концентрации 

(ВС корни), на максимальную длину низкосолевых корней, см 

[Трапезников и др., 2005] 

 

В наиболее выраженном виде это проявилось при соотношении 

количеств высоко- и низкосолевых корней как 2 к 3. По истечении сле-

дующих семи суток в этом варианте опыта эффект дистанционной ак-

тивации ростовой функции НС корней, обусловленной локальным воз-

действием повышенной концентрацией солей, проявлялся у растений 

обоих сортов. В целом длина низкосолевых корней у растений сорта 

Харьковская 23 была на 21-35% больше, чем у растений сорта Сара-
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товская золотистая. Если подобные различия между сортами проявля-

ются и при локальном внесении удобрения в почву, то это может да-

вать существенные преимущества растениям сорта Харьковская 23 в 

поиске элементов питания и воды с начальных этапов онтогенеза. 

 

 
Рис. 44. Влияние количества зародышевых корней растения (от 1 

до 4), контактирующих с раствором повышенной концентрации 

(ВС корни), на отношение максимальных длин корней 

низкосолевого и высокосолевого статусов при выращивании на 

гетерогенной питательной среде [Трапезников и др., 2005] 

 

Известно, что оценка устойчивости растений к засолению по из-

менению массы органов при выращивании проростков на солевых рас-

творах менее надежна, чем по изменению их линейных размеров [Удо-

венко и др., 1988]. Возможно, выявленная нами сортоспецифичность 

ответной реакции корней низкосолевого статуса может быть использо-

вана в качестве критерия отзывчивости генотипов и на гетерогенное 

распределение удобрения в почве. Не исключается, что в качестве ди-

агностического признака отзывчивости растений на гетерогенность 

питательной среды могут стать не только абсолютные значения длины 

НС корней, но и отношение длины НС корней к длине корней высоко-

солевого статуса, т.е. lНС:lВС. Качественная реакция испытуемых сортов 

по данному показателю была сходной, но в количественном выраже-

нии отношение lНС:lВС у растений Харьковская 23 было более широким, 

чем у растений сорта Саратовская золотистая, при всех сочетаниях 

корней низкосолевого и высокосолевого статусов (рис. 44). Общим для 

обоих сортов было то, что с течением времени происходило увеличе-
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высокосолевого статусов. При этом в наиболее выраженном виде дан-

ный эффект проявлялся при ВС:НС=2:3. 

В целях диагностики отзывчивости сортов на локальное питание 

не исключается и возможность использования отношения линейных 

размеров корней растений, выращиваемых на гомогенной низкосоле-

вой и высокосолевой средах. Так, у растений сорта Саратовская золо-

тистая отношение максимальной длины корней при тотальном дефици-

те элементов минерального питания к длине корней при тотальном 

солевом воздействии составило (соответственно при 7 и 14-суточной 

экспозиции) 1.21 и 1.51. У растений Харьковская 23 оно было выше и 

равнялось 1.37 и 2.04. Данный поход представляется перспективным, 

но требует дополнительных поисковых исследований на более широ-

ком наборе сортов. 

Наиболее значимые различия в реакции сортов на условия пита-

ния проявились по признаку линейного роста корней низкосолевого 

статуса. Как на гетерогенной, так и на гомогенной низкосолевой среде 

максимальная длина НС корней у сорта Харьковская 23 была значи-

тельно выше, чем у Саратовской золотистой. Если подобная законо-

мерность проявляется и при локальном распределении удобрения в 

почве, то это может играть важную роль в обеспечении растения эле-

ментами питания и водой. 

Суммарная длина зародышевых корней у проростков испы-

туемых сортов перед постановкой опыта была практически одинако-

вой: Харьковская 23 – 71 мм, Саратовская золотистая – 66 мм. По про-

шествии 14 суток проявились как сходство, так и различия в реакции 

растений на уровень обеспеченности элементами питания и их распре-

деление в среде. Сходство состояло в том, что в условиях дефицита 

элементов питания суммарная длина зародышевых корней у растений 

обоих сортов была одинаковой (рис. 45А).  

Но испытуемые сорта по-разному отзывались на тотальное и ло-

кальное высокосолевое воздействие. В обоих случаях суммарная длина 

корней у растений сорта Саратовская золотистая была меньше, чем у 

растений отзывчивого на локальное питание сорта Харьковская 23. Но 

наиболее значимо данный эффект проявился при выращивании расте-

ний на гетерогенной питательной среде. Характерно, что выявленное 

различие обеспечивалось преимущественно за счет более активного 

роста корней низкосолевого статуса. Средняя длина одного НС-корня у 

растений сорта Харьковская 23 оказалась в 1,3 раза большей, чем у 
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растений сорта Саратовской золотистой (рис. 45Б). Механизм данной 

реакции остается не ясным.  

 

 

Можно лишь сделать несколько предположений. Известно, что 

недостаток элементов питания в среде вызывает активацию линейного 

роста корней по сравнению с условиями достаточной обеспеченности 

растения данным ресурсом. Возможно, молодые растения сорта Харь-

ковская 23 обладают более высоким уровнем чувствительности к де-

фициту элементов питания, чем растения Саратовской золотистой. Но 

для реализации подобной ответной реакции необходимо соответст-

вующее усилие транспорта в низкосолевую прядь фотоассимилятов из 

побега и перетока ионов из высокосолевых корней. Вероятно, все эти 

процессы, если они имеют место в действительности, не могут проис-

ходить и без изменений в гормональной системе регуляции жизнедея-

 
Рис. 45. Влияние условий питания на суммарную длину 

зародышевых корней (А) и среднюю длину одного корня (Б), мм 

[Трапезников и др., 2009] 
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тельности растений. Но как бы то ни было, стратегия поиска элементов 

питания и воды на гетерогенной среде за счет активации линейного 

роста корней у растений отзывчивого на локальное питание сорта реа-

лизуется более эффективно, чем у неотзывчивого.  

Линейный рост корней, являющийся важной адаптивной реак-

цией растения к условиям произрастания, не отражает всей сложности 

возможных изменений в их структурной и функциональной организа-

ции при различной напряженности высокосолевого воздействия. Дан-

ный вопрос до сего времени остается не исследованным вообще и при-

менительно к различным генотипам в особенности. Определение ряда 

показателей строения корня и его пролиферативной активности при 

различной напряженности высокосолевого воздействия позволило вы-

явить ряд интересных, на наш взгляд, фактов. В частности, показана 

достаточно сложная связь линейных размеров отдельных зон корня с 

солевым статусом корней и характером распределения элементов пи-

тания в среде.  

В наших экспериментах уровень питательного раствора из-за поглоще-

ния его растениями и испарения не был постоянным. Но и при этих 

условиях проявились сортовые различия в длине базальной части кор-

ня (от его основания до зоны ветвления). Если у растений сорта Харь-

ковская 23 длина данной части корня колебалась в пределах 22-24 мм, 

то у растений сорта Саратовская золотистая она изменялась в интерва-

ле 28-38 мм и достигала максимальных значений у корней низкосоле-

вого статуса на гомогенной и особенно гетерогенной питательной сре-

дах. Характерно, что при всех режимах минерального питания относи-

тельный размер базальной части корня у растений данного сорта был 

большим, чем у растений сорта Харьковская 23 (табл. 29).Что касается 

длины зоны ветвления,то по данному показателю проявилась противо-

положная картина. За исключением корней высокосолевого статуса на 

гетерогенной питательной среде во всех остальных случаях длина зоны 

ветвления у растений сорта Харьковская 23 была больше, чем у расте-

ний сорта Саратовская золотистая (табл. 29). Наиболее значимо данное 

превосходство проявилось на корнях низкосолевого статуса при выра-

щивании растений на гетерогенной питательной среде: у растений сор-

та Харьковская 23 зона ветвления была в 1,45 раз длиннее, чем у рас-

тений сорта Саратовская золотистая. Тотальное и локальное высокосо-

левое воздействие приводило к значительному уменьшению размера 

зоны ветвления по сравнению с корнями низкосолевого статуса. Ана-

логичная картина складывалась и по длине апикальной части корней. 
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Таблица 29  

Изменчивость абсолютной (мм) и относительной (%)длины зон 

корня при различных условиях питания [Трапезников и др., 2005] 

Питательная 
среда 

Базальная часть без 
боковых корней 

Зона ветвления 
Апикальная часть 

без боковых 
корней 

Х23 СЗ Х23 СЗ Х23 СЗ 

ВС гомогенная 23 (17) 28 (22) 88 (63) 71 (55) 28 (20) 30 (23) 

НС гомогенная 24 (10) 33 (13) 144 (58) 125 (49) 81 (32) 95 (38) 

Гетерогенная 
ВС 22 (16) 28 (18) 93 (67) 92 (59) 24 (17) 36 (23) 

НС 24 (7) 38 (15) 221 (66) 152 (59) 92 (27) 68 (26) 
Примечание. В скобках представлен % от средней длины корня. Х23 – 

Харьковская 23, СЗ – Саратовская золотистая. ВС – высокосолевая, НС – 

низкосолевая среда. 

 

Наряду с изучением влияния условий минерального питания на 

линейные параметры представлял интерес вопрос о том, в какой мере 

они влияют на относительные размеры зон. Во всех случаях, за исклю-

чением НС-корней на гетерогенной питательной среде, доля базальной 

и апикальной зон без боковых корней у растений сорта Саратовская 

золотистая была большей, чем у растений отзывчивого на локальное 

питание сорта Харьковская 23. Но растения последнего при всех усло-

виях питания имели более обширную зону ветвления. Ее относитель-

ный размер колебался в пределах 58-67% от общей длины корней, в то 

время как у Саратовской золотистой он составлял 49-59% (табл. 29).  

Изложение экспериментальных данных по изменчивости отдель-

ных показателей ростовой функции корней не дает целостного пред-

ставления о реакции растений испытуемых сортов на фактор гетеро-

генности корнеобитаемой среды. Данный пробел восполняется коэф-

фициентом отзывчивости корневой системы (КОКС) на локальное со-

левое воздействие, вычисляемым путем деления выраженности при-

знака ВС или НС-корней у растений на гетерогенной среде на размер-

ность признака корней аналогичного солевого статуса у растений, про-

израставших на гомогенных средах, по типу: 

 

 
 

Из данных следует, что гетерогенность питательной среды оказы-

вала неодинаковое влияние на изменчивость ростовых параметров у 

растений испытуемых сортов (табл. 30). 

На растениях сорта Харьковская 23 сочетанное воздействие вы-

сокосолевой концентрации ионов и их дефицита в питательной среде 

длина ВС-корня на гомогенной среде 
=   КОКС.  

длина ВС-корня на гетерогенной среде 
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существенно повышало средний показатель коэффициента отзывчиво-

сти корней низкосолевого статуса (1,35) и слабо влияло на данный 

критерий ВС-корней (1,06). Что касается растений сорта Саратовская 

золотистая, то у них наблюдалась противоположная закономерность: 

средний коэффициент отзывчивости у ВС-корней был выше (1,19), чем 

у низкосолевых (1,11), т.е. по сравнению с растениями сорта Харьков-

ская 23 проявлялся зеркальный характер ответных реакций на гетеро-

генность питательной среды. 

 
Таблица 30 

Коэффициент отзывчивости корневой системы растений  

на гетерогенность питательной среды [Трапезников и др., 2009] 

Признак 

Сорт 

Харьковская 23 
Саратовская золоти-

стая 

ВС корни НС корни ВС корни НС корни 

Длина корня 1,03 1,38 1,14 1,02 
Длина основания корня без боко-
вых корней 

0,95 1,01 1,01 1,13 

Длина зоны ветвления 1,06 1,53 1,06 1,22 
Длина апикальной зоны без бо-
ковых корней 

0,84 1,14 1,21 0,72 

Количество боковых корней на 
одном зародышевом корне 

1,15 1,57 1,16 1,16 

Сухая масса зародышевого корня 1,35 1,47 1,54 1,40 

Среднее 1,06 1,35 1,19 1,11 

 

Особый интерес представляет неодинаковая генотипическая из-

менчивость ряда параметров ростовой функции у корней низкосолево-

го статуса. Наиболее значимо она проявлялась по таким важным со-

ставляющим стратегии поиска элементов минерального питания и во-

ды, как длина зародышевых корней и количество боковых. Если у рас-

тений сорта Харьковская 23 КОКС составлял соответственно 1,38 и 

1,57, то у растений сорта Саратовская золотистая всего лишь 1,02 и 

1,16. Механизм зеркальности ответных реакций корневой системы на 

гетерогенность питательной среды, слабо выраженная отзывчивость на 

локальное высокосолевое воздействие корней низкосолевого статуса у 

растений Саратовской золотистой остаются не ясными. Вероятно, это 

обусловлено генетически неодинаковой способностью растений дан-

ных сортов к самоорганизации системы целого растения в условиях 

локального солевого воздействия и созданию оптимальных взаимодей-

ствий между органами. 
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Как показали наблюдения, растения отзывчивого на локальное 

питание сорта Харьковская 23 характеризуются большей суммарной 

длиной зародышевых корней и количеством образовавшихся на них 

латералей, чем растения неотзывчивого сорта Саратовская золотистая. 

Подобное превосходство достигается преимущественно за счет корней, 

функционирующих в условиях дефицита элементов минерального 

питания. Отличительной особенностью первого сорта является и более 

обширная относительная длина зоны ветвления у корней обоих 

солевых статусов, как на гомогенной, так и гетерогенной питательных 

средах. По ряду параметров коэффициент отзывчивости корневой 

системы на гетерогенность питательной среды у испытуемых 

генотипов имел зеркальный характер. Данный эффект проявился и на 

средних значениях коэффициента отзывчивости. Положительное 

действие неравномерного распределения ионов в среде у растений 

сорта Харьковская 23 сильнее проявлялось на низкосолевых корнях, 

чем на высокосолевых. У растений сорта Саратовская золотистая 

наблюдалась почти противоположная картина: чуть выше были 

изменения ВС корней. Наряду с этим у растений сорта Харьковская 23 

амплитуда изменчивости коэффициента отзывчивости у корней 

высокосолевого и низкосолевого статусов была значительно шире 

(соответственно 1,06 и 1,35), чем у растений сорта Саратовская 

золотистая, у которых эти значения были очень близки (1,19 и 1,11). 

Мягкая пшеница 

В опытах с сортами мягкой пшеницы наблюдения показали, что 

испытуемые сорта изначально отличались уровнем развития корневой 

системы. На момент постановки эксперимента общая длина пяти заро-

дышевых корней у проростков 5-суточного возраста сорта Саратовская 

62 составляла 275 мм, а Воронежской 12 – 234 мм. Сортовые различия 

по суммарной длине корней устойчиво сохранялись на протяжении 

всего эксперимента при всех условиях питания, но наиболее значимо 

это проявлялось после 5-суточного солевого воздействия различной 

напряженности (рис. 46). Так, на гомогенной высокосолевой и низко-

солевой средах общая длина зародышевых корней у растений сорта 

Воронежская 12 была в 1.5 раза меньше, чем у растений сорта Сара-

товская 62. На гетерогенной питательной среде (ВС:НС=2:3) различия 

между сортами по данному признаку были менее выраженными: после 

5-суточного воздействия, суммарная длина корней у растений Воро-

нежская 12 была меньше всего на 19%. С течением времени сортовые 

различия по общей длине зародышевых корней существенно сглажи-

вались. После 12-суточной экспозиции данный параметр у растений 

Саратовской 62 на гетерогенной питательной среде был выше всего 

лишь на 7%, чем у растений сорта Воронежская 12, и на 14 и 20% на 
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гомогенной высокосолевой и низкосолевой питательных средах соот-

ветственно. Итак, из данных следует, что на ранних этапах онтогенеза 

растения сорта Саратовская 62 отличаются более активным генетиче-

ски обусловленным линейным ростом зародышевых корней по сравне-

нию с Воронежской 12, а гетерогенность корнеобитаемой среды вы-

ступает в качестве средства, позволяющего существенно сгладить сор-

товые различия по данному показателю. 

 

 
Рис. 46. Влияние условий питания на динамику суммарной длины 

зародышевых корней, мм/растение, на гетерогенной среде – мм/прядь. 

Здесь и далее: Гет. – гетерогенная среда: ВС – высокосолевая прядь, НС – 

низкосолевая прядь (3 зародышевых корня); НСтот и ВСтот – все пять 

зародышевых корней функционировали в растворе соответствующей 

концентрации [Трапезников и др., 2007] 

 

На гетерогенной питательной среде основной вклад в нарастание 

суммарной длины корней у растений обоих сортов вносили пряди низ-

косолевого статуса. Это было связано не только с большим количест-

вом входящих в нее зародышевых корней, но и более выраженным ин-

гибированием линейного роста высокосолевых корней по сравнению с 

растениями, все корни которых функционировали в гомогенной высо-

косолевой среде. 

Большое сходство в реагировании сортов на уровень питания вы-

явлено и по линейному росту побега и максимальной длине корней. 

Так, наиболее благоприятные условия для роста побега и корней низ-

косолевого статуса складывались на гетерогенной питательной среде с 

минимальным количеством корней (1 и 2), функционирующих в высо-

косолевой среде. Подобное сочетание корней высокосолевого и низко-

солевого статусов, наоборот, было наименее благоприятным для ли-

нейного роста ВС корней: их максимальная длина была достоверно 

более низкой, чем при четырех высокосолевых корнях и тотальном 
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повышении концентрации ЭМП. Аналогичная реакция на напряжен-

ность высокосолевого воздействия, механизм которой остается не яс-

ным, ранее была выявлена и на сортах твердой пшеницы. 

Таким образом, оценка реакции растений данных сортов на усло-

вия питания по выше изложенным параметрам позволила выявить 

больше сходства, чем различий несмотря на то, что по конечному ре-

зультату они относятся к диаметрально противоположным группам 

отзывчивости на локальное питание. Наблюдения за суммарной дли-

ной зародышевых корней и количеством образующихся на них боко-

вых позволили выявить существенные различия между сортами. Ока-

залось, что, как на гомогенной высоко- и низкосолевой средах, так и на 

гетерогенной при сочетании ВС:НС=2:3 суммарная длина зародыше-

вых корней и количество боковых у растений Саратовская 62 была за-

метно выше, чем у Воронежской 12. Особенно ярко превосходство по 

данным параметрам неотзывчивого на локальное питание сорта Сара-

товская 62 проявилось после 5-дневного выращивания проростков, т.е. 

периода, когда растения полностью переходили на гетеротрофное пи-

тание.  

Преимущества в развитии корневой системы на ранних этапах 

онтогенеза у растений Саратовская 62 ставит их в меньшую зависи-

мость от характера распределения удобрения в почве. Для растений с 

менее развитой корневой системой локальное внесение удобрения ока-

зывается более предпочтительным.  

Проникновение даже одного корня в зону повышенного содержа-

ния элементов позволяет удовлетворить потребности целого растения в 

элементах питания при минимальных энергетических затратах на фор-

мирование корневой системы и обеспечить в конечном итоге повы-

шенный уровень отзывчивости на локальное питание по сравнению с 

технологией разбросного применения удобрений. Известно, что мощ-

ность развития корневой системы растения является генетически обу-

словленным признаком. И для растений сортов с менее развитой кор-

невой системой, особенно на начальных этапах онтогенеза, локальное 

распределение удобрения в почве является действенным средством 

частичного исправления “генетического несовершенства” подобных 

сортов. 

Суммарная длина зародышевых корней. Известно, что линей-

ные размеры корневой системы играют существенную роль в поиске и 

обеспечении растения элементами минерального питания и водой. Ес-

тественно, степень проявления этого признака у растений сортов с не-

одинаковой отзывчивостью на локальное внесение удобрений пред-
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ставляет большой интерес. По нашим данным, суммарная длина заро-

дышевых корней у обоих сортов возрастала в ряду гомогенная высоко-

солевая среда < гомогенная низкосолевая среда < гетерогенная пита-

тельная среда (рис. 47).  

 

 
Рис. 47. Суммарная длина зародышевых корней (А) и средняя 

длина корня (Б) у растений пшеницы сортов Воронежская 12 и 

Саратовская 62 с различной отзывчивостью на локальное внесе-

ние удобрений [Трапезников и др., 2010] 
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Наиболее значимые различия между сортами проявились при вы-

ращивании растений на гомогенной высокосолевой среде: у растений 

сорта Воронежская 12 длина зародышевых корней была на 20 % боль-

ше, чем у растений сорта Саратовская 62. Различия по суммарной дли-

не корней между сортами в двух других вариантах были менее выра-

женными, но с некоторым преимуществом у отзывчивого сорта. 

Поскольку на гетерогенной питательной среде корни распределя-

ли в сочетании ВС:НС = 2:3, представлял интерес вопрос о том, как 

фактор гетерогенности корнеобитаемой среды отражается на средней 

длине одного корня. У растений обоих сортов гетерогенность пита-

тельной среды, по сравнению с дефицитом элементов питания, активи-

ровала линейный рост корней низкосолевого статуса и снижала рос-

тингибирующее действие высокой концентрации ионов в среде у рас-

тений сорта Воронежская 12. У растений сорта Саратовская 62 подоб-

ного эффекта не наблюдалось: средняя длина высокосолевого корня 

оставалась такой же, что и у растений, произраставших на гомогенной 

высокосолевой среде. Однако в целом, при локальном и тотальном вы-

сокосолевом воздействии средняя длина одного высокосолевого корня 

у растений Саратовская 62 была достоверно меньше, чем у растений 

сорта Воронежская 12. 
Таблица 31 

Относительная длина зон корней различного солевого статуса  

у растений пшеницы разных сортов в зависимости от концентрации и 

распределения элементов питания в среде,  

% от общей длины корня [Трапезников и др., 2010] 

Питательная среда 

базальная часть 
корня без боковых 

корней 
зона ветвления 

апикальная часть 
корня без боковых 

корней 

В12 С62 В12 С62 В12 С62 

Гомогенная ВС 15 19 65 60 20 21 

Гомогенная НС 16 10 53 60 31 30 

Гетерогенная 
ВС  13 15 75 74 12 11 

НС  10 10 67 74 23 16 

Примечание. В12 – Воронежская 12; С62 – Саратовская 62. ВС – 

высокосолевая, НС – низкосолевая среда 

 

В настоящей работе не изучали влияние напряженности высоко-

солевого воздействия и характера распределения солей в среде на 

структуру корня и его митотическую активность, однако представляет-

ся, что оно весьма существенно как на клеточном, так и на молекуляр-

ном уровне. Основанием для такого предположения служат данные по 
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абсолютной и относительной величине базальной зоны без боковых 

корней, зоны ветвления и апикальной части корня, включающей в себя 

зоны растяжения клеток и меристему. Реакция растений изученных 

сортов по перечисленным показателям была практически одинаковой 

(табл. 31). В обоих вариантах на апикальную часть корня без боковых 

корней на гомогенной высокосолевой среде приходилась 1/5 общей 

длины, на низкосолевой – почти 1/3 составляла апикальная зона; на 

зону ветвления приходилось около 60 %.  

На гетерогенной питательной среде у растений обоих сортов 

заметно изменялось соотношение размера зон зародышевых корней: у 

корней как высоко-, так и низкосолевого статуса повышалась (по 

сравнению с гомогенной средой), доля зоны ветвления и снижалась 

относительная величина апикальной части без боковых корней. 

Вероятно, подобная реакция связана с иным функциональным 

состоянием материнских корней, затрагивающем процесс закладки 

примордиев и их развитие в боковые корни. Регуляция ветвления 

зародышевых корней на гетерогенной питательной среде, по-

видимому, происходит по еще более сложной схеме, чем на 

гомогенной, поскольку локальное высокосолевое воздействие на 

зародышевые корни активирует не только линейный рост корней 

низкосолевого статуса, но и их ветвление, что наиболее ярко 

проявлялось у растений отзывчивого сорта Воронежская 12 (рис. 24). 

2.2.3. Различия в скорости роста первичных ВС и НС корней и 

содержание цитокининов в корнях пшеницы различного 

солевого статуса 

При определенном сочетании концентраций удалось добиться та-

кого развития корневой системы, что различие в скорости удлинения 

первичных корней было заметно уже на второй-третий день после до-

бавления ЭМП в один из отсеков. В более высокой концентрации пи-

тательной смеси их линейный рост замедлялся, а в среде с пониженной 

концентрацией солей корни удлинялись быстрее. Но не это главное. 

Самое удивительное, что ускорение линейного роста НС корней на 

гетерогенной среде наблюдалось не только по сравнению с ВС корня-

ми тех же растений, но и относительно корней растений, функциони-

рующих в гомогенном НС питательном растворе (рис. 48). 

Такое быстрое вовлечение НС корней в реакцию на 

гетерогенность среды (уже на вторые сутки) нельзя объяснить простым 

недостатком питания при выращивании проростков полностью на 

среде с низким содержанием элементов питания. Следовательно, в 

данном случае должны быть какие-то регуляторные механизмы, 

которые включаются очень быстро, буквально уже в первые часы 
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контакта корневой системы с локальным повышением концентрации 

ионов. Предположительно данная ответная реакция обусловлена 

содержанием фитогормонов, синтезируемых в корнях. 

 

 

Рис. 48. Рост первичных 

корней проростков яро-

вой пшеницы Безенчук-

ская 139 после локально-

го увеличения концен-

трации питательного 

раствора Хогланда-

Арнона с 5 до 300%. 

Стрелка указывает мо-

мент замены питатель-

ного раствора в одном из 

отсеков сосуда. Корни 

контрольных растений 

оставались в 5%-ом рас-

творе. Бары соответст-

вуют ±SE (10 биологиче-

ских повторений корней 

из каждого отсека) 

[Trapeznikov et al., 2003] 

  

 

Первичные изменения фитогормонального статуса корней 

Действительно, после недельного проращивания растений в гомо-

генных условиях (0,05 смеси Хогланда-Арнона) создание гетерогенной 

корнеобитаемой среды, приводит к быстрому изменению концентра-

ции цитокининов в корнях разного солевого статуса (рис. 49). Измене-

ния концентрации цитокининов в корневой системе за этот период но-

сили сложный и неоднозначный характер. Через 6 часов после солево-

го воздействия количество зеатина заметно возрастало в обеих прядях. 

Максимальное количество спирторастворимых цитокининов в это вре-

мя обнаруживалось в низкосолевых корнях. В последующий период в 

корнях низкосолевого статуса отмечалось устойчивое снижение со-

держания зеатина и через 30 часов после начала солевого воздействия 

оно опускалось ниже исходного уровня. В высокосолевых корнях кон-

центрация цитокининов в этот период практически оставалась на од-

ном стационарном уровне. За счет этого после 30-часовой экспозиции 

высокосолевые корни достоверно отличались от низкосолевых более 

высокой концентрацией зеатина (рис. 49). 
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Рис. 49. Концентрация 

цитокининов в корнях 

пшеницы при локальном 

воздействии питательной 

смесью с повышенным 

содержанием солей:  

1 высокосолевые корни 

(3 нормы Х-А),  

2 низкосолевые корни 

(0,05 нормы Х-А).  

3 – корни контрольных 

растений (гомогенная 

среда (0,05 норм Х-А) 

[Иванов и др., 1993] 

 

 

Результаты данных экспериментов свидетельствуют о высоком 

уровне лабильности концентрации цитокининов в корнях в ответ на 

локальное воздействие повышенной концентрацией питательного рас-

твора. Из тех же данных вытекает и второй важный вывод. Суть его в 

том, что уже в первые часы после солевого воздействия в ответные 

реакции на повышенную концентрацию ионов вовлекается вся корне-

вая система растения, т.е. и та ее часть, которая находится в неизмен-

ной питательной среде с исходно низким содержанием ионов. 

В процессе адаптации к локальному возрастанию концентрации 

питательного раствора наблюдаются заметные различия в реакции 

корней разного солевого статуса по содержанию цитокининов, что ве-

роятно обуславливается физиологической ролью цитокининов в жизни 

растения. Можно предполагать, что рост прядей разного солевого ста-

туса связан с различиями в содержании цитокининов в корнях в ходе 

локального солевого воздействия.  

Содержание цитокининов в корневых прядях 

в постадаптационный период 

Динамику содержания цитокининов в корневых прядях в течение 

первых 30 часов после солевого воздействия можно рассматривать как 

первичный ответ корневой системы растений на локальное повышение 

концентрации питательного раствора. Естественно, последующими 
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экспериментами не предусматривалось детальное изучение всех воз-

можных сторон становления механизма гормональной регуляции. На 

первом этапе изучения этого сложного вопроса, совершенно не осве-

щаемого в литературе, важно было выяснить общую картину и степень 

возникающих в процессе адаптации различий гормонального состоя-

ния корневых прядей разного солевого статуса. Известно, например, 

что по ряду электрофизиологических показателей формирование ус-

тойчивых различий между высоко- и низкосолевыми корнями в преде-

лах растений занимает примерно 5 суток после создания гетерогенной 

корнеобитаемой среды [Усманов и др., 1983]. Данный период воздей-

ствия и был нами взят в качестве ориентира в последующих экспери-

ментах. 

Для изучения изменений в гормональном статусе корней после 

семи суток локального воздействия питательной смесью повышенной 

концентрации было проведено пять самостоятельных экспериментов. 

Содержание зеатина в высокосолевых корнях оказалось достоверно 

выше, чем в низкосолевых (рис. 50). 

 
Рис. 50. Концентрация цитокининов в корнях пшеницы через 7 

суток воздействия питательной смесью с повышенным содержа-

нием солей: НС гом. - корни контрольных растений (0,05 нормы Х-

А, гомогенная среда), Гетер. - локальное воздействие (гетерогенная 

среда), ВС гом. - тотальное воздействие (3 нормы Х-А, гомогенная 

среда). ВС - высокосолевые корни (3 нормы Х-А). НС - низкосоле-

вые корни (0,05 нормы Х-А) [Иванов и др., 1993] 
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Сопоставление содержания цитокининов в корнях растений, в те-

чение недели произрастающих на гетерогенной среде (0,05/3 концен-

трации Хогланда-Арнона) и в гомогенных условиях с концентрацией 

питательного раствора для всей корневой системы 0,05 или 3 нормы 

Хогланда-Арнона показало, что повышение концентрации питательной 

среды, как для всей корневой системы, так и для ее части (высокосоле-

вые корни) сопровождается практически адекватным возрастанием 

концентрации зеатина по сравнению с растениями, находящимися в 

условиях гомогенной среды с низким содержанием элементов питания 

(рис. 50). Однако при этом в НС корнях, напротив, наблюдается досто-

верное снижение концентраций цитокинина по сравнению с примене-

нием той же концентрации питательного раствора для всей корневой 

системы (рис. 50). Поскольку цитокинины ингибируют удлинение кор-

ней [Ruzicka et al., 2009], активный линейный рост НС корней свиде-

тельствует о возможной роли пониженного содержания этих гормонов 

в ускорении их удлинения. 

2.2.4. Диагностика отзывчивости сортов яровой твердой пшеницы 

к локальному питанию всвязи с ростовой реакцией НС 

корней 

В лабораторных условиях не удалось выявить тесной связи роста 

побега с показателями отзывчивости сортов на гетерогенное распреде-

ление удобрения в почве. Но она достаточно ярко проявилась по неко-

торым показателям роста корней различного солевого статуса и соот-

ношения их абсолютных значений (табл. 32). Интегральный коэффи-

циент отзывчивости сортов (ИКОС, разд. 1.3) и процент прибавки 

урожая от локализации удобрения по каждому сорту ранжируются в 

достаточно логичную схему с параметрами роста корней.  

По мере повышения значений ИКОС и процента прибавки урожая 

зерна от локального питания с большим уровнем согласованности из-

меняется максимальная длина корней низкосолевого статуса на гетеро-

генной среде, а также отношение максимальной длины НС и ВС кор-

ней и их сырой массы. Менее выраженная, но с сохранением такой же 

направленности, проявляется связь показателей отзывчивости сорта на 

локальное питание с отношением показателей максимальной длины 

НС и ВС корней, полученных при выращивании растений на гомоген-

ной среде в условиях высокого содержания ионов и их дефицита. Во 

всяком случае, наиболее отзывчивые на локальное внесение удобрения 

сорта Харьковская 23 и Харьковская 46 по данному показателю суще-

ственно отличаются от трех других сортов. 
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Таблица 32 

Связь показателей отзывчивости сортов яровой твердой пшеницы  

на локальное внесение NPK в полевых условиях с ростовой функцией 

корней при выращивании растений на гетерогенной и гомогенных 

питательных средах в модельных экспериментах [Иванов и др., 2008] 

Сорт 

Показатель отзывчи-
вости сорта 

Параметр ростовой функции 

ИКОС 
средн. 

Прибавка 
урожая 

зерна от 
локального 
способа, % 

Гетерогенная питательная среда 
Гомоген-
ная среда 

Макси-
мальная 
длина НС 
корней, см 

Макс. 
длина  

НС корней 
Макс. 
длина 

ВС корней 

Сырая 
масса  

НС корней 
Сырая 
масса 

ВС корней 

Макс. 
длина  

НС корней 
Макс. 
длина 

ВС корней 

Безенчукский 
янтарь 

0,96 -5 29,1 2,02 3,07 1,64 

Саратовская 
золотистая 

1,02 5 31,4 2,07 3,44 1,53 

Безенчукская 139 1,06 7 32,4 2,09 3,12 1,80 

Харьковская 46 1,25 13 35,7 2,80 4,17 2,10 

Харьковская 23 1,35 25 38,0 2,86 4,03 2,00 

 

Расчеты корреляционной связи между показателями отзывчиво-

сти сортов в полевых условиях с параметрами ростовой функции кор-

ней в лабораторных экспериментах подтверждают вышеприведенные 

данные (табл. 33). Из них следует, что в большинстве случаев связь 

между обсуждаемыми признаками характеризуется как сильная. И 

лишь для ИКОС 1 коэффициент корреляции с тремя параметрами рос-

та корней или их соотношением в условиях водной культуры имеет 

среднюю степень связи. Однако он остается на высоком уровне с мак-

симальной длиной корней низкосолевого статуса при выращивании 

растений на гетерогенной питательной среде. Вероятно, не является 

случайным тот факт, что именно при данных условиях проявляется 

наиболее тесная связь максимальной длины НС корней с показателями 

отзывчивости сортов яровой твердой пшеницы, включая и такой, как 

процент прибавки урожая зерна от локализации удобрения (табл. 33).  

Наряду с положительной связью показателей отзывчивости сор-

тов на локальное распределение удобрения в почве с параметрами рос-

товой функции растений в лабораторных экспериментах в ряде случаев 

коэффициент корреляции имел отрицательное значение. Подобное, 

например, наблюдалось на гетерогенной питательной среде с такими 

показателями как ИКОС 2 и максимальной длиной зародышевых кор-

ней высокосолевого статуса (r = –0,846), ИКОС 1 и сырой массой побе-

га (r = –0,792), а также процентом прибавки урожая зерна от локально-

го способа внесения (r = –0,811).  
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Таблица 33 

Коэффициент корреляции (r) показателей отзывчивости сортов  

яровой твердой пшеницы на локальное внесение удобрения  

с параметрами роста растений в лабораторных условиях  

[Иванов и др., 2008] 

Показатель от-
зывчивости 

Параметр 

Гетерогенная питательная среда 
Гомогенная 

среда 

Макс. длина 
НС корней 

Макс. длина  
НС корней 

Макс. длина 
ВС корней 

Сырая 
масса  

НС корней 
Сырая 
масса 

ВС корней 

Макс. длина 
НС корней 

Макс. длина 
ВС корней 

ИКОС 1 0,897 0,598 0,669 0,666 

ИКОС 2 0,957 0,845 0,939 0,854 

ИКОС средн. 0,966 0,820 0,916 0,833 
Процент прибавки 
урожая зерна от 
локализации NPK 
по сравнению с 
разбросным спо-
собом 

0,892 0,781 0,813 0,836 

 

В диагностических целях можно использовать даже результаты, 

получаемые при выращивании растений на гомогенных высокосолевой 

и низкосолевой средах. Отношение максимальной длины НС корней к 

максимальной длине ВС корней также имеет высокий уровень связи с 

величиной средних значений ИКОС и процентом прибавки урожая от 

локализации удобрений (табл. 33). Данный подход представляется 

более простым в исполнении и при массовой оценке большого 

количества генотипов может быть использован взамен выращивания 

растений на гетерогенной питательной среде. Такая необходимость 

может возникнуть в процессе селекции сортов, адаптированных к 

специфическим условиям локального питания растений. При этом 

неизбежна работа с большим количеством образцов и предварительная 

их оценка в лабораторных условиях может существенно снизить 

затраты времени и средств. 

*** 

При разглядывании фотографий корневой системы растений, 

произрастающих в условиях локального питания, сразу бросается в 

глаза не только обильно ветвящаяся ВС прядь, но и различия по длине 

высоко- и низкосолевых корней. Конечно, эти различия легко 
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объясняются торможением линейного роста ВС корней, 

подтверждение чему представлено нами в разд. 1.4. Там же отмечается 

и то, что степень этого торможения в условиях гетерогенной среды 

даже выше, чем при гомогенном повышении концентрации (рис. 19 

и 22).  

Локальное солевое воздействие приводит к ответным реакциям не 

только в зоне своего приложения, но и действует системно, 

распространяясь на все растение, в частности, влияя на НС корни. 

Показано заметное усиление их поглощающей способности по 

сравнению с корнями при равномерном распределении NPK (рис. 42). 

Таким образом, наряду с усилением поглощения азота 

высокосолевыми корнями на гетерогенной среде эта функция 

активируется для всей корневой системы. Поскольку эта реакция 

зарегистрирована спустя довольно длительное время после контакта 

ВС корней с очагом питания, вполне возможно, что она является 

результатом улучшенного снабжения побега элементами минерального 

питания.  

Однако обнаруживаются и более быстрые реакции НС корней. 

При неравномерном распределении элементов минерального питания в 

среде НС корни становятся не только длиннее ВС корней 

гетерогенного варианта, но даже длиннее и больше по массе НС 

корней гомогенного варианта (рис. 43). Повышение концентрации 

ионов в одной части корневой системы менее, чем через 2 суток, 

оказывало влияние на удлинение другой части корней, находящихся в 

растворе с низкой концентрацией солей (рис. 48), т.е. системное (на 

уровне всей корневой системы) действие. Большую их массу по 

сравнению с вариантом при равномерно низкой концентрации 

элементов питания легко объяснить эффектом субстратной регуляции 

– поступлением ионов из ВС пряди. В качестве же регуляторов роста 

корней могли выступать гормоны. Как видно из рис. 50, в НС корнях 

гетерогенного варианта уровень цитокининов был самым низким: 

ниже, чем в ВС корнях того же варианта и ниже, чем в корнях 

растений с гомогенным распределением элементов питания.  

Возможно, усиление ветвления ВС корней при локализации 

элементов питания тоже связано с повышением в них уровня 

цитокининов. По крайней мере, высказывалось предположение, что 

цитокинины влияют на развитие уже сформированных примордиев в 

боковые корни, хотя при этом не влияют на закладку новых 

примордиев [Площинская и др., 2002]. Хотя роль цитокининов в 

ветвлении постоянно уточняется: повышение содержания ауксинов и 

цитокининов в корнях наблюдали как перед активацией роста уже 
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сформированных зачатков, так и перед закладкой новых [Высоцкая и 

др., 2007]. 

Известно, что цитокинины тормозят удлинение корней [Ruzicka et 

al., 2009], предположительно за счет стимуляции продукции этилена 

[Cary et al., 1995]. Возможно, пониженное содержание этих гормонов в 

НС корнях сыграло свою роль в их ускоренном удлинении. Кстати, 

изучение реакции растений пшеницы на разбавление питательного 

раствора показало сходную реакцию: снижение содержания 

цитокининов и стимуляцию удлинения корней [Vysotskaya et al., 2009].  

Реакцию через двое суток еще можно попытаться объяснить 

эффектом субстратной регуляции – поступлением ионов из ВС пряди. 

Но отмечены реакции еще более быстрые: уже через 6 часов 

концентрация фитогормонов в НС прядях растений при локальном 

высокосолевом воздействии достоверно отличалась от таковой в 

корнях растений, произраставших на гомогенной низкосолевой 

питательной среде (рис. 49). 

Таким образом, влияние локального высокосолевого воздействия 

на всю корневую систему показано достаточно ясно. Однако все же 

при исследовании влияния гетерогенности среды на сигнальные систе-

мы растения было бы неплохо исключить как усиленное гомогенное 

питание, так и его недостаток, чтобы обеспеченность сравниваемых 

растений минеральными элементами была сходной. Было желательно 

сравнить ВС и НС корни растений на гетерогенной среде не только с 

контролем в виде гомогенно распределенных ВС и НС концентраций, 

которые пригодны для коротких экспериментов, но и с таким усред-

ненно равномерным распределением, чтобы общая доза NPK, доступ-

ная для растений и при гетерогенном и при гомогенном распределении 

ЭМП, была сходной. 

2.3. Соотношение массы побега и корней при равномерном 

и локальном питании и на фоне дефицита ЭМП 

Линейный рост корней и изменение соотношения масс побега и 

корня в пользу корневой системы считается важным механизмом по-

вышения засухоустойчивости растений [Witcombe et al., 2008; 

Semenov, Halford, 2009; Fischer, Edmeades, 2010]. Общая масса расте-

ния, а следовательно и соотношение корень:побег, сильно зависит от 

обеспеченности элементами минерального питания 
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2.3.1. Зависимость соотношения масс корней и побега от 

концентрации питательного раствора при гомогенном 

распределении ЭМП в среде 

При гомогенном распределении наиболее благоприятной для рос-

та надземной части проростков пшеницы (Triticum dicoccoides 

Schweinf.) из протестированных концентраций среды оказалась 1 нор-

ма смеси Хогланда-Арнона. Масса корней была максимальной при 0,01 

нормы и снижалась по мере увеличения концентрации питательной 

смеси (рис. 51). Это вполне соответствует данным литературы о том, 

что дефицит элементов минерального питания стимулирует рост кор-

невой системы [Kuiper, Staal, 1987]. 

 

 
Рис. 51. Сырая масса побега и корней проростков пшеницы, 

выращенных на 0,01, 1,0 и 3,0 нормах гомогенной питательной 

смеси Хогланда-Арнона [Кудоярова и др., 1989] 

 

Другое дело с относительным показателем – соотношением ко-

рень:побег. При повышении концентрации питательного раствора до 

определенного оптимума, также как и абсолютная масса корней, отно-
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превышения этого оптимума вновь начинала увеличиваться. Уже при 

небольшом избытке (300% Х-А) минерального питания соотношение 

масс корень:побег снова начинало расти, хотя и не так резко как сни-

жалось (рис. 51). Происходило это потому же, что и при дефиците пи-

тания – по причине снижения массы побега по сравнению с растения-

ми, функционировавшими на среде с близкой к оптимуму концентра-

цией в 100% Х-А (рис. 51). 

2.3.2. Гетерогенное распределение ЭМП в среде стимулирует 

развитие всей корневой системы растения (на примере 

мягкой пшеницы) 

Положительное действие локального внесения минеральных удобре-

ний на ростовую функцию обычно проявляется по прошествии опреде-

ленного времени (около трех недель) [Трапезников, 1983; Трапезников 

и др., 1999]. Сходная картина наблюдалась и в модельных эксперимен-

тах в условиях водной культуры. Контрастные условия минерального 

питания (тотальное и локальное высокосолевое воздействие, дефицит 

элементов питания в среде) в первые семь суток в целом оказывали 

слабое влияние на изменчивость ряда ростовых показателей. Но даже и 

при таком характере ответных реакций наблюдались различия в накоп-

лении сухого вещества побегом и корнями растений испытуемых сор-

тов. После семисуточной экспозиции растения отзывчивого на локаль-

ное питание сорта Воронежская 12 наибольшую массу побега и корней 

имели на гетерогенной питательной среде с одним и двумя корнями 

высокого солевого статуса (рис. 52). К этому времени проявилось и 

негативное влияние дефицита элементов питания в среде. Реакция рас-

тений сорта Саратовская 62 на условия питания была менее выражен-

ной и сухая масса побега и корней практически оставалась одинаковой 

во всех вариантах опыта. Подтверждением тому является и более низ-

кий уровень вариации данных признаков по сравнению с растениями 

сорта Воронежская 12. 

В последующие семь суток эксперимента, когда растения полно-

стью перешли на автотрофное питание, проявилась более очевидная 

связь ростовой функции с условиями питания. На гетерогенной пита-

тельной среде при всех сочетаниях корней высокосолевого и низкосо-

левого статусов масса побега, корней и целого растения у обоих сортов 

была практически одинаковой. Она была заметно большей, чем на го-

могенной высокосолевой и низкосолевой средах (рис. 52). Тотальное 

высокосолевое воздействие и дефицит элементов питания в среде вы-

зывали ингибирование роста. Но реакция побега и корней на данные 

воздействия была различной.  
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Рис. 52. Влияние количества зародышевых корней растения (мет-

ки данных от 0 до 5), контактирующих с раствором повышенной 

концентрации (ВС корни), на сухую массу побега (а), корней (б) и 

целого растения (в), мг/растение [Трапезников и др., 2007] 
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Если масса побега у растений обоих сортов была одинаковой, то 

по сухой массе корневой системы наблюдались достоверные различия: 

рост корней на высокосолевой среде ингибировался в большей степе-

ни, чем при тотальном дефиците элементов питания, что, в общем, 

совпадало с данными, представленными в предыдущем разделе о сти-

муляции преимущественного роста корней дефицитом питания 

(рис. 51). 

Рост – интегральный критерий реакции растений на условия про-

израстания. Как показали наши наблюдения, качественная реакция 

растений при испытанных режимах минерального питания (биомасса 

побега, корней и целого растения) имела сходный характер, и парамет-

ры ранжировались по одинаковой схеме: гомогенная высокосолевая 

среда < гомогенная низкосолевая среда < гетерогенная питательная 

среда (табл. 34). Однако у растений сорта Воронежская 12 различия, 

как правило, были более контрастными, чем у неотзывчивого сорта 

Саратовская 62: если у первого при дефиците элементов в питательном 

растворе и на гетерогенной среде регистрировали более высокие зна-

чения сухой массы корней, чем при солевом воздействии соответст-

венно на 39 и 56 %, то у второго — только на 8 и 27 %. Характерно, 

что по абсолютным значениям сухой биомассы побега, корней и целых 

растений на гомогенной высокосолевой и низкосолевой средах досто-

верных сортовых различий мы не выявили, однако они оказались су-

щественными на гетерогенной среде: у растений сорта Воронежская 12 

масса побега, корней и целого растения была выше, чем у растений 

сорта Саратовская 62, соответственно на 37, 14 и 32 %. Кроме того, у 

сортов различались значения соотношения между массой побега и 

корней: у первого они изменялись в более широких пределах (2,9-3,6), 

чем у второго (3,0-3,4).  
Таблица 34 

Сухая биомасса (X±s) частей и целых растений пшеницы разных сортов 

в зависимости от концентрации и распределения элементов питания в 

среде [Иванов и др., 2010] 

Питательная 
среда 

Побег Корни Целое растение Масса корней 
масса побега мг % мг % мг % 

Воронежская 12 
Гомогенная ВС 46,7±5,7 100 12,8±1,5 100 59,5±4,2 100 0,28 
Гомогенная НС 51,9±2,0 111 17,8±0,8 139 69,7±2,7 117 0,35 
Гетерогенная 72,7±5,2 156 20,0±1,1 156 92,7±6,2 156 0,28 

Саратовская 62 
Гомогенная ВС 43,0±2,5 100 13,7±0,8 100 56,7±2,9 100 0,32 
Гомогенная НС 50,5±2,7 117 14,8±1,0 108 65,3±3,6 115 0,29 
Гетерогенная 52,9±4,9 123 17,5±1,3 127 70,4±6,2 124 0,33 
Примечание. ВС и НС — соответственно высоко- и низкосолевая среда. 
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В этих опытах рост побегов под влиянием гетерогенности уско-

рялся почти в той же степени, что и корней, поэтому различия в соот-

ношении масс корень/побег были незначительны (табл. 34). Вероятно, 

для получения заметного эффекта на мягкой пшенице требуется более 

длительный срок. Однако гетерогенное распределение NPK в этих экс-

периментах однозначно стимулировало увеличение массы корней по 

сравнению с гомогенным применением ВС и НС питательной смеси.  

2.3.3. Гетерогенное распределение ЭМП в среде может менять 

зависимость соотношения корень/побег от концентрации 

питательного раствора при гомогенном распределении 

На мягкой пшенице за 2 недели значимых различий по соотноше-

нию корень/побег получить не удалось (табл. 34). Зато эксперименты, 

выполненные на проростках твердой пшеницы, показали, что способ 

распределения элементов питания оказывает определенное влияние на 

корнеобеспеченность побега (табл. 35). Естественно, наибольшее от-

ношение массы корней к массе надземной части отмечалось в условиях 

пониженного содержания элементов питания. Тотальное повышение 

концентрации до 1 и 3 норм приводило к заметному снижению  

 

Таблица 35 

Влияние состава и способа распределения питательной смеси Хог-

ланда-Арнона на сырую массу двухнедельных проростков твердой пше-

ницы Безенчукская 139, г / 10 растений [Иванов, 2013] 

Распределение 
питания 

Концентрация 
раствора,  
норм Х-А 

Надземная 
часть 

Корни 
m корней 

m надземной 
части 

Гомогенное 

0,05 4,08 2,86 0,70 

1,00 5,73 3,22 0,56 

3,00 4,86 2,74 0,56 

 0,05  (1,72)  

Гетерогенное  4,98 3,18 0,64 

 3,00  (1,46)  

НСР05  0,46 0,36 0,05 

 

корнеобеспеченности побега. При гетерогенном распределении смеси 

растения занимают по данному признаку промежуточное положение, 

но ближе к показателю растений, произрастающих на обедненной пи-

тательной среде.  
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2.3.4. Влияние уровня и распределения элементов минерального 

питания в среде на соотношение масс корень/побег 

В предыдущем разделе показано, что гетерогенное распределение 

ЭМП в среде может менять зависимость соотношения корень/побег от 

концентрации питательного раствора, выявленную при гомогенном 

распределении. Однако в тех опытах сравнимы были только реакции 

растений на высокие и низкие концентрации питательного раствора, 

поскольку его промежуточная концентрация при гомогенном 

распределении представляла стандартный раствор Хогланда-Арнона, 

который по общему количеству ЭМП в сосуде не соответствовал 

сумме питательных веществ при гетерогенном распределении, т.к. 

отсеки с низкосолевой (0,05 Х-А) и высокосолевой средой (3,0 Х-А) 

были одинакового объема (табл. 34). Поскольку для гомогенного 

распределения ЭМП было легче создать усредненную концентрацию, 

чем соразмерно уменьшать объем отсека с ВС раствором, следующая 

серия опытов имела уже два контроля: гомогенно дефицитную и среду 

с гомогенно усредненной концентрацией ЭМП (152% Х-А).  

Как и следовало ожидать, масса побега и корня, измеренная через 

14 дней после начала лабораторных опытов наиболее низкой была у 

растений при дефиците питания (рис. 53, 54). Равномерное увеличение 

доступности питательных веществ повышало массу побега в большей 

степени, чем корней, приводя к снижению соотношения масс кор-

ни/побег (рис. 55). Действие локального питания изучали также в экс-

периментах на растениях с корневой системой, разделенной между 

контейнерами с высокой и низкой концентрацией питательных ве-

ществ (в среднем концентрация ЭМП составляла ту же величину, что и 

в варианте с одинаковой достаточной концентрацией в обоих контей-

нерах).  

Локальное питание стимулировало накопление массы побега 

также, как и равномерное увеличение уровня питания, но корни, рас-

пределенные между контейнерами с контрастной концентрацией пита-

тельных веществ имели большую массу, что приводило к более низко-

му соотношению масс побег/корни (рис. 55). Кроме того, при локаль-

ном питании корни, контактирующие с раствором низкой концентра-

ции были длиннее, чем у растений, выращиваемых с равномерным 

распределением ЭМП. Эффект был сходным для обоих испытанных 

сортов. Снижение отношения масс корень/побег при равномерном уве-

личении концентрации питательных веществ, наблюдаемое в наших 

экспериментах, противоположно эффекту, который считается адаптив-

ным ответом на дефицит воды.  
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Рис. 53. Масса побега через 14 дней после размещения 4-дневных 

проростков пшеницы в сосуды с гомогенным и гетерогенным 

распределением питательной смеси Хогланда-Арнона (Х-А). 

Статистически различающиеся значения обозначены 

различными буквами (P≥0.95) [Иванов, 2013] 

 

 
Рис. 54. Масса корней через 14 дней после размещения 4-дневных 

проростков пшеницы в сосуды с гомогенным и гетерогенным 

распределением питательной смеси Хогланда-Арнона (Х-А). 

Статистически различающиеся значения обозначены 

различными буквами (P≥0.95) [Иванов, 2013] 
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Рис. 55. Соотношение масс корни / побег через 14 дней после 

размещения 4-дневных проростков пшеницы в сосуды с 

гомогенным и гетерогенным распределением питательной смеси 

Хогланда-Арнона (Х-А). Статистически различающиеся значения 

обозначены различными буквами (P≥0.95) [Иванов, 2013] 

 

Следовательно, относительно слабые рост и развитие корней го-

могенно удобренных растений могут быть причиной увеличенной чув-

ствительности растений к засухе, наблюдаемой при равномерном вне-

сении удобрения (разд. 2.1). Соответственно, для локального примене-

ния удобрений верным будет обратное утверждение. 

*** 

Сравнение с гомогенным питанием на усредненной концентрации 

ЭМП позволяет и в этом случае говорить о преимуществе гетерогенно-

го распределения питания в среде. В гидропонной культуре с разде-

ленной корневой системой, показано увеличение отношения масс ко-

рень/побег в варианте, имитирующем локальное внесение удобрений.  

Известно, что активное разрастание корневой системы связано с 

увеличением продуктивности при засухе [Specht et al., 2001; Witcombe 

et al., 2008; Semenov, Halford, 2009; Fischer, Edmeades, 2010], хотя при 

этом изучению корней уделялось намного меньше внимания, чем побе-

гам [Waines, Ehdaie, 2007; Gewin, 2010].  

Повышение уровня обеспеченности растения элементами мине-

рального питания при их гомогенном распределении в среде обеспечи-

вало относительное подавление роста корней, проявлявшееся в сниже-

нии соотношения массы корня и побега (рис. 51), что можно объяснить 

подавлением донорной функции листа под влиянием повышенной 
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концентрации нитратов [Scheible et al., 1997; Баташева и др., 2007; Ха-

мидуллина и др., 2011]. Подобная реакция могла быть причиной сни-

жения засухоустойчивости растений под влиянием разбросного внесе-

ния удобрений (разд. 2.1).  

Неравномерное распределение элементов питания стимулировало 

удлинение корней и приводило к активации их роста в целом (повы-

шение соотношения масс корня и побега), напоминая реакцию корней 

на дефицит минерального питания. Известно, что растения одинаково 

реагируют на дефицит воды и макроэлементов (и в том, и другом слу-

чае происходит относительная активация роста корней [Chapin, 1990]), 

что указывает на сходство механизмов устойчивости к обоим этим 

факторам среды [Jeschke et al., 1997; Wittenmayer, Merbach, 2005]. Судя 

по нашим данным, относительно слабое развитие корневой системы 

растений может быть компенсировано локальным внесением удобре-

ний, которое активирует рост корней.  

Наши эксперименты показали, что растения, выращиваемые при 

локальном питании, имели более длинные корни и более высокое со-

отношение масс корень/побег, чем у растений при гомогенном распре-

делении питательных веществ. Данная ответная реакция обеспечивает 

более раннее их проникновение в слои почвы с повышенными запаса-

ми воды, что очень важно в условиях засухи. Этим можно объяснить, 

почему локальное размещение удобрений в условиях засухи оказыва-

ется более эффективным, чем при благоприятных условиях влагообес-

печенности. 

Усиленное ветвление высокососолевых корней, располагающихся 

близко к поверхности, тоже может вносить свой вклад в повышение 

засухоустойчивости растений за счет использования малопродуктив-

ных осадков. В конце 80-х годов было обнаружено, что вода может 

пассивно перемещаться по корневой системе, это явление назвали гид-

равлический лифт (hydraulic lift [Richards, Caldwell, 1987]). Такое пере-

распределение воды в растении может идти в любом направлении 

[Burgess et al. 2001; Smart et al. 2005]. Во-первых, вода из глубоких сло-

ев почвы может пассивно перемещаться по корневой системе в верх-

ний слой, увлажняя таким образом, пересыхающий очаг с удобрениями 

и облегчая поглощение ЭМП [Bauerle et al., 2008]. Во-вторых, в про-

цессе гидравлического перераспределения воды из мелких боковых 

корней поверхностных слоев в глубокие первичные корни относитель-

но слабые осадки могут пополнять запасы воды в глубоких слоях поч-

вы, улучшая деятельность растения при засухе [Reynolds et al., 2005]. 

Перераспределение воды корнями очень существенно для засушливых 

мест, потому что это позволяет дождевой воде быстрее проникать в 

почву и на большие, чем с просачиванием, глубины, уменьшая вероят-
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ность поверхностного стока или испарения с поверхности [Burgess et 

al., 2001].  

Таким образом, усиление ветвления корней в богатых питанием 

очагах и более интенсивный рост корней вне очага могут вносить свой 

вклад в повышение засухоустойчивости растений при локальном при-

менении удобрения. Однако важно было выявить механизмы, обеспе-

чивающие возможность такой функциональной дифференциации кор-

ней. 

2.4. Функциональная специализация корневых прядей: 

потоки воды через НС и ВС пряди и их гидравлическая 

проводимость 

В полевых условиях, как мы установили в предыдущем разделе, 

удлинение низкосолевых и обильное ветвление высокосолевых корней 

могут способствовать более эффективному использованию почвенной 

влаги. При локальном питании о лучшей обеспеченности растений во-

дой свидетельствуют упоминания о лучшей оводненности их тканей, 

пониженной водоудерживающей способности листьев [Трапезников, 

1983] и в целом повышенная их устойчивость к засухе (разд. 2.1), 

Представляло интерес выяснить, связана ли водопоглощающая спо-

собность корней с чем-то иным, кроме увеличения их длины. С этой 

целью сравнили поглощение воды корнями из отсеков с низкой и вы-

сокой концентрацией ионов. В гидропонической культуре длина кор-

ней, как таковая не могла быть решающим фактором в способности 

корней поглощать воду. 

2.4.1. Выделение пасоки корнями томатов, различающимися по 

солевому статусу 

В цикле исследований по выяснению степени дифференциации 

корней в условиях локального питания растений в качестве объекта 

исследования были взяты растения томатов, поскольку методика раз-

деления корневых прядей была на них уже отработана (разд. 1.3). Веге-

тационные опыты проводили методом изолированного питания. В пес-

чаной культуре питательную смесь Хогланда-Арнона распределяли по 

отсекам сосуда в соотношении 1:9. Использовали рассаду томатов с 

хорошо развитой корневой системой. У растений перед посадкой в 

сосуды удаляли тонкую часть центрального корня, оставшуюся равно-

мерно расчленяли вдоль и помещали в разные части сосуда. За сутки 

до сбора пасоки увеличивали продольный разрез нижней части стебля, 

что позволяло проводить раздельный ее сбор с каждой пряди.  
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В песчаной культуре повышенная концентрация солей тормозила 

рост боковых корней и снижала объем выделяемой пасоки, как на 

прядь, так и в расчете на единицу массы сухих корней (табл. 36).  

 
Таблица 36 

Действие способа распределения питательной смеси  

на массу сухих корней томатов и объем пасоки,  

выделенной растениями за 6 часов [Трапезников и др., 1999] 

Способ распре-
деления смеси 

Цветение Плодообразование 
масса 

пряди, г 
объем  

пасоки, мл 
мл пасоки  
/г корней 

масса 
пряди, г 

объем  
пасоки, мл 

мл пасоки  
/г корней 

Гомогенно 0,67 1,48 2,21 1,79 1,14 0,63 

       

Гетерогенно       

НС корни 0,71 2,78 3,91 1,38 2,36 1,71 

ВС корни 0,36 0,52 1,44 1,13 0,51 0,45 

НСР05 0,07 0,60 0,30 0,10 0,17 0,21 

 

Меньший объем воды, поглощаемый высокосолевой прядью, 

компенсировался более интенсивной работой низкосолевой части 

(табл. 36, 37).  
Таблица 37 

Вклад корней разного солевого статуса у томатов  

в обеспечение побега водой, % [Трапезников и др., 1999] 

Статус пряди Цветение Плодообразование 

Низкосолевой 72 53 

Высокосолевой 28 47 

 

По сравнению с растениями, выращенными на гомогенной среде, 

т.е. при равномерном распределении питательной смеси по отсекам 

сосуда, объем пасоки у низкосолевых корней был практически в два 

раза выше (табл. 36). При локальном питании вклад НС корней в обес-

печение побега водой в период цветения составлял более 70%, а ко 

времени образования плодов эта корневая прядь по водопоглощающей 

функции уже практически не отличалась от высокосолевой (табл. 37), 

хотя вместе они поставляли в побег в два раза больше воды, чем корни 

на гомогенном питании (табл. 36). Таким образом, при гетерогенном 

питании томатов даже на водной среде НС корни отличались повы-

шенной способностью поглощать воду, а через некоторое время эта 

способность усиливалась и у ВС корней. Следовательно, функция по-

глощения воды может определяться не только длиной корней.  
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2.4.2. Динамика потребления воды растениями яровой пшеницы 

при гетерогенном и гомогенном распределении элементов 

питания 

Мягкая пшеница 

Воспроизвести все возможное разнообразие солевого воздействия 

на корневую систему, возникающего при локальном внесении 

удобрения в почву, в условиях водной культуры невозможно. В почве 

даже по длине отдельно взятого корня солевой статус его частей может 

быть существенно различным и изменяться в широких пределах: от 

фоновых до стрессовых значений. Но и в условиях водной культуры 

проявляются определенные различия в потреблении воды растениями 

сортов яровой мягкой пшеницы с различной отзывчивостью на 

локальное внесение минеральных удобрений. Состав питательной 

среды и характер распределения в ней элементов питания в целом 

оказывали сходное действие на потребление воды растениями обоих 

сортов (рис. 56). Общее количество поглощенной растениями воды за 

период эксперимента изменялось в последовательности: гетерогенная 

среда > дефицит элементов питания > тотальное повышение 

концентрации солей. Высокосолевое воздействие на все зародышевые 

корни приводило к явному ингибированию их водонагнетающей 

активности. Последнее, вероятно, связано с подавлением осмотической 

составляющей корневого давления [Жолкевич, 2001] и с уровнем 

открытости устьиц, определяющим величину потерь воды на 

испарение.  

Суммарное количество поглощенной растениями воды 

определяется не только эндогенными механизмами регуляции ее 

поглощения и транспорта, но и массой побега. Прирост сухой массы 

побега за период эксперимента у растений сорта Воронежская 12 при 

всех режимах питания, но особенно на гетерогенной среде, был более 

высоким, чем у растений сорта Саратовская 62 (см. рис. 20 разд. 1.4). 

Поэтому растения отзывчивого на локальное питание сорта 

Воронежская 12 потребляли за весь период эксперимента большее 

количество воды, чем неотзывчивого Саратовская 62. 

Учет суммарного потребления воды целым растением не 

позволяет выявить роль гетерогенности питательной среды на 

активность данной функции корнями различного солевого статуса, 

поскольку высокосолевому воздействию, в отличие от повышения 

концентрации ЭМП для всей корневой системы, подвергается лишь 

часть ее корней. Этот вопрос решается путем сравнения поглощения 
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воды одним корнем. Из данных следует, что локальное высокосолевое 

воздействие в большей степени влияло на поглощающую активность 

низкосолевых корней, чем высокосолевых. 

 

 
Рис. 56. Динамика потребления воды растениями мягкой пшени-

цы (А – на растение, Б – на корень) при переводе с гомогенной 

низкосолевой (5%) среды на гомогенную высокосолевую (300%) 

или гетерогенную (ВС=300%, НС=5% Х-А, корни распределяли в 

сочетании ВС:НС=2:3). А – мл/растение, Б – мл/корень [Иванов и 

др., 2010] 

 

У растений сорта Воронежская 12 один НС корень поглотил в 

1,76 раза больше воды, чем один корень на гомогенной низкосолевой 

среде. У растений сорта Саратовская 62 данное отношение составило 

1,55 (рис. 56Б). Неоднозначное влияние гетерогенной питательной 

среды проявилось и в поглощении воды корнями высокосолевого 

статуса. Если у растений сорта Воронежская 12 один ВС корень 
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поглощал на 18% больше воды, чем при воздействии солей на всю 

корневую систему, то у растений сорта Саратовская 62 его 

водопоглощающая способность была ниже на 10%.  

Таким образом, гетерогенность корнеобитаемой среды вызывает 

четко выраженную относительную специализацию корней различного 

солевого статуса в поглощении воды: основной вклад в обеспечение 

побега водой вносят корни низкосолевого статуса. Реакция растений 

обоих сортов на дефицит элементов питания и гетерогенность 

питательной среды была сходной и существенных различий по данным 

параметрам не наблюдалось. 

Твердая пшеница 

Наблюдения показали, что в условиях водной культуры, не яв-

ляющейся полным аналогом почвенной среды, достаточно рельефно 

проявлялись различия в водонагнетающей активности корней растений 

с контрастной отзывчивостью на локальное питание. И проявлялись 

они при всех уровнях обеспеченности растений элементами минераль-

ного питания и характера их распределения в среде (рис. 57А). Следует 

отметить, что сухая масса побега растений обоих сортов к концу экс-

перимента в адекватных вариантах была практически одинаковой и 

изменялась в последовательности: гетерогенная среда > ВС гомогенная 

> НС гомогенная. По количеству поглощенной растениями воды за 

весь период опыта проявилась иная закономерность: гетерогенная сре-

да > НС гомогенная среда > ВС гомогенная среда. Реакция растений 

обоих сортов на тотальное высокосолевое воздействие была вполне 

предсказуемой: повышенное осмотическое давление раствора снижало 

водонагнетающую активность корней (рис. 57А). В наибольшей степе-

ни данный эффект проявлялся на растениях сорта Харьковская 23, по-

глотивших всего лишь 25,8 мл воды против 33,1 мл растениями Сара-

товской золотистой. Но совершенно по-иному исследуемые генотипы 

реагировали на тотальный дефицит элементов минерального питания в 

среде. Качественно ответная реакция в обоих случаях была в принципе 

сходной, т.е. водонагнетающая активность корней на гомогенной низ-

косолевой среде была выше, чем на гомогенной высокосолевой, но 

количественные различия были весьма существенными. Если растения 

сорта Харьковская 23 на гомогенной НС-среде поглотили воды в 1,7 

раза больше, чем на гомогенной ВС-среде, то у растений Саратовской 

золотистой превосходство по поглощению воды НС-корнями по срав-

нению с гомогенной высокосолевой средой проявлялось лишь на уров-

не тенденции.  
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Рис. 57. Динамика потребления воды растениями твердой пшени-

цы (А – на растение, Б – на корень) при переводе с гомогенной 

низкосолевой (5%) среды на гомогенную высокосолевую (300%) 

или гетерогенную (ВС=300%, НС=5% Х-А, корни распределяли в 

сочетании ВС:НС=2:3). А – мл/растение, Б – мл/корень [Трапезни-

ков и др., 2009] 

Наиболее благоприятные условия для роста растений обоих сор-

тов складывались при гетерогенном распределении элементов питания 
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Харьковская 23 потребляли воды больше, чем растения Саратовской 

золотистой (рис. 57А). Генотипические различия проявлялись не толь-
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Данные морфологические различия могли, вероятно, обуславлвать не-

одинаковый уровень поглощения воды отдельно взятым НС-корнем 

(рис. 57Б). У растений сорта Харьковская 23 он оказался на 26% выше, 

чем у Саратовской золотистой. Но прямо противоположная картина 

складывалась по поглощению воды ВС-корнями. У растений сорта Са-

ратовская золотистая один ВС-корень поглотил воды на 11% больше, 

чем у Харьковской 23, т.е. и по данному параметру проявился зеркаль-

ный характер ответной реакции на гетерогенность питательной среды. 

2.4.3. Гидравлические характеристики корней твердой пшеницы 

Поглощение воды и растворенных в ней элементов минерального 

питания и поддержание их потоков из корней в побег – жизненно важ-

ные процессы. Их движущей силой является градиент водного потен-

циала между листом и почвенным раствором. При неравномерном рас-

пределении ЭМП в почве уменьшение водного потенциала почвенного 

раствора в очаге повышенной концентрации солей уменьшает градиент 

водного потенциала между ним и листом и тем самым снижает погло-

щение воды и растворенных в ней солей. В том случае, когда в очаге 

находятся токсичные соли (например, хлорид натрия), уменьшение 

поглощения этих солей защищает от них растение [Веселов и др., 

2007]. Но в случае, когда очаг содержит нужные для растения макро-

элементы, как это происходит при локальном внесении удобрений, 

приток воды из очага растению необходим. Хорошо известно, что по-

ток воды зависит не только от движущей силы, но и от гидравлической 

проводимости растительных тканей [Hachez et al., 2012]. Механизмам 

регуляции гидравлической проводимости уделяется много внимания 

[Aroca et al., 2012]. При оценке потоков воды из корневых прядей мяг-

кой пшеницы, поделенных между растворами с высокой и низкой кон-

центрацией макроэлементов, представленной в предыдущем разделе, 

расчеты гидравлической проводимости в этих опытах не проводили. 

Поэтому надо было оценить способность растений активно регулиро-

вать гидравлическую проводимость при размещении корней в раство-

рах различной концентрации элементов питания. Поскольку предпола-

гается, что образование боковых корней может влиять на проведение 

воды корнями [Steudle, Peterson, 1998], в этих опытах параллельно про-

водили оценку количества примордиев боковых корней. 

Измерение потоков воды по убыли питательного раствора из 

сосудов показало, что на протяжении первых пяти дней после 

разделения корней между растворами с разной концентрацией 

элементов питания поток воды через низкосолевые корни был выше, 

чем через высокосолевые корни (рис. 58). Эти данные, как и 

полученные нами ранее, соответствуют представлению о 
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функциональной специализации корней при гетерогенности 

минерального питания, когда корни в очаге с повышенной 

концентрацией ионов специализируются главным образом на их 

поглощении, в то время как вне очага в основном поглощают воду.  

 

 
Рис. 58. Потребление воды проростками пшеницы Саратовская 

золотистая на гетерогенном питании – 2 высокосолевых (ВС, 

300% Х-А) и 3 низкосолевых корня (НС, 5% Х-А), мл*корень-

1*сут-1 [Кудоярова и др., 2013] 

 

Поток воды в целом возрастал по мере накопления массы 

корней (рис. 59), но разница между высоко- и низкосолевыми кор-

нями сохранялась. Это был ожидаемый результат, поскольку осмо-

тический потенциал питательного раствора с высокой концентра-

цией макроэлементов был ниже (-0,05 и -0,2 МПа у НС и ВС-

раствора, соответственно), что должно было снизить способность 

корней поглощать воду из этого сосуда. Вместе с тем, различия в 

потоках воды через корневые пряди разного солевого статуса были 

не столь значительными, насколько можно было ожидать, исходя 

из снижения движущей силы высокосолевых корней. При колеба-

ниях водного потенциала листа от -0,3 до -0,4 МПа градиент вод-

ного потенциала между листом и питательным раствором составил 

–0,27-0,37 МПа в случае низкосолевых корней, и -0,1-0,2 – в случае 

высокосолевых. 
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Рис. 59. Масса корней проростков пшеницы Саратовская 

золотистая на гетерогенном питании – 2 высокосолевых (ВС, 

300% Х-А) и 3 низкосолевых корня (НС, 5% Х-А), мг*корень-1 

[Кудоярова и др., 2013] 

 

 
Рис. 60. Гидравлическая проводимость проростков пшеницы 

Саратовская золотистая на гетерогенном питании – 2 

высокосолевых (ВС, 300% Х-А) и 3 низкосолевых корня (НС, 5% 

Х-А), г*час-1*(г сырого веса корня)-1*МПа-1 [Кудоярова и др., 2013] 
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Таким образом, исходя из разницы в градиенте водного 

потенциала, можно было ожидать, что убыль воды из низкосолевого 

раствора будет примерно в 2-3 раза больше, чем из высокосолевого. 

Между тем, поток воды, проходящий через низкосолевой корень был 

только на 20-25% больше, чем через высокосолевой, а через сутки 

после начала воздействия этот показатель у высокосолевых корней был 

даже выше. Эти результаты указывают на то, что высокосолевые корни 

имели более высокую способность проводить воду. Масса 

высокосолевого корня была несколько больше, чем низкосолевого (на 

20%), однако это превосходство было не настолько большим, чтобы 

компенсировать низкий водный потенциал высокосолевого 

питательного раствора (рис. 59). Расчет гидравлической проводимости 

ВС и НС корней по аналогии с законом Ома показал, что в расчете на 

единицу их массы она была действительно выше у высокосолевых 

корней, что наиболее ярко проявлялось через сутки после размещения 

корней в растворы с разной концентрацией макроэлементов (рис. 60).  

Было высказано предположение, что гидравлическая 

проводимость корней может возрастать за счет нарушения целостности 

поясков Каспари в процессе формирования боковых корней [Steudle, 

Peterson, 1998]. Хорошо известно, что отложение лигнина и суберина в 

эндо- и экзодерме корней снижает их гидравлическую проводимость 

[Sutka et al., 2011]. В процессе своего роста боковые корни, закладка 

которых происходит в перицикле, раздвигают клетки эндодермы и 

коры, нарушая тем самым целостность гидрофобного слоя. Вместе с 

тем, эти теоретические рассуждения не были подтверждены 

экспериментально, и возможный вклад образования боковых корней в 

гидравлическую проводимость не оценивался.  

Ранее, в разделе 1.5, нами было показано усиление ветвления вы-

сокосолевых корней по сравнению с низкосолевыми. Из рисунка 33 

(разд. 1.5) видно, что у растений данного сорта примордии боковых 

корней выявлялись уже через сутки после начала воздействия. На вто-

рой день проявлялись различия между корнями разного солевого ста-

туса: больше примордиев было зарегистрировано у ВС-корней. Коли-

чество примордиев боковых корней достигало максимума на третий 

день, когда различия между ВС и НС зародышевыми корнями были 

выражены в наибольшей степени. Затем их количество снижалось за 

счет их активного удлинения и превращения в собственно боковые 

корни. 

Тот факт, что количество примордиев боковых корней было 

больше у высокосолевых корней, которые имели по нашим данным 

более высокую гидравлическую проводимость, свидетельствует о 

возможном вкладе формирования примордиев в повышение 
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гидравлической проводимости корней. Вместе с тем, точного 

соответствия между этими показателями выявить не удалось. Так, 

максимально большое количество примордиев и наиболее выраженное 

превосходство высокосолевых корней по этому показателю было 

зарегистрировано на третий день после начала воздействия, но в этот 

период различия между корневыми прядями по гидравлической 

проводимости не были наибольшими, а наоборот, наметилась 

тенденция к их нивелированию (рис. 60). Кроме того, наиболее яркие 

различия по гидравлической проводимости корней были 

зарегистрированы через сутки после начала воздействия, когда 

удавалось лишь только выявить первые примордии. Хотя в этот период 

могла происходить закладка примордиев, которые через сутки в 

большем количестве появлялись на высокосолевых корнях, – на этой 

стадии своего формирования, когда еще не было возможности 

обнаружить их визуально, примордии были не в состоянии нарушить 

целостность поясков Каспари. Эти результаты указывают на то, что на 

первом этапе ответа на гетерогенное минеральное питание повышение 

гидравлической проводимости высокосолевых корней должно было 

происходить за счет иного механизма. 

Известно, что гидравлическая проводимость зависит от 

количества и активности водных каналов аквапоринов в мембранах 

клеток [Maurel et al., 2008]. Было высказано предположение о том, что 

снижение их активности при засолении снижает гидравлическую 

проводимость и приток с водой токсичных ионов [Boursiac et al., 2005], 

а стимулом для этого эффекта может быть осмотический сигнал. В 

наших опытах осмотический сигнал (существенное снижение 

осмотического потенциала высокосолевого раствора) приводил не к 

снижению, а к повышению гидравлической проводимости. Вероятно, 

характер изменения гидравлической проводимости в ответ на 

снижение осмотического потенциала зависит от ионного состава 

среды: повышается при наличии в нем макроэлементов и снижается в 

присутствии токсичных солей. Полученные нами результаты 

соответствуют и зарубежным данным, что локальное повышение 

концентрации нитратов увеличивало гидравлическую проводимость 

корней [Gorska et al., 2008]. 

Таким образом, наши результаты свидетельствуют о том, что 

неравномерное (гетерогенное) распределение ЭМП в прикорневой 

среде вызывает относительно быстрые (заметные уже через сутки) 

изменения гидравлической проводимости в области повышенной 

концентрации солей, что должно способствовать их активному 

поглощению растением. Возрастанию гидравлической проводимости 

при более длительном воздействии повышенной концентрации 
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элементов питания может способствовать и активация ветвления 

высокосолевых корней. 

2.4.4. Содержание АБК в корнях пшеницы различного солевого 

статуса 

После недельного проращивания растений пшеницы в гомоген-

ных условиях (0,05 смеси Хогланда-Арнона) последующее создание 

гетерогенной среды, приводит к быстрому изменению концентрации 

абсцизовой кислоты в корнях разного солевого статуса. Повышение 

концентрации питательной смеси до 3 норм Хогланда-Арнона вызыва-

ло в первые часы увеличение содержания абсцизовой кислоты в корне-

вой пряди, подвергшейся данному воздействию (рис. 61). У низкосоле-

вых корней наблюдали противоположную реакцию. В дальнейшем 

различия корневых прядей по данному признаку несколько снижались. 

Происходило это как за счет уменьшения концентрации абсцизовой 

кислоты в высокосолевых корнях, так и за счет ее повышения в корнях, 

не подвергавшихся дополнительному солевому воздействию. Несмотря 

на это, и через 30 часов локального воздействия повышенной концен-

трации солей количество абсцизовой кислоты в корнях разного солево-

го статуса оставалось достоверно различным (рис. 61). 

Данный эксперимент свидетельствует о высоком уровне лабиль-

ности концентрации абсцизовой кислоты в корнях при локальном воз-

действии повышенной концентрацией питательного раствора. Уже в 

первые часы после солевого воздействия в ответную реакцию на по-

вышенную концентрацию ионов вовлекается не только ВС прядь кор-

ней, но и та часть корневой системы, которая находится в неизменной 

питательной среде с исходно низким содержанием ионов.  

В процессе адаптации к локальному возрастанию концентрации 

питательного раствора наблюдаются заметные различия в реагирова-

нии корней разного солевого статуса по признаку содержания абсцизо-

вой кислоты (рис. 61) и цитокининов (рис. 49). Вероятно, выявленное 

несходство обуславливается в первую очередь разной физиологиче-

ской ролью абсцизовой кислоты и цитокининов в жизни растения. 

Можно предполагать, что рост прядей разного солевого статуса связан 

с различиями в содержании цитокининов в корнях после локального 

солевого воздействия.  

Динамику содержания абсцизовой кислоты в корневых прядях в 

течение первых 30 часов после солевого воздействия, по-видимому, 

можно рассматривать как реакцию тревоги [Селье, 1972], первичный 

ответ корневой системы растений на локальное повышение концентра-

ции питательного раствора. Вполне логичной явилась постановка во-
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проса: а что же происходит дальше, чем завершается период адаптации 

корневой системы к условиям гетерогенной среды. 

 

 
Рис. 61. Концентрация абсцизовой кислоты в корнях пшеницы 

при локальном воздействии питательной смесью с повышенным 

содержанием солей: 1 - высокосолевые корни (3 нормы Х-А), 2 - 

низкосолевые корни (0,05 нормы Х-А). 3 - корни контрольных 

растений (гомогенная среда (0,05 норм Х-А) [Иванов и др., 1993] 
 

Для изучения изменений в гормональном статусе корней после 

семи суток локального воздействия питательной смесью повышенной 

концентрации было проведено пять самостоятельных экспериментов. 

Содержание абсцизовой кислоты в высокосолевых корнях оказалось 

достоверно выше, чем в низкосолевых (рис. 62). 

По нашему представлению, эти результаты позволяют с большой 

долей достоверности заключить, что в процессе адаптации корневой 

системы к условиям гетерогенности питательной среды формируются 

стойкие различия в обеспеченности фитогормонами корневых прядей 

различного солевого статуса. 

Повышение концентрации питательной среды, как для всей кор-

невой системы, так и для ее части (высокосолевые корни) сопровожда-

ется адекватным возрастанием концентрации абсцизовой кислоты по 

сравнению с растениями, находящимися в условиях гомогенной среды 

с низким содержанием элементов питания (рис. 62). Однако при этом в 
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НС корнях, напротив, наблюдается достоверное снижение уровня АБК, 

по сравнению с применением той же концентрации питательного рас-

твора для всей корневой системы (рис. 62).  

 

 
Рис. 62. Концентрация абсцизовой кислоты в корнях пшеницы 

через 7 суток воздействия питательной смесью с повышенным со-

держанием солей: НС гом. - корни контрольных растений (0,05 

нормы Х-А, гомогенная среда), Гетер. - локальное воздействие (ге-

терогенная среда), ВС гом. - тотальное воздействие (3 нормы Х-А, 

гомогенная среда). ВС - высокосолевые корни (3 нормы Х-А). НС 

- низкосолевые корни (0,05 нормы Х-А) [Иванов и др., 1993] 

 

Активация удлинения корней вне очага минерального питания 

при локальном внесении удобрений вполне может обеспечивать повы-

шение способности растений поглощать воду из нижних слоев почвы, 
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мым повышение засухоустойчивости растений при локальном внесе-

нии удобрений.  

Представляло интерес выяснить, связана ли эта функциональная 

специализация с чем-то иным, кроме увеличения длины корней. Для 

этого мы сравнили поглощение воды корнями из отсека с низкой и вы-

сокой концентрацией ионов (рис. 56). В гидропонической культуре 
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ней поглощать воду.  
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до 80% воды). Поскольку осмотический потенциал питательного НС 

раствора был выше, чем в ВС растворе (-0,005 и -0,201 МПа соответст-

венно). Это означает, что при общем водном потенциале листьев гра-

диент водного потенциала между ВС корнями и побегом был в 2-3 раза 

ниже, чем в случае НС корней, чем и можно объяснить больший поток 

воды через НС корни. Расчет гидравлической проводимости показал, 

что, начиная с шестых суток эксперимента она была выше у низкосо-

левых корней (рис. 60).  

Неожиданной оказалось повышенная гидравлическая проводи-

мость ВС корней в начале солевого воздействия (с первого по пятый и 

особенно в первый день, рис. 60). По мнению Э. Штедле [Steudle, 

2000], ветвление может способствовать повышению гидравлической 

проводимости, что соответствует нашим данным о большей гидравли-

ческой проводимости у более сильно ветвящихся ВС корней. Однако в 

первый день увеличение числа примордиев боковых корней вообще не 

обнаруживалось (рис. 33 разд. 1.5). Известна способность АБК активи-

ровать водные каналы и гидравлическую проводимость [Tardieu et al., 

2010; Kudoyarova et al., 2011]. Оценка гормональной реакции на гете-

рогенное распределение ионов показала повышенный уровень АБК в 

ВС корнях уже в первые 6 часов после начала эксперимента (рис. 61), 

что указывает на возможную роль этого гормона в повышении гидрав-

лической проводимости в первые сутки солевого воздействия.  

В обзорах по водным каналам аквапоринам говорится о том, что 

снижение их активности в очаге с высокой концентрацией токсичных 

солей ограничивает их поступление в растение с транспирационным 

током [Maurel et al., 2010]. По нашим данным, в очаге с элементами 

питания происходит обратное, и повышение гидравлической проводи-

мости обеспечивает приток ионов в корни. Похоже, растение как-то 

способно различать токсичные и необходимые для жизнедеятельности 

ионы. 

Таким образом, гетерогенность минерального питания приводит к 

функциональной специализации высокосолевой пряди на поглощении 

ионов, а низкосолевой – на поглощении воды. Локальные и системные 

реакции в области корней обеспечивают оптимизацию снабжения рас-

тений не только элементами питания, но и водой.  

*** 

Если сравнивать гетерогенное питание с гомогенным избытком 

минеральных солей (приводящим к некоторому дефициту воды) и с 

гомогенной низкой концентрацией ЭМП во всей зоне корней, т.е. с 

дефицитом ионов, то основные различия растений перечисленных ва-
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риантов питания – это стимуляция роста на гетерогенной среде и его 

подавление при тех же экстремальных гомогенных воздействиях. 

Увеличение длины корней и соотношения массы побега и корня в 

пользу корневой системы считается важным механизмом повышения 

засухоустойчивости растений [Witcombe et al., 2008; Semenov, Halford, 

2009; Fischer, Edmeades, 2010]. Как видно из рис. 14, равномерное по-

вышение уровня минерального питания обеспечивало относительное 

подавление роста корней, проявлявшееся в снижении соотношения 

массы корня и побега. Это можно объяснить подавлением донорной 

функции листа под влиянием повышенной концентрации нитратов [Ба-

ташева и др., 2007; Хамидуллина и др., 2011; Scheible et al., 1997]. По-

добная реакция и могла быть причиной снижения засухоустойчивости 

растений под влиянием разбросного внесения удобрений. Крайне важ-

но то, что относительное торможение роста корней не проявлялось при 

гетерогенном распределении элементов питания в среде (рис. 63).  

 

 
Рис. 63. Масса побега и корней и их соотношение через 14 дней 

после размещения 4-дневных проростков пшеницы в сосуды с 

гомогенным и гетерогенным распределением питательной смеси 

Хогланда-Арнона (Х-А). Статистически различающиеся значения 

обозначены различными буквами (P≥0.95) [Иванов, 2013] 

 

Неравномерное распределение элементов питания стимулировало 

удлинение корней и приводило к относительной активации их роста в це-

лом (повышение соотношения масс корня и побега). Развитие корней при 

локальном питании напоминало их реакцию на дефицит минерального 

питания. Известно, что растения одинаково реагируют на дефицит воды и 

макроэлементов (и в том, и другом случае происходит относительная ак-

тивация роста корней [Chapin, 1990]), что указывает на сходство механиз-

мов устойчивости к обоим этим факторам среды [Jeschke et al., 1997; 

Wittenmayer, Merbach, 2005]. Знаменитая «Зеленая революция» была ос-

нована на применении больших доз удобрений и отборе растений по их 

надземной массе [Den Herder et al., 2010]. В результате произошел отбор 
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растений со слабо развитой корневой системой [Waines, Ehdaie, 2007], что 

отрицательно сказалось на их засухоустойчивости, и привело к разговорам 

о необходимости «зеленой революции под землей» [Gewin, 2010]. Судя по 

нашим данным, это упущение может быть компенсировано локальным 

внесением удобрений, которое активирует не только рост корневой систе-

мы, но и ее функциональную активность. Учитывая важность влияния 

минерального питания на соотношение массы побега и корня, рассмотрим 

подробнее этот вопрос на модели с гидропонической культурой.  

Как можно было ожидать, как сухая, так и сырая масса побега и кор-

ня измеренная через 14 дней после начала лабораторных опытов была 

наиболее низкой у растений на дефиците питания (рис. 63). Равномерное 

увеличение доступности питательных веществ (достаточное равномерное 

снабжение питанием) повышало массу побега в большей степени, чем 

корней, приводя к снижению соотношения масс корни/побег. Действие 

локального питания изучали также в экспериментах на растениях с корне-

вой системой, разделенной между отсеками с высокой и низкой концен-

трацией питательных веществ (усредненная концентрация ЭМП, была 

такой же, как в варианте с одинаковой достаточной концентрацией в обо-

их контейнерах). Далее эти части корневой системы назовем высоко- и 

низкосолевыми. Локальное питание стимулировало накопление массы 

побега также, как и равномерное увеличение уровня питания, но корни, 

распределенные между контейнерами с контрастной концентрацией пита-

тельных веществ имели большую массу, что приводило к более низкому 

соотношению масс побег/корни. Кроме того, при локальном питании кор-

ни, контактирующие с раствором низкой концентрации, были длиннее, 

чем у растений, выращиваемых с равномерным распределением ЭМП. 

Эффект был сходным для обоих испытанных сортов. 

В результате интуитивного выбора улучшенного роста побега, со-

временные сорта имеют меньшую корневую систему, чем старые [Waines, 

Ehdaie, 2007], что приводит к их неудовлетворительной реакции на засуху 

[Araus et al., 2002]. Избыточное удобрение, вероятно, будет иметь те же 

самые последствия. Это может стать серьезным недостатком в современ-

ной селекции растений, которое ныне нацелено на увеличение продуктив-

ности растений в неблагоприятных условиях. Соответственно, корни ста-

ли центром многих физиологических исследований, нацеленных на по-

вышение засухоустойчивости [Witcombe et al., 2008; Semenov, Halford, 

2009; Fischer, Edmeades, 2010]. Представленные результаты показывают, 

что функциональная активность корней может быть улучшена не только в 

процессе отбора, но и локальным размещением удобрений.   
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ГЛАВА 3. РОЛЬ ПОСТУПАЮЩИХ ИЗ КОРНЕЙ ЦК И АБК 

СИГНАЛОВ В РЕГУЛЯЦИИ ФОТОСИНТЕЗА, ТРАНСПОРТА 

АССИМИЛЯТОВ И ОТЗЫВЧИВОСТИ РАСТЕНИЙ НА 

ДОПОЛНИТЕЛЬНЫЕ ВОЗДЕЙСТВИЯ ПРИ ГЕТЕРО- И 

ГОМОГЕННОМ РАСПРЕДЕЛЕНИИ ЭЛЕМЕНТОВ ПИТАНИЯ 

Системная реакция растений на гетерогенность корнеобитаемой 

среды подразумевает поступление из корней каких-то сигналов, 

приводящих к сдвигам основных функций растения на уровне целого 

организма. Анализируя изменение этих функций можно предположить 

и те реакции и сигналы, которые могут лежать в основе этих 

изменений.  

3.1. Отзывчивость растений на дополнительные 

воздействия при гомогенном и гетерогенном питании 

Локальное питание стабилизирует продуктивность растений не 

только при недостатке влаги в почве, но и при огромном спектре 

других факторов внешней среды и антропогенных воздействий. 

Локальное внесение удобрения эффективно при недостатке тепла, 

повышает устойчивость к неблагоприятным условиям перезимовки: 

общую выживаемость озимых злаков [Салимгареев, 1976; 

Каликинский, 1977; Медведев,1980], улучшает перезимовку растений 

клевера [Персикова, 1987, 2002] и картофеля [Гершевич, Доманская, 

1986]. Размещение фосфорного удобрения экраном влияет на 

топографию распределения корней яровой пшеницы [Ушаков, 

Гавриленко, 1987] в почве с большим охватом прогреваемого 

почвенного горизонта. Локальное размещение удобрений снижает 

отрицательное действие уплотнения почвы на продуктивность 

растений. Отмечается, что локализация удобрений лучшие результаты 

дает при повышенной плотности почвы, в засушливые годы, на бедных 

почвах, в районах с коротким вегетационным периодом [Гордеев, 

1991]. Высокая эффективность локального питания, по мнению автора, 

в определенной степени связана с изменениями электрохимических 

процессов в почве, оказывающих воздействие на мембранный 

протонный барьер клеток корней. При гетерогенном распределении 

минерального питания в среде снижается негативное действие 

уплотнения почвы на пшенице [Соколов и др., 1992] и кукурузе 

[Ладонин и др., 1996]. Также эта технология способствует снижению 

засоренности посевов: количество сорняков в посевах сои при 

локальном внесении основного минерального удобрения было в 1,5-3 

раза (а по массе в 4-5 раз) меньше, чем при разбросном [Грицун, 1975], 
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сходный эффект (в 2-6 раз) наблюдали и на яровой пшенице 

[Трапезников, 1983]. А конкуренция растений основана на сложных 

реакциях, в которых также могут быть задействованы фитогормоны 

[Архипова и др., 2015]. 

Характер распределения элементов питания в почве сказывается 

не только на действии многих природных факторов на урожай, но и 

антропогенных воздействий. Ярким примером этому могут служить 

результаты математического анализа данных в эксперименте с яровой 

пшеницей (табл. 24 разд. 2.1). В нем были рассчитаны коэффициенты 

линейной зависимости вида у=ax+b урожая от температурно-

влажностных условий (в конечном счете, от влагообеспеченности 

растений). Локализация удобрения, как без обработок, так и на фоне 

дополнительных воздействий (закалка, подкормка азотом), приводила 

к изменению коэффициентов a и b линейной регрессии, делая прямую 

более пологой (рис. 38 разд. 2.1), т.е. урожай становился в меньшей 

степени зависим от гидротермических условий (снижение 

коэффициента a) и стабилизировался на более высоком уровне 

(повышение коэффициента b). 

Урожай – интегральный показатель, его величина и качество 

определяются генетическим потенциалом растений, сложным 

сочетанием большого числа как регулируемых, так и нерегулируемых 

факторов внешней среды. Поскольку взаимовлияние антропогенных 

воздействий и природных факторов на продукционный процесс может 

носить характер аддитивности, синергизма или антагонизма, большой 

интерес представляло выяснение роли локального питания в 

технологии возделывания культур. Применение удобрений является 

хоть и важной, но только частью этой технологии. Обширный 

материал, полученный на различных культурах при большом 

разнообразии почвенно-климатических условий, не дает ответа на 

данный вопрос. Мало того – он вообще исследователями не изучался. 

Учитывая силу влияния гетерогенного распределения удобрения в 

почве на происходящие в ней процессы, а также особенности 

реагирования растений на локальное питание, стоило ожидать, что оно 

может, так или иначе, влиять на эффективность дополнительных 

воздействий. Изучение проблемы может быть полезным для 

разработки моделей технологий, позволяющих решать вопросы энерго- 

и ресурсосбережения, экологической безопасности, а также повышения 

устойчивости агроценозов к неблагоприятным условиям 

произрастания.  

С целью ответа на вопрос о влиянии локального питания на 

отзывчивость растений к дополнительным воздействиям провели 

серию экспериментов на сортах яровой пшеницы. На основе данных о 
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способности листьев растений к поглощению ионов фосфора [Туева, 

1966] была высказана гипотеза о возможности снижения 

отрицательного действия засухи на продукционный процесс 

некорневых подкормок фосфатом [Павлов, 1982]. Проверка данного 

предположения на яровой мягкой пшенице сорта Московская 35 на 

фоне различных способов внесения нитрофоски в целом нашла свое 

подтверждение. Эксперименты проводили в сосудах без дна. 

Влажность почвы с фазы кущения поддерживали на уровне, близком к 

30% от ППВ. Степень влияния трехкратного опрыскивания растений (в 

кущение, колошение и в начале формирования зерна) настоем 

суперфосфата из расчета P10 в значительной мере зависела от характера 

распределения нитрофоски в почве (табл. 38). При ленточном внесении 

нитрофоски в первом опыте прибавка массы зерна с сосуда была на 

грани достоверности, во втором – отсутствовала вовсе. В то же время 

на растениях без удобрения и при его перемешивании со всем объемом 

почвы сосуда эффект некорневого применения фосфора проявился 

весьма четко.  

 
Таблица 38\ 

Влияние способа внесения нитрофоски  

на эффективность некорневых фосфорных подкормок  

в условиях засухи на урожай зерна яровой пшеницы Московская 35 [Тра-

пезников и др., 1999] 

 

Эффективность данного приема была давно показана в полевых 

условиях на фоне без удобрения или его равномерного внесения 

[Павлов и др., 1985]. При ленточном размещении удобрения причиной 

пониженной отзывчивости растений на некорневое применение 

фосфора может быть то, что в очаге концентрация доступного фосфата 

остается высокой в течение всей вегетации яровой пшеницы 

[Трапезников. 1983]. Данная особенность в сочетании с сильно 

разветвленной корневой системой в зоне очага (разд. 1.1) 

Вариант опыта 
Опыт 1 Опыт 2 

г/сосуд % г/сосуд % 

Без удобрения 7,9 100 4,0 100 

P (3 г/м2, некорневая подкормка) 8,7 110 4,7 118 

N0,15P0,15K0,15 перемешано с почвой  8,3 100 13,2 100 
N0,15P0,15K0,15 перемешано с почвой  
+ P (3 г/м2, некорневая подкормка) 

10,6 128 14,4 109 

N0,15P0,15K0,15 лентой  9,3 100 15,0 100 
N0,15P0,15K0,15 лентой  
+ P (3 г/м2, некорневая подкормка) 

9,9 106 15,2 101 

НСР05 0,6  1,2  
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обусловливает относительно нормальное снабжение растений 

фосфором даже в условиях дефицита влаги. 

В наших опытах способ внесения удобрения и применение 

подкормок растений фосфором практически не влияли на содержание 

общего азота в зерне. Иное наблюдалось в отношении белка и 

небелкового азота. На фоне ленточного размещения нитрофоски 

содержание белка от некорневой подкормки повысилось на 1,13%; а 

неорганического азота, наоборот, уменьшилось на 0,24%. Вероятно, 

подобное сочетание воздействий создавало более благоприятные 

условия для функционирования белоксинтезирующей системы в 

зерновках в период налива, чем это имело место у растений, 

произраставших на фоне без применения удобрения или при 

равномерном перемешивании его с почвой.  

В связи с обсуждаемым вопросом большой интерес представляют 

подкормки растений азотом, предложенные впервые А.Н. Павловым 

[1955, 1967], с целью повышения качества зерна пшеницы. 

Последующие многочисленные исследования подтвердили их высокую 

эффективность. Локальное применение основного минерального 

удобрения обеспечивает ближе к оптимальным, чем разбросное, 

условия питания всеми вносимыми элементами, включая азот. Заметно 

повышается не только коэффициент использования азота удобрений и 

почвы, но и усиливается процесс его реутилизации из вегетативных 

органов в зерновки в период налива [Трапезников, 1983]. Поэтому 

представляла большой интерес проверка сочетания способов внесения 

удобрения с некорневой подкормкой растений азотом. Данное 

воздействие практически не оказывает влияния на величину урожая 

пшеницы, но повышает содержание в зерне белка и клейковины. 

Многолетние наблюдения на трех сортах яровой пшеницы показали, 

что некорневая подкормка в цветение мочевиной или плавом (50% 

мочевины + 50% аммиачной селитры) в дозе N30 при всех уровнях 

минерального питания стимулировала (с разной степенью 

достоверности) накопление белка в зерновках. У сорта Московская 35 

при некоторых различиях по фонам питания от некорневой подкормки 

содержание белка возрастало на одну и ту же величину (табл. 39). На 

сорте Симбирка выделялось по данному признаку сочетание 

локального способа с подкормкой (табл. 40), на твердой пшенице 

Безенчукская 139 наиболее значимое влияние проявилось на фоне без 

удобрения и разбросном внесении нитрофоски (табл. 41). Достаточно 

рельефные различия были получены по содержанию клейковины на 

сортах Московская 35 и Безенчукская 139 (табл. 39, 41). Наиболее ярко 

положительное действие некорневой подкормки проявилось на фоне 

без удобрения и разбросном способе внесения нитрофоски. На сорте 
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Симбирка достоверных различий по данному признаку не было 

получено при всех уровнях минерального питания (табл. 40). Вероятно, 

при практическом использовании данного воздействия необходимо 

учитывать не только уровень обеспеченности растений элементами 

питания, но и генотипические особенности сорта. 
Таблица 39 

Действие некорневой подкормки азотом на содержание белка и 

клейковины в зерне пшеницы Московская 35, % (средние за 7 лет) 

[Трапезников и др., 1999] 

Фон питания 
Белок Клейковина 

фон фон +N30 фон фон +N30 

Без удобрения 13,8 14,3 26,6 29,4 

(NPK)60 вразброс 14,2 14,7 27,5 31,7 

(NPK)60 локально 14,4 14,9 28,6 30,0 

НСР05 0,6 2,3 

 

Для повышения продуктивности и устойчивости агроценозов к 

Подобная связь прослеживается и в отношении обработки семян 

твердой пшеницы гуматом натрия. В среднем за два года данное 

воздействие на неудобренном фоне повысило урожай зерна на 2,6; на 

фоне (NPK)60 вразброс – на 3,3 ц/га. На фоне локального внесения той 

же дозы удобрения обработка семян гуматом даже приводила к 

слабому снижению урожая зерна (на 2,4 ц/га).  

Наряду с веществами стимулирующего типа действия изучали 

также влияние ретарданта хлорхолинхлорида (ССС), ингибирующего 

рост растений и повышающего их устойчивость к полеганию. На 

сортах мягкой пшеницы была выявлена определенная связь степени 

ингибирования роста растений в высоту и способа внесения удобрения. 

На фоне ленточного внесения нитрофоски она была выражена менее 

сильно, чем при разбросном способе (табл. 42).  

На твердой пшенице их взаимодействие носило индифферентный 

характер. В среднем за три года выявилась определенная связь в 

реакции твердой пшеницы на применение хлорхолинхлорида и его 

сочетания с некорневой подкормкой азотом в цветение и способом 

распределения удобрения в корнеобитаемой среде (табл. 43).  
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Таблица 40 

Действие некорневой подкормки азотом на содержание белка и 

клейковины в зерне пшеницы Симбирка, % (средние за 3 года) 

[Трапезников и др., 1999] 

Фон питания 
Белок Клейковина 

фон фон +N30 фон фон +N30 

Без удобрения 13,1 13,4 28,3 29,9 

(NPK)60 вразброс 13,4 13,1 30,7 29,6 

(NPK)60 локально 13,0 13,9 28,8 29,3 

НСР05 1,1 2,7 

 
Таблица 41 

Действие некорневой подкормки азотом на содержание белка и 

клейковины в зерне пшеницы Безенчукская 139, % (средние за 8 лет) 

[Трапезников и др., 1999] 

Фон питания 
Белок Клейковина 

фон фон +N30 фон фон +N30 

Без удобрения 12,6 13,8 29,3 33,0 

(NPK)60 вразброс 13,6 14,6 32,3 34,8 

(NPK)60 локально 13,4 14,1 31,0 33,0 

НСР05 1,1 2,5 

 

Наибольшее повышение урожая зерна от применения ХХХ и его 

сочетания с подкормкой отмечалось при разбросном способе внесения 

нитрофоски. В меньшей степени это проявлялось на неудобренном 

фоне. На фоне ленточного применения удобрения сочетание 

хлорхолинхлорида с некорневым применением азота оказалось вообще 

неэффективным. По усредненным данным, использование аминной 

соли 2,4-Д практически не оказывало влияния на продуктивность 

растений. Однако при определенных условиях и гербицид мог 

оказывать положительное влияние на продуктивность растений. Это 

наблюдалось, например, в наиболее благоприятных из всех лет 

условиях 1990 г., когда отмечалась исключительно высокая 

отзывчивость растений на применение удобрений, особенно внесенных 

ленточным способом. Положительное действие 2,4-Д на неудобренном 

фоне было связано не с гербицидным эффектом (посевы были чистыми 
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от сорняков), а, вероятнее всего, как с регулятором роста ауксинового 

типа (табл. 44).  
Таблица 42 

Влияние хлорхолинхлорида на уменьшение высоты растений,  

% от высоты контрольных (без обработки) растений  

[Трапезников и др., 1999] 

Способ внесения Московская 35 Симбирка Безенчукская 139 

(NPK)60 вразброс 18,5 19,4 20,2 
(NPK)60 локально 12,4 9,0 20,6 

 

Таблица 43 

Отзывчивость яровой твердой пшеницы Безенчукская 139 на применение 

хлорхолинхлорида и некорневой подкормки азотом  

(среднее за три года), ц/га [Трапезников и др., 1999] 

Фон питания Урожай зерна по фону 
± к фону 

ХХХ ХХХ + N30 N30 

Без удобрения 33,1 7,6 8,8 2,7 
(NPK)60 вразброс 38,8 12,9 11,6 1,0 
(NPK)60 локально 43,9 6,8 -4,3 0,5 

НСР05 4,8    

 

Таблица 44 

Влияние физиологически активных веществ на урожай зерна твердой 

пшеницы в зависимости от уровня минерального питания растений, ц/га 

[Трапезников и др., 1999] 

Фон питания Урожай зерна  
по фону 

± к фону 

2,4 Д ССС N30 ССС + N30 

Без удобрения 36,8 +7,9 +7,1 +1,8 +8,4 
(NPK)60 вразброс 46,8 -0,7 +16,2 +4,1 +12,5 
(NPK)60 локально 55,9 -4,7 +4,1 -0,2 +2,4 

НСР05 5,0     

 

Подобного эффекта не наблюдалось при разбросном применении 

удобрения, а при локальном отмечалось даже снижение урожая на 

величину, близкую к достоверной на 5%-м уровне значимости. Можно 

было предполагать, что экзогенный регулятор роста в этом случае 

приводил к нарушению сбалансированного под влиянием очага 

повышенной концентрации ионов в почве пула эндогенных 

фитогормонов в растении. Проверке этого предположения посвящены 

последующие разделы этой главы и вся глава 4. В благоприятных для 

развития растений условиях данного сезона существенные различия 

наблюдались и в их отзывчивости на применение хлорхолинхлорида. 

Высокая эффективность его применения при полегании посевов четко 

проявилась на неудобренном фоне, а особенно сильно при разбросном 
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внесении удобрений. Такое сочетание воздействий обеспечило 

формирование максимального урожая зерна (63,0 ц/га). При ленточном 

размещении удобрения прибавка урожая зерна от хлорхолинхлорида 

оказалась в четыре раза ниже. Наиболее вероятным объяснением 

своеобразной ответной реакции растений на применение ретарданта 

может быть следующее. Во-первых, полегание растений на фоне 

ленточного внесения удобрения не в столь большой степени, как при 

других уровнях питания, подавляло процесс фотосинтеза. Во-вторых, в 

меньшей мере тормозился транспорт новообразованных ассимилятов и 

продуктов гидролиза из вегетативных органов в зерновки в период их 

налива [Трапезников, 1983]. Ранее уже упоминалось, что локальное 

питание обеспечивает в системе целого растения более жестко 

детерминированные донорно-акцепторные взаимодействия между 

вегетативными органами и зерновками в период отложения запасных 

веществ в пользу последних [Трапезников, 1983]. По-видимому, 

дополнительное воздействие веществами с высокой биологической 

активностью приводит к нарушению сложившихся в системе целого 

растения оптимальных взаимодействий между органами и ключевыми 

физиологическими функциями, что и находит отражение в 

продуктивности растений.  

Анализ большого блока данных по признаку величины урожая, 

полученных на ряде сортов яровой пшеницы, показывает, что на фоне 

ленточного внесения основного минерального удобрения вероятность 

получения достоверных изменений в урожае зерна от дополнительных 

воздействий в онтогенезе растений в два раза ниже, чем при 

разбросном способе, в том числе изменений со знаком “минус” – более 

чем в два раза (табл. 45).  
Таблица 45 

Доля случаев достоверного влияния дополнительных воздействий  

(подкормки азотом, фосфором, применение физиологически активных 

веществ, закалка семян) на урожай и массу зерновок яровой пшеницы, % 

[Трапезников и др., 1999] 

Эффект 
Фон питания 

без удобрения NPK вразброс NPK локально 

Урожай зерна (82 опыта) 
Всего по 5 сортам 21 32 16 
с + эффектом 12 12 7 
с – эффектом 9 20 9 

Масса 1000 зерен (44 опыта) 
Всего по 5 сортам 52 41 23 
с + эффектом 20 9 7 
с – эффектом 32 32 16 
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Сходные результаты были получены и по такому признаку, как 

масса 1000 зерен. Анализ силы влияния дополнительных воздействий 

по более широкому набору признаков, включая рост растений, 

показатели качества урожая и т.д. также свидетельствуют о 

стабилизирующем действии локального питания. Доля достоверных 

изменений всех учитывавшихся показателей как продуктивности, так и 

качества на семи сортах яровой пшеницы за 20-летний период 

составила по фону без удобрения 31,7%, при разбросном внесении 

NPK – 36,9% и локальном – 28,1% при объеме выборки по каждому 

уровню питания более 200 опытов.  

Таким образом, локальное питание оптимизирует продукционный 

процесс, т.е. стабилизирует урожай и качество зерна 

сельскохозяйственных культур при различных воздействиях, как 

внешней среды, так и при антропогенных воздействиях (Табл. 45). 

 
Таблица 46 

Относительная эффективность инокуляции бобов сои СибНИИк 315 

ризоторфином при различных уровнях минерального питания растений, 

% [Трапезников и др., 1999] 

Фон питания Урожай 
Сбор 

протеина жира 

Без удобрения 113 126 104 
N30P60K30 вразброс 115 125 112 
N30P60K30 локально 108 117 102 
Примечание. За 100% приняты результаты по фонам питания без инокуляции 

 

Такой эффект локального питания проявлялся не только на 

пшенице. Эксперименты показали, что способ внесения основного 

минерального удобрения в некоторой степени определяет 

эффективность инокуляции соевых бобов ризоторфином (штамм 634б). 

В варианте с локальным внесением удобрения формировался урожай 

на 2,1 ц/га выше, чем при разбросном способе, с несколько 

повышенным содержанием в бобах протеина и жира. На всех фонах 

питания инокуляция оказывала положительное влияние на урожай 

бобов, содержание в них протеина и несколько снижала количество 

жира. Однако степень этого влияния была различной. Относительная 

прибавка от инокуляции урожая бобов, сбора протеина и жира с 

единицы площади при локальном внесении удобрения были менее 

значимыми, чем при других уровнях минерального питания растений 

(табл. 46).  

Представляется, что при совершенствовании технологий 

возделывания полевых культур, испытании и применении 

дополнительных воздействий на растения, включая некорневые 
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подкормки и биологически активные вещества стимулирующего и 

ингибирующего типа действия, необходимо учитывать силу и 

полифункциональность влияния локального питания на 

продукционный процесс и его стабилизацию при неблагоприятных 

условиях произрастания. Дифференцированный подход к поиску 

наиболее оптимальных сочетаний воздействий в онтогенезе растений 

необходим при решении вопросов энерго- и ресурсосбережения и 

экологической безопасности. При гетерогенном распределении 

элементов питания в почве необходима коррекция доз или сроков 

применения дополнительных воздействий, а в некоторых случаях, 

возможно, и отказ от их использования вообще.  

При локальном питании обработка семян гуматом, как выше было 

упомянуто, не давала заметного эффекта. Показано положительное 

влияние лишь одной дополнительной обработки – инкрустации 

гуматом натрия гранул нитрофоски (табл. 47).  
Таблица 47  

Влияние инкрустации гранул нитрофоски гуматом натрия на 

урожайность, содержание протеина и клейковины в зерне твердой 

пшеницы [Трапезников и др., 2000] 

Вариант 
Урожайность, ц/га Протеин, % Клейковина, % 

1996 г. 1997 г. 1998 г. средн. 1996 г. 1997 г. 1998 г. средн. 1996 г. 1997 г. 1998 г. средн. 

Контроль 42.0 40.5 43.2 41.9 17.0 17.2 17.5 17.2 32.8 29.9 28.8 30.5 

Опыт 45.9 37.9 47.6 43.8 17.4 17.6 17.7 17.6 34.9 33.0 29.6 32.5 

НСР05 3.5 3.4 4.0  0.7 1.0 1.4  1.0 1.5 0.9  

 

Данные по урожаю зерна свидетельствуют о том, что композиция 

минерального удобрения с гуматом натрия положительно влияет на 

конечные результаты продукционного процесса.  

Дражирование гранул минерального удобрения гуматом натрия 

отразилось на урожайности яровой твердой пшеницы и некоторых 

показателях качества ее зерна. Однако нельзя сказать, что эта 

обработка явилась исключением из подмеченного нами правила, 

поскольку в этом случае само дополнительное воздействие (гумат) 

тоже, по сути, применяли локально.  

Кстати, попытки локального воздействия регуляторами на 

корневую систему растений предпринимались и ранее [Pilet, Meuwly, 

1986; Oosterhuis, Zhao, 1995] и приводили к сходным результатам. 

Например, внесение в борозды при посеве регулятора роста PGR-IV, 

содержащего главным образом гиббереллины и ауксины, оказалось 

гораздо эффективнее, чем двукратное опрыскивание им растений 

хлопчатника [Oosterhuis, Zhao, 1995]. 
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*** 

Таким образом, многочисленными исследованиями и практикой 

показано, что локальные способы применения минеральных удобрений 

в преобладающем большинстве случаев значительно превосходят 

разбросное внесение по силе влияния на продукционный процесс 

растений и способствуют его стабилизации при неблагоприятных 

условиях произрастания. Интегрированная оценка ответной реакции 

растений ряда сортов яровой пшеницы на дополнительные воздействия 

в онтогенезе свидетельствует, что на фоне локального внесения 

основного минерального удобрения вероятность получения от 

дополнительных воздействий достоверных как положительных, так и 

отрицательных изменений урожая зерна примерно в два раза ниже, чем 

при разбросном способе (табл. 45). Сходные результаты были 

получены и по некоторым признакам качества зерна. 

Полифункциональность действия локального питания на 

продукционный процесс и его стабилизацию в неблагоприятных 

условиях произрастания – результат интегрального системного 

действия очага высокой концентрации ионов, затрагивающий, судя по 

всему, регуляторные механизмы растения, участвующие в его реакции 

на широчайший спектр рострегулирующих веществ и воздействий. 

Поскольку действие экзогенных регуляторов роста связывают с 

изменениями уровня эндогенных гормонов в обрабатываемых 

растениях [Прусакова, 1984], можно предположить их участие в этой 

реакции. Логично предположить, что первичные сигналы на 

гетерогенность среды должны возникать именно в корневой системе. 

3.2. Роль гормонального статуса ВС и НС корней в 

ответных реакциях целого растения 

Изменение отзывчивости растений на дополнительные воздейст-

вия в условиях гетерогенного распределения элементов питания ука-

зывает на поступление из корней каких-то сигналов. Судя по данным 

литературы, такую роль в растении могут играть цитокинины и абсци-

зовая кислота [Davies et al., 2005], синтезируемые в корнях [Parry, 

Horgan, 1992; Miyawaki et al., 2004] и поступающие из них в побег. По-

этому мы провели ряд экспериментов по оценке содержания этих фи-

тогормонов в корневых прядях растений пшеницы при действии гете-

рогенной по минеральному питанию среды. Часть полученных данных 

уже была изложена и графически представлена в разд. 2.2 и 2.4.  

На начальных этапах онтогенеза пшеницы локальное размещение 

элементов питания приводит к четко выраженной относительной 

функциональной специализации низко- и высокосолевых прядей кор-

ней в пределах одного растения [Трапезников, 1983]. Естественно было 
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предположить, что относительная специализация может проявляться и 

в содержании фитогормонов в корневых прядях. 

Повышение концентрации питательной смеси до 3 норм Х.-А. для 

части корневой системы пшеницы Безенчукская 139 в первые же часы 

вызывало увеличение содержания АБК в корневой пряди, подвергав-

шейся данному воздействию (рис. 61 разд. 2.4). У низкосолевых корней 

наблюдалась противоположная реакция. В дальнейшем различия кор-

невых прядей по этому признаку несколько сглаживались как за счет 

уменьшения концентрации АБК в высокосолевых, так и по причине ее 

увеличения в низкосолевых прядях корней. Несмотря на это и через 30 

часов локального воздействия повышенной концентрации солей коли-

чество АБК в высоко- и низкосолевых корнях оставалось достоверно 

различным (рис. 61 разд. 2.4). 

За тот же период изменения концентрации цитокининов в корне-

вой системе носили более сложный и неоднозначный характер. Через 6 

часов солевого воздействия количество зеатина заметно возрастало в 

обеих прядях. В отличие от АБК максимальное содержание цитокини-

нов в это время обнаруживалось в низкосолевых корнях. В последую-

щий период в них происходило снижение уровня зеатина и через 30 

часов он был даже ниже исходного. В высокосолевых корнях концен-

трация цитокининов в этот период оставалась практически на стацио-

нарном уровне и через 30 часов они достоверно отличались от низко-

солевых более высоким содержанием зеатина (рис. 49 разд. 2.2). 

Динамику содержания АБК и цитокининов в корневых прядях в 

течение первых 30 часов локального солевого воздействия можно, по-

видимому, рассматривать как реакцию тревоги, первичный ответ кор-

невой системы на локальное повышение концентрации питательного 

раствора. Например, по ряду электрофизиологических показателей 

формирование устойчивых различий между высоко- и низкосолевыми 

корневыми прядями растения занимает не менее пяти суток с момента 

их помещения в условия гетерогенной по минеральному питанию сре-

ды [Усманов и др., 1983]. Данный период воздействия и был нами взят 

в качестве ориентира в последующих экспериментах. Действительно, 

после семи суток локального воздействия питательной смесью повы-

шенной концентрации содержание как АБК, так и цитокининов в вы-

сокосолевых корнях стабилизируется на более высоком уровне, чем в 

низкосолевых (рис. 61, 49). Имеются сведения, что увеличение содер-

жания АБК в корневой системе стимулирует ее ветвление [Torrey, 

1976], а высокие концентрации цитокининов приводят к торможению 

роста корней в длину [Svensson, 1972; Ruzicka et al., 2009]. Таким обра-

зом, наши данные позволяют объяснить, почему при гетерогенности 

питательной среды характерно активное ветвление и торможение ли-
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нейного роста высокосолевых прядей по сравнению с низкосолевыми 

(разд. 1.1). Поскольку имеются сведения о том, что абсцизовая кислота 

может активировать водные каналы и соответственно гидравлическую 

проводимость корней [Kudoyarova et al., 2011; Tardieu et al., 2010], бы-

страя реакция накопления этого гормона в высокосолевых прядях мо-

жет являться причиной резкого повышения их гидравлической прово-

димости сразу же после воздействия питательным раствором повы-

шенной концентрации (разд. 2.4.). 

Несмотря на различия в относительном содержании АБК и цито-

кининов в корнях разного солевого статуса, в условиях гетерогенного 

питания их концентрация во всей корневой системе в среднем пред-

ставляет промежуточное значение между этими показателями для рас-

тений на гомогенном НС и ВС питательном растворе. 

Содержание фитогормонов в прядях корней разного солевого ста-

туса свидетельствуют об относительной функциональной автономно-

сти низкосолевых корней, поскольку, как видно, характер происходя-

щих в них процессов часто имеет направленность, противоположную 

изменениям в уровне гормонов, которые происходят в высокосолевых 

корнях, причем очень быстро – уже в первые часы локального воздей-

ствия повышенной концентрацией солей. 

Однако накопление фитогормонов в корневой системе, особенно 

в ВС ее части, может рассматриваться лишь в качестве локальной ре-

акции корней на солевое воздействие. Способен ли этот сигнал распро-

страняться далее в побег и каким образом он может определять сис-

темный ответ растения на локальное питание – рассмотрим в следую-

щем разделе. 

3.3. Влияние локального питания на концентрацию ЦК и 

АБК в ксилемном эксудате кукурузы 

Увеличение содержания АБК и цитокининов в высокосолевых 

прядях корневой системы при локальном питании, представляет собой 

локальную реакцию корней на воздействие повышенной концентрации 

солей. Накопление гормонов происходит, но что же дальше? Может ли 

оно распространяться в побег и таким образом стать сигналом, опреде-

ляющим системный ответ растения на локальное питание. 

Для цитокининов и, в некоторой степени, абсцизовой кислоты ха-

рактерна альтернативность основных мест их биосинтеза. У вегети-

рующих растений основным местом синтеза цитокининов является 

апикальная меристема корней, а в последующий период также зернов-

ки, плоды [Дерфлинг, I985; Кулаева, 1987; Chen et al., 1985]. Абсцизо-

вая кислота, по данным многих исследователей [Чкаников, 1987; Коса-

ковская, Майдебура, 1989; Hartung et al., 1982] синтезируется в основ-



158 

ном в листьях, а, кроме того, в корневом чехлике [Полевой, 1985; Чка-

ников, 1987; Torrey, I976; Pilet, 1982; Barlow, Pilet, 1984; Zhang et al., 

1987]. Фитогормоны, образующиеся в корнях, транспортируются с 

ксилемным током [Palmer, Wong, 1985; Prochazka, 1982; Zhang et al., 

I987]. Следовательно, ксилемный сок и содержание в нем фитогормо-

нов в определенной мере должны характеризовать метаболическую 

активность корневой системы и степень обеспеченности гормонами 

надземных органов. 

Поскольку сбор нужного количества ксилемного эксудата у рас-

тений пшеницы, особенно на поздних этапах онтогенеза, затруднен, 

изучение ксилемного транспорта фитогормонов при различных спосо-

бах внесения удобрений проводили на другом злаке – кукурузе. Выбор 

объекта исследования обусловливался также наличием методики, по-

зволяющей проводить раздельный, с каждой солевой пряди, сбор пасо-

ки [Трапезников, 1983]. 

3.3.1. Ксилемный транспорт цитокининов всей корневой системой 

На начальных этапах работы содержание цитокининов в ксилем-

ном эксудате кукурузы, выращенной на фоне равномерного и локаль-

ного распределения NPK в почве, проводили методом биотестирова-

ния. Анализировали пасоку, полученную со всей корневой системы 

растений без разделения ее на солевые пряди. 

Биотестирование хроматограмм н-бутанольной фракции пасоки 

кукурузы показало, что в период выметывания метелки ксилемный 

эксудат растений, выращенных на исследуемых фонах питания в поле-

вых условиях, по удельному содержанию цитокининов практически не 

различался. При этом пики активности обнаруживались в зоне, соот-

ветствовавшей Rf зеатина (рис. 64А) [Иванов, 1990]. 

Во время цветения початка активность зеатина, содержащегося в 

пасоке растений на гетерогенной по ЭМП среде, была заметно выше, 

чем при равномерном распределении NPK в почве. Однако в этот пе-

риод при равномерном размещении элементов питания отмечалась 

более высокая активность цитокининов, локализованных на хромато-

грамме в области с Rf 0,4-0,6 (рис. 64Б). Для полной идентификации 

этих веществ, обладающих цитокининовой активностью, к сожалению, 

тогда не имелось соответствующих метчиков. 

Наиболее существенные различия по цитокининовой активности 

пасоки обнаруживались на стадии формирования зерна. Активность 

пасоки растений при ленточном размещении нитрофоски вдвое пре-

вышала активность пасоки при равномерном внесении NPK И локали-

зовалась в хроматографической зоне, соответствующей зеатину 

(рис. 64В). 
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Рис. 64. Цитокининовая активность бутанольной фракции пасоки 

кукурузы в период выметывания метелки (А), цветения початка 

(Б) и формирования зерна (В) при равномерном (I) и гетерогенном 

(II) распределении удобрений в почве. Z – зона хроматограммы, 

соответствующая Rf зеатина [Иванов, 1990] 
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Количество пасоки, выделяемой растениями за четыре, часа, за-

висело как от срока сбора, так и от характера распространения удобре-

ния в почве, В периоды выметывания метелки, цветения початка и 

формирования зерна при локальном размещении нитрофоски количе-

ство эксудата с растения составляло соответственно 105, 72 и 93% к 

объему пасоки при равномерном распределении удобрения. 

При сопоставлении содержания цитокининов в пасоке (рис. 64) с 

количеством выделившегося эксудата видно, что во время выметыва-

ния метелки растения на исследованных фонах питания не различались 

по обеспеченности надземной части цитокининами. 

На следующем этапе опыта (цветение початка) корни при локаль-

ном размещении NPK в почве подавали в надземную часть несколько 

меньше обладающих цитокининовой активностью соединений, чем 

при равномерном, вследствие меньшего объема выделяемой пасоки. 

Однако при этом гетерогенность корнеобитаемой среды не меняла по-

ступление зеатина в надземную часть (примерно 30%-е превышение 

концентрации фитогормонов и соответственное уменьшение объема 

пасоки нивелировали различия), но заметно снижал поступление не-

идентифицированного цитокинина с Rf 0,4-0,6 (рис. 64Б). 

3.3.2. Ксилемный транспорт абсцизовой кислоты и цитокининов 

прядями корней разного солевого статуса 

Первые наблюдения показали, что содержание цитокининов в па-

соке кукурузы на фоне различных способов внесения удобрения не-

одинаково. Эти результаты были важны сами по себе, но не давали 

ответа о возможной роли корней разного солевого статуса в формиро-

вании механизма гормональной регуляции физиологических процессов 

в надземных органах растений. Поэтому дальнейшие работы по изуче-

нию влияния способа внесения удобрений на ксилемный транспорт 

фитогормонов проводили не путем анализа суммарной пасоки, пода-

ваемой всей корневой системой, а исследованием пасоки, полученной с 

прядей корней разного солевого статуса. При этом использовали чув-

ствительный иммуноферментный метод. 

Исходя из того, что контакт корневых прядей с повышенной кон-

центрацией элементов питания в среде приводит к увеличению содер-

жания в них цитокининов и абсцизовой кислоты (гл. 4), можно было 

ожидать, что решающий вклад в обеспечение надземных органов фи-

тогормонами вносят высокосолевые корни. В то же время имелось в 

виду, что в ходе онтогенеза могут складываться условия, когда накоп-

ление фитогормонов в корневой системе происходит в результате тор-

можения их транспорта в надземную часть растения. 
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Цитокинины. Прежде, чем приступить к обсуждению поступле-

ния цитокининов с отдельных прядей, определяемых методом ИФА, 

следует отметить, что в данном вегетационном опыте подтвердились 

результаты, еще раньше полученные в полевых условиях с помощью 

биотестов. Так, в фазу выметывания метелки в пасоке растений куку-

рузы, выращенных на фоне гомо- и гетерогенного распределения NPK 

в корнеобитаемой среде, различий по концентрации иммунореактивно-

го материала не наблюдалось. В случае локального внесения NPK кон-

центрация цитокининов в пасоке растений была относительно более 

стабильна на всех изучавшихся этапах развития. Причем в период цве-

тения початка содержание цитокининов в пасоке было значительно 

выше, чем в пасоке растений, развивавшихся на фоне разбросного вне-

сения NPK (рис. 65). Это соответствовало данным, ранее полученным с 

помощью биотестировавания пасоки с неразделенной корневой систе-

мы растений кукурузы (рис. 64). Кроме того, в вегетационном опыте в 

период развертывания верхнего листа относительное содержание ци-

токининов было выше в пасоке растений на среде, гетерогенной по 

элементам питания (рис. 65). 

Что касается динамики удельного содержания цитокининов в 

ксилемном эксудате, то на разных фонах размещения NPK В почве она 

была сходной. Однако при гетерогенном распределении удобрений в 

почве на исследованных этапах онтогенеза концентрация иммунореак-

тивного материала в пасоке изменялась в более широком диапазоне. 

Так, концентрация цитокининов в анализируемом материале увеличи-

валась в два раза в период выметывания метелки по сравнению с пре-

дыдущим этапом развития, но затем их содержание резко, почти в 30 

раз падало (рис. 65). По-видимому, неодинаковая степень вариабельно-

сти содержания цитокининов в онтогенезе на фоне различных спосо-

бов размещения NPK не является случайной. Данное явление, по наше-

му мнению, следует рассматривать как показатель более устойчивого 

функционирования корневой системы при локальном питании расте-

ний, меньшей зависимости жизнедеятельности корней от колебания 

внешних условий среды, чем при равномерном распределении NPK. 

Сходная картина была получена ранее при изучении циркадной ритми-

ки таких показателей как объем пасоки и содержание в ней аминокис-

лот [Трапезников, 1983]. 

Исследования показали, что изменение концентрации цитокини-

нов в ксилемном эксудате высокосолевых прядей в ходе онтогенеза 

значительно отличалось от содержания цитокининов в пасоке прядей 

низкосолевого статуса. Концентрация цитокининов в пасоке высокосо-

левых корней на всех этапах эксперимента была выше, чем в пасоке 
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низкосолевых корней. Наиболее значимыми эти различия были в пери-

од цветения початка (рис. 66). 

 

 
Рис. 65. Концентрация цитокининов в пасоке кукурузы при 

гетерогенном (1) и равномерном (2) распределении удобрения в 

почве. I – развертывание верхнего листа, II – выметывание 

метелки, III -цветение початка [Иванов и др., 2000] 

 

Наряду с этим выявилась и такая особенность. Если в пасоке вы-

сокосолевых корней концентрация гормона относительно возрастала в 

ходе онтогенеза, то в ксилемном эксудате, собранном с низкосолевых 

прядей, динамика содержания цитокининов практически повторяла 

изменения концентрации этого гормона в пасоке растений, находящих-

ся в условиях гомогенного распределения элементов питания. Лишь в 

период цветения початка уровень цитокининов в пасоке низкосолевых 

прядей был несколько выше, чем уровень цитокининов в пасоке кор-

ней растений, выращенных при равномерном распределении нитро-

фоски в почве (рис. 66). 
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Рис. 66. Концентрация цитокининов в пасоке кукурузы, 

собранной с корневых прядей разного солевого статуса: 1 – 

высокосолевые корни, 2 – низкосолевые корни, 3 – корни 

растений в условиях равномерного распределения удобрения в 

почве. I – развертывание верхнего листа, II – выметывание 

метелки, III – цветение початка [Ivanov al., 1998; Иванов и др., 2000] 

 

Кроме того, были вычислены общие количества цитокининов , 

транспортируемых с пасокой растений за 4 часа (рис. 67) Из этих дан-

ных следует, что, как и в случае с относительным содержанием цито-

кининов, их транспорт с пасокой достигал наибольших значений у рас-

тений, развивавшихся на фоне ленточного внесения NPK. это превы-

шение во время первых двух сроков сбора пасоки достигалось более 

активным поступлением цитокининов из высоко-солевых корней, а в 

период цветения початка – и всей корневой системы, включая высоко-

солевые и низкосолевые корни. Однако и в этот период наибольший 

2 

1 

3 
0 

10 

20 

30 

III I II 

К
о

н
ц

ен
тр

ац
и

я
 Ц

К
, н

г 

м
л

-1
 



164 

вклад в транспорт цитокининов с ксилемным эксудатом вносили корни 

высокосолевого статуса (рис. 68). 

 
Рис. 67. Количество цитокининов, поступающих за 4 часа с 

пасокой кукурузы при гетерогенном (1) и равномерном (2) 

распределении удобрения в почве. I -развертывание верхнего 

листа, II – выметывание метелки, III – цветение початка [Иванов 

и др., 2000] 
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всей корневой системы, пасоке возрастала в ходе онтогенеза и на про-

тяжении всего эксперимента была выше, чем при равномерном разме-

щении удобрений (рис. 70). 

 

 

 
Рис. 68. Количество цитокининов, поступающих с пасокой 

кукурузы, собранной с корневых прядей разного солевого статуса: 

1 – корни растений в условиях равномерного распределения 

удобрения в почве, 2 – низкосолевые корни, 3 – высокосолевые 

корни. I -развертывание верхнего листа, II – выметывание 

метелки, III – цветение початка [Иванов и др., 2000] 
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собой в первые два срока, но заметно превышали относительное со-

держание гормона в пасоке растений при равномерном размещении 

удобрения. В период цветения початка концентрация иммунореактив-

ного материала в пасоке высокосолевых корней возрастала в несколько 

раз, а в низкосолевых даже несколько снижалась по сравнению с пре-

дыдущим сроком (рис. 71). 

 

 
Рис. 69. Обеспеченность растений кукурузы зеатинподобными 

веществами, поступающими с ксилемным эксудатом, при 

гетерогенном (1) и равномерном (2) распределении удобрения в 

почве. I – развертывание верхнего листа, II – выметывание 

метелки, III – цветение початка (по данным [Иванов и др., 2000]) 

 

Как и в случае с относительным содержанием абсцизовой кисло-

ты, суммарное их количество, транспортируемое с пасокой во все сро-

ки определения, достигало наибольших значений у растений» разви-

вавшихся на фоне гетерогенного распределения NPK в почве (рис. 72). 

Большее количество абсцизовой кислоты, транспортированных с 

пасокой из корневой системы в условиях локального внесения NPK, 

определяется как высокосолевыми, так и низкосолевыми корневыми 

прядями. Однако если во время развертывания верхнего листа вклад 

каждой пряди был практически одинаков, то в период выметывания 

метелки большая часть абсцизовой кислоты поступает из низкосоле-

вых корней, а во время цветения початка – из высокосолевых корней 
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(рис. 73), В целом в гетерогенных условиях корнеобитаемой среды в 

надземную часть растения в расчете на единицу ее массы транспорти-

руется в 2-3 раза больше абсцизовой кислоты, чем при равномерном 

распределении минеральных элементов в почве (рис. 74). 

 

 

 
Рис. 70. Концентрация абсцизовой кислоты в пасоке кукурузы 

при гетерогенном (1) и равномерном (2) распределении удобрения 

в почве. I – развертывание верхнего листа, II – выметывание 

метелки, III – цветение початка [Иванов и др., 2000] 

 

Таким образом, несмотря на усиливавшийся в ходе онтогенеза 

разброс значений концентраций исследованных фитогормонов (рис. 66, 

74), который, по-видимому, можно отнести на счет случайных откло-

нений в количестве корней, попавших в тот или иной отсек сосуда, 

наблюдались существенные различия в поступлении фитогормонов из 

корневой системы по изучавшимся способам внесения NPK. 

Представляет интерес и то, что в опытах, проведенных в разное 

время и в различных условиях (полевые, вегетационные) с использова-

нием двух принципиально различных методов определения содержа-

ния фитогормонов, получены сходные результаты (рис. 64). Они сви-

детельствуют о том, что на определенных этапах онтогенеза гетеро-
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генность корнеобитаемой среды приводит к увеличению поступления 

из корневой системы цитокининов. При этом основной вклад в обеспе-

чение побега гормоном вносят высокосолевые пряди корней. 

Обеспеченность побега абсцизовой кислотой, поступающей из 

корней, при локальном внесении NPK в целом выше, чем при равно-

мерном, на всех исследованных этапах онтогенеза. Можно предпола-

гать, что это является одним из факторов повышенной устойчивости 

растений к неблагоприятным условиям произрастания, особенно к за-

сухе. 

 
Рис. 71. Концентрация абсцизовой кислоты в пасоке кукурузы, 

собранной с корневых прядей разного солевого статуса: 1 – 

высокосолевые корни, 2 – низкосолевые корни, 3 – корни 

растений в условиях равномерного распределения удобрения в 

почве. I -развертывание верхнего листа, II – выметывание 

метелки, III -цветение початка [Иванов и др., 2000] 
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Рис. 72. Количество абсцизовой кислоты, поступающей за 4 часа с 

пасокой кукурузы при гетерогенном (1) и равномерном (2) 

распределении удобрения в почве. I – развертывание верхнего 

листа, II – выметывание метелки, III – цветение початка [Иванов 

и др., 2000] 

 

Наиболее яркие различия в поступлении абсцизовой кислоты и 

цитокининов с ксилемным током отмечаются в период цветения, фор-

мирования зерна, когда гормональный статус растения заметнее отра-

жается на его продуктивности [Кулаева и др., I984; Michael, Beringer, 

I980 и др.). Именно в этот период были отмечены соответствующие 

различия в гормональном статусе надземных органов другого злака – 

яровой пшеницы, представленные в следующей главе. 

Изложенные материалы свидетельствуют о том, что характер 

распределения элементов питания в корнеобитаемой среде оказывает 

значительное влияние на транспорт с ксилемным эксудатом синтези-

руемых в корнях фитогормонов. При локальном питании в большинст-

ве случаев доминирующая роль в обеспечении надземной части расте-

ния цитокининами и абсцизовой кислотой принадлежит высокосолевой 

пряди корней. Теперь стало ясно, что повышение содержания абсцизо-

вой кислоты и цитокининов в высокосолевых корнях яровой пшеницы 

в условиях гетерогеной питательной среды (рис. 61, 62 и разд. 3.2) обу-

словлено не задержкой их транспорта в надземные органы, а более ак-

тивным биосинтезом фитогормонов. 
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Результаты по АБК, несколько сходные с нашими, были получе-

ны при изучении действия на растения частичного полива, при кото-

ром корни разделяли между двумя отсеками, из которых поливали 

только один [Zhang, Davies, 1989]. Однако в то время, когда были по-

лучены наши результаты [Иванов и др., 1989; Иванов, 1990], предпо-

ложение о том, что среда обитания корней влияет на продукцию абсци-

зовой кислоты, вызывало сильные возражения, т.к. считалось, что АБК 

не может синтезироваться в корнях.  

 
Рис. 73. Количество абсцизовой кислоты, поступающей с пасокой 

кукурузы, собранной с корневых прядей разного солевого статуса: 

1- корни растений в условиях равномерного распределения удоб-

рения в почве, Z -низкосолевые корни, 3 – высокосолевые корни. I 

-развертывание верхнего листа, II – выметывание метелки, III – 

цветение початка [Иванов и др., 2000] 
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Рис. 74. Обеспеченность побега кукурузы абсцизовой кислотой, 

поступающей с ксилемным эксудатом при гетерогенном (1) и 

равномерном (2) распределении удобрения в почве. I – 

развертывание верхнего листа, II – выметывание метелки, III – 

цветение початка (по данным [Иванов и др., 2000]) 

 

Однако чуть позже Parry и Horgan [1992] показали способность 

корней синтезировать АБК, подтвердив этим и наши результаты. Не-

равномерный полив, как и, в нашем случае, неравномерное распреде-

ление макроэлементов, повышали концентрацию АБК в ксилемном 

соке, что авторы интерпретировали как корневой сигнал о подсыхании 

почвы, который распространяется на дальние расстояния (из корня в 

побег). Одно из возражений этой гипотезе заключалось в том, что в 

этих опытах оставалось неясным, за счет какой пряди повышается кон-

центрация АБК. В наших же опытах разделение корневой системы и 

основания побега позволило собирать ксилемный эксудат отдельно из 

каждой пряди и получить ответ на этот вопрос. 

Как видно из рис. 66 и 71, приток АБК и цитокининов в надзем-

ные органы шёл в основном из высокосолевой пряди. 

*** 

Таким образом, изменение отзывчивости на дополнительные воз-

действия таких интегральных показателей как урожай зерна, указывает 

на поступление из корней сигналов, изменяющих функционирование 

растения в целом. Судя по данным литературы [Davies et al., 2005], 
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такую роль в растении могут играть гормоны цитокинины и АБК, по-

скольку корни способны их синтезировать [Parry, Horgan, 1992; 

Miyawaki et al., 2004].  

 

 
Рис. 75. Стилистическое представление влияния увеличения 

концентрации нитратов в ксилемном соке на скорость роста 

листьев и проводимость устьиц. При дефиците и 

супероптимальной концентрации азота в ксилемном соке 

концентрация апопластной АБК повышается. При оптимальной 

концентрации азота рост листьев и проводимость устьиц 

достигаут максимума, а концентрация АБК снижается. 

Концентрация ЦК изменяется в противофазе концентрации АБК 

[Wilkinson, Hartung, 2009]  

 

Постановка опыта, при которой корни растений кукурузы разде-

ляли на две секции и собирали пасоку отдельно из НС и ВС прядей, 

позволила проанализировать вклад ВС и НС корней в обеспечение по-

бега гормонами. Измерение концентрации цитокининов и АБК в пасо-

ке растений и скорости ксилемного потока показало, что гетерогенное 

минеральное питание повышало приток гормонов из корней (рис. 67 и 
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72). При этом, как видно из рис. 66 и 71, основной вклад в обеспечение 

побега гормонами вносит ВС прядь.  

Обобщая данные литературы о влиянии уровня нитратов на рост 

и содержание гормонов, С. Уилкинсон и В. Хартунг описали два соче-

тания гормональных сигналов: при уровне питания близком к опти-

мальному – повышение уровня ЦК и снижение уровня АБК. При де-

фиците и избытке минерального питания наоборот – снижение уровня 

ЦК и повышение уровня АБК (рис. 75 [Wilkinson, Hartung, 2009]).  

Таким образом при гетерогенном распределении минерального 

питания выявлено уникальное сочетание гормональных сигналов – 

повышение уровня, как ЦК, так и АБК. Это одновременно может 

обеспечивать повышение и роста и устойчивости растений. 

3.4. Роль гормональных корневых сигналов в регуляции 

транспирации, фотосинтеза и донорно-акцепторных 

отношений 

Известна способность АБК стимулировать закрытие устьиц [Ке-

фели и др., 1989; Mansfield, McAinsch, 1995]. На основании этого в 

свое время была сформулирована гипотеза о сигнальной функции АБК, 

индуцирующей закрытие устьиц при почвенной засухе. В наших опы-

тах показано усиление притока АБК из корней под влиянием гетеро-

генности среды по элементам минерального питания (пред. разд. 3.3). 

Однако, несмотря на это, как показано в разд. 2.4, у растений при ло-

кальном питании активируется водопоглощающая активность низкосо-

левых и может быстро изменяться гидравлическая проводимость высо-

косолевых корней. Поэтому представлялось интересным сравнить 

транспирацию растений на фоне гетерогенного и гомогенного распре-

деления макроэлементов в корнеобитаемой среде. 

3.4.1. Транспирация растений 

В разд. 2.4 уже отмечалось, что в условиях водной культуры, не 

являющейся полным аналогом почвенной среды, достаточно рельефно 

проявлялись различия по водонагнетающей активности высоко и низ-

косолевых корней. Пора рассмотреть этот вопрос подробнее. 

Транспирация растений на гетерогенной среде по сравнению с 

высоко- и низкосолевой гомогенными средами 

В экспериментах с водной культурой сортов яровой пшеницы с 

различной отзывчивостью к локальному питанию мы вычислили ко-

эффициенты транспирации растений на гетерогенной и гомогенных 
ВС и НС средах. 
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Твердая пшеница 

Известно, что коэффициент транспирации является одним из 

важных критериев активности и эффективности водного обмена расте-

ний. Из данных следует, что качественная реакция растений испытан-

ных сортов на условия питания была однотипной, т.е. в обоих случаях 

он изменялся в одной и той же последовательности: гомогенная НС-

среда > гетерогенная среда > гомогенная ВС-среда. Но по абсолютным 

значениям коэффициента транспирации различия между сортами были 

весьма существенными (рис. 76) и проявлялись они как на гомогенных 

питательных средах, так и при неравномерном распределении элемен-

тов питания. Так, например, при высокосолевом воздействии на всю 

корневую систему данный показатель у растений сорта Саратовская 

золотистая был на треть выше, чем у растений сорта Харьковская 23. 

Но при тотальном дефиците элементов питания и на гетерогенной пи-

тательной среде растения сорта Харьковская 23 расходовали воды на 

синтез единицы сухой массы побега достоверно больше, чем растения 

Саратовской золотистой (рис. 76). 

 

 
Рис. 76. Коэффициент транспирации при гомо- и гетерогенном 

распределении ЭМП у растений яровой твердой пшеницы сортов 

Харьковская 23 и Саратовская золотистая (мл воды/г сухой массы 

побега) [Трапезников и др., 2009] 

 

Растения испытуемых сортов различались не только по абсолют-

ным значениям поставляемой воды в побег и коэффициенту транспи-

рации при адекватных условиях питания. Существенно иным был и 

уровень внутрисортовой изменчивости данных параметров: широким у 

растений сорта Харьковская 23 и сглаженным у Саратовской золоти-

стой. Представляется, что все это свидетельствует о глубоких геноти-
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пических различиях в механизмах регуляции не только поглощения 

воды корнями и ее транспорта в побег, но и транспирационных потерь. 

Эндогенные механизмы регуляции водного обмена растений имеют 

весьма сложную физиологическую природу [Жолкевич, 2001], Воз-

можно, различный уровень содержания элементов питания, создавае-

мый их гетерогенным распределением в среде, влияет и на соотноше-

ние между метаболической и осмотической составляющей корневого 

давления, определяющего первичное поглощение воды.  

Мягкая пшеница 

На мягкой пшенице условия питания влияли на коэффициент 

транспирации, то есть расход количества воды на синтез единицы су-

хой массы, так же как и на твердой: в условиях высокосолевого воз-

действия на всю корневую систему он был наименьшим (наилучшая 

эффективность использования воды на синтез биомассы побега), чем 

при двух других режимах питания (рис. 77). У растений мягкой пше-

ницы на гетерогенной среде коэффициент транспирации был еще бли-

же к этому показателю на гомогенной низкосолевой среде, чем у твер-

дой. Реакция растений обоих сортов на дефицит элементов питания и 

гетерогенность питательной среды была сходной. 

 

 
Рис. 77. Коэффициент транспирации при гомо- и гетерогенном 

распределении ЭМП у растений яровой мягкой пшеницы сортов 

Воронежская 12 и Саратовская 62 (мл воды/г сухой массы побега) 

[Иванов и др., 2010] 
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Транспирация растений на гетерогенной среде в сравнении с 

гомогенным распределением той же дозы элементов питания 

Сравнение локального питания с гомогенными средами повы-

шенной и пониженной концентрации привело к ожидаемому результа-

ту: значение коэффициента транспирации в этом случае находилось 

между показателями транспирации растений на ВС и НС гомогенной 

среде, но в числовом выражении ближе к НС. При сравнении гетеро-

генной среды с гомогенной средой усредненной концентрации (при 

равенстве доз ЭМП в сосудах) сходство поглощения воды растениями 

при локальном питании с растениями на гомогенном его дефиците 

проявилось в том, что локальное размещение NPK увеличивало эва-

потранспирацию. При этом основной вклад в обеспечение побега во-

дой вносили высокосолевые корни (табл. 48).  

 
Таблица 48 

Эвапотранспирация растений яровой пшеницы Безенчукская 139  

(баланс-сосуды, начало трубкования), г сосуд-1 сут-1  

[Trapeznikov et al., 2003] 

Применение NPK Общее кол-во воды 
Включая 

НС корни ВС корни 

гомогенное 32.3   
локальное 42.4 28.8 13.6 

НСР05 6.6 3.2 
Примечание. В качестве субстрата использовался песок. НС - низкосолевые 

корни, ВС - высокосолевые корни. 
 

3.4.2. При гомогенном повышении уровня минерального питания 

блокируется отток цитокининов из корней в побег 

Влияние уровня гомогенного минерального питания на рост рас-

тений и накопление в них цитокининов изучали в опытах с проростка-

ми пшеницы (Triticum dicoccoides Schweinf.) на питательном растворе 

Хогланда-Арнона различной концентрации.  

Изменение уровня минерального питания сопровождалось значи-

тельными колебаниями концентрации цитокининов. Масса растений 

коррелировала с уровнем этого гормона: максимальная его концентра-

ция обнаружена у растений с наибольшим весом (рис. 78).  
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Рис. 78. Содержание цитокининов в расчете на единицу сырой 

массы в надземной части и в корнях проростков пшеницы, вы-

ращенных на 0,01, 1,0 и 3,0 нормах питательной смеси Хогланда-

Арнона I (Х-А) [Кудоярова и др., 1989] 

 

Содержание цитокининов в корнях почти монотонно возрастало с 

увеличением осмотической силы питательного раствора (рис. 78). Од-

нако в целом уровень этого гормона в корнях оказался несколько ниже, 

чем в надземной части. Это противоречит представлению о том, что 

гормонов должно быть больше в том органе, где они продуцируются. 

Однако наши результаты можно объяснить тем, что иммунофермент-

ный анализ позволяет оценить суммарное содержание производных 
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зеатина, в том числе некоторых гликозидов цитокининов, которые в 

листьях накапливаются в значительных количествах [Scott, Horgan, 

1984]. 

На фоне внесения удобрений отзывчивость растений на обработ-

ку экзогенными цитокининами снижается, что связывается с увеличе-

нием уровня эндогенных цитокининов [Любарская и др., 1982]. Счита-

ется, что возрастание синтеза цитокининов является одним из меха-

низмов, обеспечивающих активацию ферментов азотного обмена и 

ускорение роста растений. Однако внесение избыточных количеств 

минеральных удобрений приводит к подавлению роста растений, что 

можно отнести на счет некоторого дефицита влаги при повышении 

осмотической силы почвенного раствора. 

До наших исследований было показано снижение поступления 

цитокининов из корней в побеги при действии дефицита влаги и засо-

лении хлоридами натрия [Salisbury, Marinos, 1985.]. Однако оставался 

открытым вопрос о том, происходит ли это снижение за счет подавле-

ния синтеза или транспорта цитокининов. Кроме того, не изучалось 

влияние на содержание цитокининов сверхоптимальных концентраций 

питательной смеси. 

Напомню, что в наших опытах концентрация цитокининов в над-

земной части растений коррелировала с массой: максимальное содер-

жание гормона и масса были у растений на 1 норме питательной смеси. 

Как дефицит, так и сверхоптимальная концентрация питательного рас-

твора подавляли рост растений, приводя в то же время к снижению 

уровня цитокининов в надземной части. Полученные нами результаты 

подтверждают роль концентрации цитокининов в регуляции ростовых 

процессов. 

Вместе с тем причина снижения содержания цитокининов в над-

земной части при дефиците и избытке питания явно различна по своей 

природе. На 0,01 нормы питательной смеси наблюдался низкий уро-

вень цитокининов как в корнях, так и в побегах, что можно объяснить 

ингибированием синтеза этих гормонов. На сверхоптимальной дозе 

питательного раствора наблюдалось накопление цитокининов в кор-

нях, что, очевидно, свидетельствует о подавлении их транспорта в над-

земную часть. Возможно, это подавление транспорта цитокининов свя-

зано со снижением интенсивности транспирационного потока при де-

фиците влаги, вызываемом повышением осмотической силы питатель-

ного раствора.  

Судя по повышенной транспирации растений (рис. 76, 77 и 

табл. 48) и увеличенному поступлению ЦК в побег, как показано в 

предыдущем разделе (рис. 67), при локальном питании происходит 

снятие этого ограничения, что должно обеспечивать надземную часть 
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высоким уровнем цитокининов. когда высокосолевая прядь будет про-

дуцировать большое количество цитокининов, а низкосолевая – по-

глощать достаточное количество воды и тем самым обеспечивать 

транспорт цитокининов в надземную часть растения . 

3.4.3. Фотосинтетическое включение и перераспределение 
14

CO2 

Фотосинтетическое включение 
14

CO2 первоначально изучали в 

микрополевых опытах на сорте мягкой пшеницы Саратовская 36. На 

выщелоченном черноземе нитрофоску в дозе (NPK)60 вносили вразброс 

путем перемешивания со слоем почвы 0-10 см и лентами на глубину 

10 см с межленточными интервалами в 15 см. Растения экспонировали 

в атмосфере 
14

CO2 в течение 20 минут. Образцы фиксировали жидким 

азотом, подсушивали и определяли их активность. Наблюдения пока-

зали, что при локальном размещении нитрофоски в почве все фотосин-

тетически активные части растений усваивали 
14

CO2 более интенсивно, 

чем при перемешивании удобрений с почвой (табл. 49). Об этом свиде-

тельствуют данные, как по удельной активности, так и в расчете на тот 

или иной орган. 
Таблица 49 

Фотосинтетическое включение 14CO2 и перераспределение 14C-

ассимилятов в надземной части растений пшеницы в фазе трубкования 

при различных способах внесения удобрения [Трапезников и др., 1999] 

Орган 
20 мин 24 ч 

Бк распределение 
14C, % 

Бк распределение 
14C, % на 1 г на орган на 1 г на орган 

       

   Вразброс    

1 лист 1066 78 24,7 537 39 15,1 

2 лист 1082 69 21,9 487 31 12,0 

3 лист 1257 67 21,1 288 15 5,8 

Соломина 99 20 6,4 558 113 43,6 
Побеги кущения 
+нижние листья 

399 82 25,9 297 61 23,5 

ВСЕ ГО  – 316 100 – 259 100 

       

   Локально    

1 лист 1452 109 22,6 820 62 15,1 

2 лист 1390 97 20,3 458 32 7,9 

3 лист 1488 68 14,2 289 16 4,0 

Соломина 181 49 10,1 818 220 54,2 
Побеги кущения 
+нижние листья 

839 158 32,8 407 77 18,8 

ВСЕ ГО  – 481 100 – 407 100 
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После 20-минутной экспозиции надземная часть растений в пер-

вом случае усвоила углекислоты в 1,5 раза больше, чем во втором. 

Наибольшие различия по интенсивности усвоения углекислоты были 

зафиксированы по первому верхнему листу, соломине вместе с влага-

лищами листьев, а также побегам кущения и нижним листьям. Прин-

ципиальных различий по вариантам опыта в распределении 
14

C-

ассимилятов в надземной части растений не наблюдалось. По истече-

нии суток основная масса меченных по углероду ассимилятов сосредо-

точивалась в соломине. Наиболее сильно это проявлялось у растений 

по локально внесенному удобрению, в соломине которых аккумулиро-

валось более половины метки, или на десять процентов больше, чем 

при перемешивании удобрений с почвой. При локальном питании 

формирование колоса у растений пшеницы идет с некоторым опереже-

нием и он, как правило, бывает больших размеров, чем у растений при 

разбросном внесении. Возможно, повышенный запрос на новообразо-

ванные фотоассимиляты и определяет их большее относительное и 

абсолютное накопление в данной части растения.  
Через сутки после фотосинтетического введения 

14
CO2 суммарное 

количество метки в надземной части растений уменьшалось при обоих 
способах внесения удобрений, но несколько в большей степени при 
ленточном его распределении. Предполагалось, что это могло быть 
связано с более интенсивным оттоком ассимилятов в корневую систе-
му, обусловленным повышенным запросом на них высокосолевой ее 
частью. Проверка данного предположения была проведена в вегетаци-
онных опытах в условиях изолированного питания, позволявших вы-
членить поступление меченых метаболитов в корни разного солевого 
статуса. Растения в атмосфере 

14
CO2 экспонировали в течение 10 ми-

нут, чтобы к минимуму свести ксилемный транспорт меченых продук-
тов в надземную часть. Результаты данного эксперимента в принципе 
подтвердили положительное действие очагового распределения эле-
ментов питания на интенсивность фотосинтеза, наблюдавшееся в мик-
рополевых опытах (табл. 49).  

Увеличение нагрузки на фотосинтетический аппарат влечет за со-
бой активацию усвоения растениями углекислоты [Мокроносов, 1981]. 
В случае локального внесения удобрения повышенный запрос на асси-
миляты на начальных этапах онтогенеза в значительной степени фор-
мируется за счет высокосолевой пряди. Именно в эту часть корневой 
системы и поступало большее количество 

14
C- ассимилятов (табл. 50). 

Низкосолевые корни занимали промежуточное положение, т.е. удель-
ное содержание радиоактивного углерода в них было ниже, чем у вы-
сокосолевых корней, но выше, чем в корнях при равномерном распре-
делении элементов питания в среде, что косвенно говорит об усилении 
и их метаболической активности. 
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Таблица 50 

Усвоение и распределение 14CO2 растениями яровой пшеницы  

в начале выхода в трубку, Бк/г сухого вещества  

[Трапезников и др., 1999] 

Способ 
распределения 
NPK 

Листья Соломина 

Корни 

целого 
растения 

в том числе 

НС ВС 

10 мин 

Вразброс 2755267 16815 142 – – 

Локально 325295 18831 192 182 212 
24 ч 

Вразброс 86324 163074 62654 – – 

Локально 95654 17008 69764 59038 86738 

 

На ориентацию транспорта ассимилятов в корни растений оказы-

вает влияние и состав питательной смеси. Показано, что размещение 

части корней кукурузы в полном питательном растворе с 0,1 мМ фос-

фора, а основной части в питательном растворе без фосфора приводило 

к большему поступлению 
14

С-ассимилятов в первую прядь, чем в кор-

ни, находившиеся в среде без данного элемента [Zhu et al., 1993]. 

Сходные результаты в распределении 
14

С-ассимилятов были получены 

и в случае неравномерного обеспечения корней калием [Zhu et al., 

1994]. Зона корней кукурузы, находившаяся в среде без калия, харак-

теризовалась меньшим поступлением ассимилятов. 

Положительное действие гетерогенного распределения элементов 

питания на фотосинтетическую функцию проявляется не только в пе-

риод интенсивного нарастания биомассы растений яровой пшеницы, 

но и на заключительных этапах онтогенеза. Подтверждением этому 

являются данные по усвоению углекислоты в период налива зерна. 

После 10-минутной экспозиции растений в атмосфере 
14

CO2 удельная 

активность листьев и элементов колоса растений в условиях неравно-

мерного распределения элементов питания в среде была заметно выше, 

чем у растений на гомогенной среде (табл. 51). Как и на ранних этапах 

онтогенеза в корни растений в первом случае поступало больше мече-

ных продуктов, чем во втором. Различия по содержанию 
14

CO2 в кор-

нях разного солевого статуса после непродолжительной экспозиции 

были менее значительными, чем в период трубкования. Вероятно, дан-

ный факт может быть связан с опережающим старением высокосоле-

вой пряди корней в силу изменения в среде соотношения элементов 

питания в пользу фосфора и калия, снижением ее функциональной ак-

тивности. 

Ограниченность информации не позволяет представить достаточ-

но полную картину влияния гетерогенного распределения элементов 
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минерального питания в корнеобитаемой среде на фотосинтетическую 

функцию и фотосинтетическое обеспечение роста как одного из важ-

нейших факторов продукционного процесса. В прошлом отмечалось, 

что данные вопросы вообще относятся к числу малоизученных облас-

тей фитофизиологии [Мокроносов, 1981]. 
Таблица 51 

Влияние способа распределения элементов питания на усвоение 14CO2 

растениями яровой пшеницы в фазе молочной спелости зерна, Бк/г сухого 

вещества [Трапезников и др., 1999] 

Способ 
распределения 
NPK 

Листья Соломина Полова 

Корни 

целого 
растения 

в том числе 

НС ВС 

Вразброс 10916,7 440,9 291,4 20,03 – – 

Локально 1344,6 443,8 361,9 50,10 40,18 60,41 

 

Тем не менее, имеющиеся общие сведения по эндогенной регуля-

ции фотосинтеза и влиянию факторов внешней среды, включая и ха-

рактер распределения элементов питания в почве, позволяют сделать 

некоторые обобщения. Первое заключается в следующем. Гетероген-

ность корнеобитаемой среды по элементам минерального питания по-

ложительно влияет не только на экстенсивную составляющую усвое-

ния углекислоты (величину фотосинтетического потенциала растений 

и динамику его формирования в онтогенезе), но и активную состав-

ляющую – интенсивность усвоения CO2 единицей площади или массы 

листа и других органов. Бесспорным является факт, что локальное вне-

сение удобрений оптимизирует процесс корневого питания растений, 

чем, очевидно, создаются более благоприятные условия для формиро-

вания и функционирования всех звеньев цепи усвоения CO2, начиная 

от первичного акцептирования углекислоты до включения первичных 

продуктов фотосинтеза в сложные полимеры (белки, липиды, нуклеи-

новые кислоты и т.д.) в самих фотосинтезирующих клетках и тканях и 

вовлечения их в транспортные потоки целого растения. Общеизвестно, 

сколь велика роль уровня обеспеченности растений азотом в содержа-

нии хлорофилла в фотосинтезирующих органах. Важным фактором 

механизма влияния азота на фотосинтетическую функцию листа явля-

ется изменение концентрации отдельных метаболитов. Показано, что 

оптимизация азотного питания вызывает повышение активности фер-

ментов углеродного метаболизма – РДФ и ФЭП-карбоксилазы, НАДФ-

дегидрогеназы, интенсифицирует процесс транспорта ассимилятов 

[Анисимов и др., 1981].  

В ходе исследований связи фотосинтеза и продуктивности выяс-

нилось, что снижение доли наиболее сильных акцепторов (удаление 

части генеративных, потребляющих ассимиляты, органов) вызывало не 
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подавление фотосинтеза, а его стимуляцию [Чиков, 1987; Чиков, 1997]. 

В результате продуктивность растений не только не снижалась, но да-

же возрастала. Это происходило вследствие усиления роли корней как 

акцептора ассимилятов и соответственно лучшего развития корневой 

системы, которая была в состоянии обеспечить повышенную продук-

тивность. По мнению В.И.Чикова, форсирование продуктивности рас-

тения возможно только путем дальнейшей оптимизации многочислен-

ных связей между фотосинтезом и различными потребляющими орга-

нами [Чиков, 1997], в нашем случае – корневой системой. По крайней 

мере, на наш взгляд действие локального питания во многом сходно с 

эффектами, описнными выше.  

Важную положительную роль в поддержании фотосинтеза на бо-

лее высоком уровне в течение дня, вероятно, играет и лучшая обеспе-

ченность побега водой, как показано выше в этом и в разд. 2.4. Вероят-

но, это должно снижать уровень полуденной депрессии фотосинтеза, 

обычно наблюдаемой в жаркие дни.  

Как видно из табл. 49-51, гетерогенное минерального питание по-

вышало уровень ассимиляции углекислого газа. Кроме того, в начале 

трубкования соотношение фотоассимилятов в соломине и в верхних 

листьях через 20 мин экспозиции растений в атмосфере меченого угле-

кислого газа было в 2 раза выше на фоне гетерогенной среды, а через 

сутки после введения 
14

CO2 суммарное количество метки в надземной 

части растений при локальном внесении удобрений уменьшалось в 

большей степени, чем при разбросном (табл. 49). Это указывает на 

усиленный при локальном питании отток ассимилятов из донорных 

листьев в корневую систему, что прямо подтверждается в вегетацион-

ных опытах не только в тот же период развития растений (табл. 50), но 

и на более поздних этапах онтогенеза (табл. 51).  

Нитраты способствуют повышению экспрессии генов и активно-

сти кодируемых ими ферментов, участвующих в фотосинтезе [Forde 

2002]. Хотя это реакция не на нитраты, а на цитокинины, индуцируе-

мые нитратами в корнях [Sakakibara, 2003]. Более активное накопление 

цитокининов в корнях и их поступление в побег с пасокой (разд. 2.2 и 

3.3), а также увеличение соотношения масс корни: побег у растений 

при локальном питании в пользу корней (разд. 2.3) привело нас к во-

просу: насколько сами цитокинины (а не условия питания) влияют на 

этот показатель. 

3.4.4. Повышение уровня цитокининов может влиять на 

соотношение массы побега и корня 

Изменение соотношения масс побега и корня в пользу корневой 

системы – важный механизм повышения засухоустойчивости растений 
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[Witcombe et al., 2008; Semenov, Halford, 2009; Fischer, Edmeades, 2010]. 

Общая масса растения, а следовательно и соотношение корень:побег, 

сильно зависит от обеспеченности элементами минерального питания.  

Регуляция соотношения между массой побега и корня в соответ-

ствии с изменениями условий окружающей среды необходима для 

адаптации и выживания растений. Способность цитокининов влиять на 

соотношение побег/корень показана в экспериментах, когда растения 

обрабатывались экзогенными гормонами. Это дало основание предпо-

лагать, что изменение уровня эндогенных цитокининов под влиянием 

дефицита питания ответственно за перераспределение биомассы на 

преимущественный рост корней [Kuiper, 1988; Kuiper et al., 1988]. Од-

нако точный механизм воздействия цитокининов на соотношение по-

бег/корень остается неясным. Трансгенные растения, в которых экс-

прессия ipt-гена вызывает накопление цитокининов, представляют со-

бой удобную модель для исследования этого механизма [Веселов и др., 

1995; Веселов и др., 1999;]. Неоднократно описано изменение соотно-

шения побег/корень у ipt-трансгенных растений [Beinsberger et al., 

1991; Smigocki, 1991; Van Loven et al., 1993; Eklöf et al. 1997], однако в 

этих исследованиях изучение значения содержания цитокининов в ор-

ганах растения в регуляции соотношения побег/корень не являлось 

основной задачей.  

У растений, которые испытывали тепловой шок, по сравнению с 

постоянно растущими при нормальной температуре, повышалась 

транспирация (рис. 79). 
Таблица 52 

Скорость роста побегов, корней и соотношение массы побег/корень 

ipt-трансгенных и нетрансформированных растений табака, подвергнутых 

обработке тепловым шоком (+ТШ)  

и необработанных (–ТШ) [Иванов и др., 2002] 

 Трансгенные растения Нетрансформированные растения 
Показатели – ТШ + ТШ – ТШ + ТШ 

Скорость роста 
побегов, г сутки-1 

1.67
a
 2.05

b
 1.7

a
 1.0

c
 (– 40 %) 

Скорость роста 
корней, г сутки-1 

0.24
a
 0.15

b
 (– 37 %) 0.25

a
 0.19

b
 (– 24 %) 

Соотношение  
побег/корень  

7.01
a
 9.56

b
 6.85

a
 6.16

c
 

Вероятность различий по каждому показателю (строки) для значений, которые 

не содержат одинаковых букв, > 0.95.  

 

Поэтому, насколько содержание цитокининов и их распределение 

в растении могут влиять на соотношение корень:побег, исследовали на 

трансгенных растениях табака, трансформированных с помощью кон-

струкции, в которой экспрессия ipt гена вызывается тепловым шоком 
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[Schmulling et al., 1989]. Поскольку тепловой шок может сам по себе 

влиять как на содержание цитокининов, так и на рост, реакция транс-

генных растений на обработку тепловым шоком сравнивалась с подоб-

ной реакцией нетрансформированных [Теплова и др., 2000; Иванов и 

др., 2000; Веселов и др., 2001; Иванов и др., 2002]. 

Тепловая обработка растений приводила к снижению скорости 

роста корней как трансгенных, так и нетрансформированных растений 

табака. Снижение скорости роста корней у трансгенных растений было 

более заметно, чем у обычных. Рост побегов нетрансформированных 

растений также ингибировался тепловой обработкой. В побегах не-

трансформированных растений степень ингибирования была даже зна-

чительнее, чем в корнях и, как результат, соотношение побег/корень у 

подвергнутых тепловой обработке растений, становилось ниже, чем у 

контрольных. Под влиянием тепловой обработки рост побегов транс-

генных растений не только не снижался, но даже усиливался (табл. 52).  

 

 
Рис. 79. Интенсивность транспирации необработанных (–ТШ) и 

подвергнутых тепловой обработке (+ТШ) растений табака [Иванов 

и др., 2002] 
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В результате многократно испытываемого теплового шока общее 

содержание цитокининов в листьях значительно снижалось у нетранс-

формированных растений и почти в той же степени повышалось у 

трансгенных (табл. 53). Количество различных производных зеатина в 

листьях табака также изменялось в результате тепловой обработки. 

Наиболее явно было выражено пониженное содержание свободного 

зеатина в листьях нетрансформированных растений и повышенное со-

держание зеатиннуклеотида в трансгенных (табл. 53).  

 

Таблица 53 

Содержание цитокининов в листьях и корнях трансгенных 

и нетрансформированных растений табака, подвергнутых воздействию 

теплового шока (+ТШ) и необработанных (–ТШ)  

(З - зеатин, ЗР – рибозид зеатина, ЗН – нуклеотид зеатина), нг г-1 сыр.в. 

[Иванов и др., 2002] 

Растения Обработка 
З ЗР ЗН Сумма 

листья корни листья корни листья корни листья корни 

Трансгенные 

– ТШ 4.1
a
 1.1

a
 1.9

a
 3.4

a
 4.3

a
 2.3

a
 10.3

a
 6.8

a
 

+ ТШ 9.0
b
 6.3

b
 12.8

b
 

6.3
b
 22.4

b
 

7.4
b
 44.2

b
 

20.0
b
 

Обычные 
– ТШ 3.9

a
 3.2

a
 1.8

a
 4.2

ab
 3.3

a
 1.5

a
 9.0

a
 8.9

a
 

+ ТШ 0.1
c
 13.3

c
 0.1

c
 17.5

c
 0.2

c
 6.2

b
 0.4

c
 37.0

c
 

Вероятность различий по каждой форме гормона (столбцы) для значений, ко-

торые не содержат одинаковых букв, > 0.95.  

 

Сравнение содержания зеатина в листьях трансгенных растений 

различного возраста показало, что оно было выше в более молодых 

листьях, чем в зрелых (табл. 54).  
Таблица 54 

Содержание цитокининов в различных листьях трансгенных растений 

табака, подвергнутых воздействию теплового шока (+ТШ) и 

необработанных (–ТШ)  

(З - зеатин, ЗР – рибозид зеатина, ЗН – нуклеотид зеатина), нг г-1 сыр.в. 

[Иванов и др., 2002] 

Листья Обработка З ЗР ЗН Сумма 

Молодые 
– ТШ 21.0

a
 13.0

a
 5.0

a
 39.0

a
 

+ ТШ 135.0
b
 24.0

b
 7.0

b
 166.0

b
 

Зрелые 
– ТШ 3.2

c
 2.9

c
 3.7

c
 9.8

a
 

+ ТШ 6.5
d
 5.3

d
 31.0

d
 42.8

c
 

Вероятность различий по каждой форме гормона (столбцы) для значений, 

которые не содержат одинаковых букв, > 0.95. 
 

Индукция экспрессии ipt-гена вызывала накопление зеатина. Ци-

токинины накапливались в корнях растений, испытывавших тепловой 



187 

шок, как трансгенных, так и обычных, но степень накопления гормона 

была несколько выше у нетрансформированных (табл. 53). 

Тепловая обработка ингибировала рост обычных, нетрансформи-

рованных растений табака. Однако рост корней преобладал над ростом 

побега, что выразилось в пониженном соотношении побег/корень. Та-

кой ростовой ответ может иметь приспособительное значение и увели-

чивать поглощение воды корнями в ответ на повышенный транспира-

ционный запрос. У трансгенных растений, напротив, тепловая обра-

ботка вызывала увеличение соотношения побег/корень. Поскольку те-

пловой шок вызывал экспрессию ipt-гена, которая должна была спо-

собствовать накоплению цитокининов, эти гормоны могут быть ответ-

ственны за различия в ростовой реакции трансгенных и нетрансформи-

рованных растений. Цитокинины, как отмечалось рядом авторов, инги-

бируют рост корней [Weaver, Johnson, 1985; Kuiper et al., 1988; 

Smigocki, 1991; Van Loven et al., 1993]. Содержание цитокининов по-

вышалось в корнях подвергнутых тепловой обработке трансгенных 

растений, что может быть связано с ингибированием роста корней. 

Однако накопление цитокининов наблюдалось также и в корнях не-

трансформированных растений (даже в большей степени, чем у транс-

генных), хотя рост корней у этих растений ингибировался слабее, чем у 

трансгенных, а относительная скорость роста была выше, чем у побега. 

Эти результаты указывают на то, что изменения содержания цитоки-

нинов в корнях не столь важны для контроля их относительного роста. 

Накопление цитокининов в корнях обычных растений, подвергнутых 

тепловой обработке, вызвано ингибированием их экспорта в побег, что 

подтверждается пониженным содержанием цитокининов в листьях 

нетрансформированных растений при тепловом воздействии. Посколь-

ку более высокого уровня накопления гормона в корнях трансгенных 

растений по сравнению с обычными не наблюдалось, накопление ци-

токининов в корнях трансгенных растений при тепловой обработке не 

является результатом экспрессии ipt-гена, а происходит также в ре-

зультате ингибирования экспорта этих гормонов из корней.  

В отличие от содержания цитокининов в корнях изменение со-

держания данных гормонов в листьях, вызванное тепловым шоком, 

легко увязывается со сдвигом в соотношении массы побег/корень. Та-

ким образом, при тепловом воздействии уменьшение соотношения по-

бег/корень сопровождалось пониженным содержанием цитокининов в 

побегах нетрансформированных растений, в то время как их накопле-

ние в побегах трансгенных растений коррелировало с увеличенным 

соотношением побег/корень. Результаты указывают, что для контроля 

соотношения побег/корень важны изменения содержания цитокининов 

в листьях, а не в корнях. Тепловая обработка приводила к сильному 
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ингибированию роста побега. Этот эффект можно объяснить как 

стресс-индуцированным накоплением АБК, которая является извест-

ным ингибитором роста побега [Evans, 1984], так и снижением содер-

жания цитокининов (цитокинины способны поддерживать рост побега) 

[Downes, Crowell, 1998]. В свою очередь накопление цитокининов, ко-

торые преодолевают ингибиторное действие АБК, в листьях трансген-

ных растений, испытывавших тепловой шок, ответственно за поддер-

жание высокой скорости роста побега. Высокий уровень накопления 

зеатина, который, как известно, является активной цитокининовой 

формой, в молодых листьях трансгенных растений при тепловом шоке 

подтверждает важность накопления цитокининов для поддержания 

высокого уровня роста побега. 

Побеги и корни конкурируют друг с другом за ассимиляты. По-

вышение содержания цитокининов в молодых листьях трансгенных 

растений при тепловом шоке должно увеличивать их аттрагирующую 

способность. Это может быть связано как с цитокинин-индуцируемой 

активацией роста и увеличением запроса на ассимиляты, так и со спо-

собностью цитокининов повышать активность инвертазы, которая кон-

тролирует разгрузку ассимилятов [Roitsch, Ehneß, 2000]. Последнее 

предположение подтверждается высоким уровнем иммуноокрашива-

ния клеток сосудистых пучков, наблюдавшегося в этих экспериментах. 

Уменьшение содержания цитокининов в листьях обычных растений 

при тепловом шоке, вероятно, вносит свой вклад в снижение аттраги-

рующей способности побега. В нормальных условиях побеги обычно 

являются более сильными акцепторами ассимилятов, чем корни [Daie, 

1996], но когда рост побега подавлен, относительный уровень запроса 

корней может повышаться. Следовательно, перераспределение био-

массы на преимущественный рост корней, наблюдаемое у нетранс-

формированных растений, подвергнутых тепловой обработке, может 

быть вызвано повышенной способностью корней к конкуренции с по-

бегом за ассимиляты, а их рост преобладает потому, что рост побега 

ингибирован. 

Таким образом, сравнительное изучение содержания цитокини-

нов в побегах и корнях ipt-трансгенных и нетрансформированных рас-

тений табака показывает, что накопление цитокининов именно в побе-

гах, а не корнях играет решающую роль в регуляции соотношения мас-

сы побег/корень. 

*** 

В тот период, когда были получены эти результаты, предположе-

ние о том, что среда обитания корней влияет на продукцию ими АБК, 

вызвала возражения, поскольку в то время (в конце 80-х) считалось, 
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что АБК не может синтезироваться в корнях. Однако данные Parry и 

Horgan [1992] показали способность корней синтезировать АБК и этим 

подтвердили достоверность наших результатов. Известна способность 

АБК закрывать устьица [см. ссылки Кефели и др., 1989; Mansfield, 

McAinsch, 1995]. На этом основании была сформулирована гипотеза о 

сигнальной функции АБК, индуцирующей закрытие устьиц при поч-

венной засухе. В наших опытах мы также зарегистрировали усиление 

притока АБК из корней под влиянием гетерогенного распределения 

элементов питания, однако снижения эвапотранспирации за счет за-

крытия устьиц зарегистрировано не было (табл. 48). Наоборот, этот 

показатель был выше на фоне гетерогенного распределения элементов 

питания (по сравнению с гомогенным). 

Известно, что устьичная проводимость зависит не только от АБК, 

но и цитокининов, способных поддерживать устьица в открытом со-

стоянии [Dodd, 2005]. Локальное внесение удобрений по сравнению с 

разбросным приводит к увеличенному поступлению цитокининов в 

побеги (разд. 3.3). Это позволяет объяснить высокий уровень транспи-

рации на фоне гетерогенной по минеральному питанию среды тем, что 

из высокосолевых корней в побег поступало не только больше АБК, но 

и ее антагонистов-цитокининов. В этом принципиальное отличие реак-

ции на гетерогенное минеральное питание от гормонального ответа 

растений на неравномерный полив, при котором приток цитокининов 

из корней снижался [Kudoyarova et al., 2007]. Хотя, конечно, сравни-

вать более логично не поступление, а реальное содержание гормонов в 

органах растений, что мы и сделаем в следующей главе. 

В боковых корнях растений арабидопсиса был зарегистрирован 

повышенный уровень экспрессии гена изопентенилтрансферазы 

[Miyawaki et al., 2004]. Эти результаты позволяют объяснить повышен-

ное содержание цитокининов в высокосолевых корнях усилением их 

ветвления. Вместе с тем, в опытах с равномерным повышением уровня 

элементов питания в среде было показано, что цитокинины, синтези-

руемые в высокосолевых корнях, не транспортируются в побеги, для 

которых при данном воздействии был характерен низкий уровень этих 

гормонов (рис. 78). Судя по тому, что на гетерогенной среде из ВС 

корней поступало много цитокининов, при локальном питании не было 

блокирования оттока цитокининов из корней, в чем его принципиаль-

ное отличие от действия гомогенно высокого уровня ЭМП для всей 

корневой системы. Таким образом, одновременное с АБК возрастание 

притока цитокининов при гетерогенитете обеспечивало поддержание 

высокого уровня транспирации.  

Поддержание устьиц в открытом состоянии важно для протека-

ния нормального газообмена и фотосинтеза. Кроме того, известно, что 
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цитокинины оказывают прямое стимулирующее влияние на фотосин-

тез [Sakakibara, 2003; Монахова, Чернядьев, 2007]. Поэтому важно бы-

ло оценить влияние локального питания на этот процесс, что было на-

ми сделано в экспериментах, в которых оценивалась фиксация мечено-

го СО2. Как видно из табл. 49-51, гетерогеность минерального питания 

повышала уровень ассимиляции углекислого газа. Кроме того, при ло-

кальном питании показано усиление оттока ассимилятов из донорных 

листьев в корневую систему, не только в активный период развития 

растений (табл. 50), но даже на поздних этапах онтогенеза (табл. 51). 

Повышение уровня цитокининов может влиять на соотношение 

массы побега и корня [Werner et al., 2010]. Эту закономерность под-

твердили опыты с трансгенными растениями табака, с индуциремой 

экспрессией ipt-гена, ответственного за синтез цитокининов. Ежеднев-

ная, в течение двух недель, индукция экспрессии этого гена тепловым 

шоком приводила к повышению соотношения массы побега и корней 

(табл. 52). Почему же на фоне локального питания, при котором со-

держание цитокининов возрастало, наблюдалась относительная акти-

вация роста корней (о чем упомянуто в разд. 2.3)? Как и в случае с ре-

гуляцией транспирации, этот феномен можно объяснить параллельным 

повышением уровня двух гормонов (ЦК и АБК) в растениях на фоне 

гетерогенного минерального питания. Как известно, АБК способствует 

относительной активации роста корней [Vysotskaya et al., 2008]. Пока-

зано, что АБК необходима для того, чтобы поддерживать рост корней в 

условиях как водного дефицита, так и дефицита питания [Vysotskaya et 

al., 2008; Yanaguchi, Sharp, 2010]. 

Открытие АБК было связано с ее способностью ингибировать 

рост растений [Wright, Hiron, 1967]. Отсутствие ингибирующего дейст-

вия на побег ее повышенного поступления с пасокой растений на фоне 

локального питания можно объяснить антагонистическим влиянием 

цитокининов, уровень которых при данном воздействии также возрас-

тал. Вместе с тем, некоторые данные литературы указывают на необ-

ходимость пересмотреть взгляды на АБК как на ингибитор роста. Так 

было обнаружено подавление роста дефицитных по АБК мутантов, что 

не было связано с нарушением у них водного обмена [Makela et al., 

2003]. Была обнаружена способность АБК усиливать донорные функ-

ции листа, что может быть связано с ингибированием под ее влиянием 

апопластной инвертазы, катализирующей гидролиз сахарозы (основной 

транспортной формы фотоассимилятов) [Roitsch, Ehneß, 2000]. Эти 

данные позволяют объяснить относительную активацию роста корней 

у растений на фоне локального питания повышенным поступлением 

АБК в побег. 
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ГЛАВА 4. РОЛЬ ГОРМОНОВ В РЕГУЛЯЦИИ 

ПРОДУКЦИОННОГО ПРОЦЕССА РАСТЕНИЙ ПРИ 

ЛОКАЛЬНОМ ПИТАНИИ 

4.1. Динамика фитогормонов в онтогенезе 

Сравнение содержания фитогомонов в растениях, произрастав-

ших в полевых условиях на фоне разбросного и локального внесения 

удобрения, в ходе вегетационного периода проведено четверть века 

назад [Иванов, 1990]. Однако общие закономерности изменения со-

держания фитогормонов в онтогенезе растений до сих пор недостаточ-

но изучены. В связи с этим представляется необходимым до обсужде-

ния материалов о влиянии характера распределения элементов питания 

в почве на гормональное состояние растений упомянуть и усредненные 

по обоим фонам питания данные. 

Ауксины. Максимально высокая концентрация индолилуксусной 

кислоты в надземных органах наблюдалась во время кущения расте-

ний, что в принципе согласуется с представлением об этой фазе разви-

тия, как о периоде высокой функциональной активности всех частей 

растения.  

С переходом растений в фазу трубкования наблюдалось резкое 

снижение концентрации ИУК в побегах, что, по-видимому, связано со 

старением и отмиранием нижних листьев, формированием соломины, 

то есть с появлением метаболически менее активных органов, входив-

ших в учетную массу образца. Поэтому на следующем этапе в анализ 

брали функционально более активные листья. По относительному со-

держанию индолилуксусной кислоты в верхних листьях максимум на-

блюдался в период колошения. Поскольку колос – один из наиболее 

метаболически активных органов растения, с момента появления ко-

лосьев их также подвергали анализу на фитогормоны. В ходе колоше-

ния концентрация гормона в листьях и колосьях снижалась параллель-

но, оставаясь несколько выше в колосьях, чем в молодых листьях 

[Иванов, 1990]. 

После цветения концентрация данного гормона вновь стала по-

вышаться, причем в тканях колоса значительно сильнее, чем в листьях, 

а в период формирования зерновок содержание индолилуксусной ки-

слоты в колосьях было на порядок выше, чем в листьях. Это различие 

могло обусловливаться как высокой активностью меристемы разви-

вающихся зерновок, которые становятся местом синтеза индолилук-
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сусной кислоты, так и старением листьев, что, как известно, сопровож-

дается снижением в них концентрации данного гормона, 

В онтогенезе изменение концентрации связанных форм индоли-

луксусной кислоты в основном отражало динамику свободного гормо-

на. Однако конъюгированной индолилуксусной кислоты в тканях над-

земных органов пшеницы содержалось обычно больше (в 2-9 раз), чем 

свободной, что на то время соответствовало и данным литературы 

[Bandurski, Schulze, I977]. Только в период колошения содержание 

свободной индолилуксусной кислоты и ее связанных форм выравнива-

лось как в тканях листа, так и колоса. 

Абсцизины. Концентрация абсцизовой кислоты в надземных ор-

ганах пшеницы максимального значения достигала в побегах, имею-

щих 2-3 листа, то есть в молодых растениях. Это послужило дополни-

тельным доводом против упрощенного представления об абсцизовой 

кислоте, как абсолютном ингибиторе практически всех функций расти-

тельного организма. Причем высокое содержание АБК сочеталось с 

наиболее высокой концентрацией цитокининов в побеге [Иванов, 

1990]. 

В побегах от фазы появления третьего листа до начала трубкова-

ния концентрация абсцизовой кислоты снижалась. Снижение концен-

трации гормона наблюдалось и в молодых верхних листьях, анализи-

рованных на последующих этапах онтогенеза. Причем в период коло-

шения наблюдался резкий (на 2 порядка) спад содержания абсцизовой 

кислоты в тканях листьев. В период цветения уровень абсцизовой ки-

слоты в листьях вновь повышался, а через неделю опять снижался, но 

не столь значительно. Динамика относительного содержания этого 

гормона в колосьях была сходной, но снижение происходило в мень-

шей степени, чем в листьях. В период формирования зерновок колосья 

содержали в 2 раза больше абсцизовой кислоты на единицу массы, чем 

верхние листья. Высокая концентрация абсцизовой кислоты в моло-

дых, функционально активных органах, и в этом случае совпадала с 

максимумом концентрации в них цитокининов. Количество конъюги-

рованного гормона в органах пшеницы для всех анализированных об-

разцов растительного материала в среднем было несколько больше 

количества свободной абсцизовой кислоты, а по характеру изменения 

их концентраций наблюдалось полное совпадение [Иванов, 1990]. 

Цитокинины. Изменение суммарной концентрации цитокининов 

в анализированных образцах было в какой-то мере сходно с динамикой 

содержания абсцизовой кислоты. 
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В период от побегов до начала трубкования концентрация цито-

кининов в побегах резко снижалась. Поскольку на следующем этапе 

эксперимента ткани молодых листьев содержали столько же цитоки-

нинов, что и ткани молодых побегов, снижение концентрации цитоки-

нинов в побегах можно отнести за счет старения листьев, которые со-

ставляли основную массу побега. Особенно резкое снижение концен-

трации цитокининов в листьях, как и для абсцизовой кислоты, наблю-

далось после колошения [Иванов, 1990]. 

Уровень содержания цитокининов в колосе изменялся со време-

нем также как и в листьях – в сторону снижения. Однако исходный 

уровень цитокининов в них был изначально выше, его снижение про-

исходило до более низких значений концентрации, чем в. листьях. 

К сожалению, в этом эксперименте количество зеатина и его произ-

водных определялось по суммарной иммунореактивности растительно-

го экстракта, поэтому невозможно судить о качественном составе экст-

рагированных цитокининов. Однако представляет интерес тот факт, 

что в молодых развивающихся органах (побеги, листья, колосья) кон-

центрации цитокининов были близки и по иммунореактивности экви-

валентны 100-250 нг зеатина на 1 г сырого веса [Иванов, 1990]. 

Содержание фитогормонов в колосе следует обсудить особо, по-

скольку гормональный статус растений, непосредственно предшест-

вующий цветению и опылению, в ходе этих процессов, а также во вре-

мя формирования и налива зерна, особенно заметно отражается на 

продуктивности растений [Кулаева и др., 1984; Michael, Beringer, 1980 

и др.]. 

Максимальное содержание индолилуксусной и абсцизовой кислот 

в тканях колоса обнаруживалось в период цветения – в начале созрева-

ния семян [Иванов, 1990]. Это, в общем, совпадало с данными других 

исследователей по содержанию этих гормонов в развивающихся зер-

новках, полученными с помощью стандартных биотестов [Wheeler, 

1972; Goldbach, Michael, 1976; Michael, Beringer, 1980]. 

Максимальное содержание цитокининов в колосе пшеницы было 

обнаружено в период колошения-цветения. Ко времени формирования 

зерна концентрация цитокининов в колосьях снижалась почти на два 

порядка [Иванов, 1990]. Подобные изменения уровня цитокининов 

другими исследователями наблюдались и в зерновках [Michael, 

Beringer, 1980; Wheeler, 1972]. По данным авторов, максимум содержа-

ния цитокининов обнаруживался в конце цветения, после чего их уро-

вень, как и в наших опытах, резко снижался. 
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Сходство динамики содержания фитогормонов в зерновках и це-

лых колосьях позволило предположить, что в основном гормональный 

статус тканей колоса определяется содержанием фитогормонов в зер-

новках [Иванов, 1990]. 

Повышение уровня индолилуксусной кислоты в тканях сопрово-

ждалось снижением концентрации абсцизовой кислоты и наоборот. 

Снижение концентрации абсцизовой кислоты могло являться причи-

ной увеличения количества индолилуксусной кислоты, поскольку абс-

цизовая кислота подавляет синтез индолилуксусной кислоты [Evans, 

1984]. 

Уровень ростовых и синтетических реакций в тех или иных тка-

нях и органах зависит от соотношения этих фитогормонов. Исходя из 

этого, особенно интересным представлялся этап раннего колошения, 

когда различия в концентрациях индолилуксусной и абсцизовой кислот 

увеличивались на несколько порядков [Иванов, 1990]. 

Существует мнение о положительном влиянии цитокининов на 

синтез ауксинов, а также об ингибировании ауксином синтеза цитоки-

нинов [Evans, 1984]. В описываемом опыте за пиком концентрации 

ИУК наблюдалось последующее снижение уровня эндогенных цито-

кининов. Возможно, что эти результаты можно рассматривать в опре-

деленной мере как подтверждение данных о том, что индолилуксусная 

кислота подавляет синтез и усиливает распад цитокининов [Palni, 

I988]. Кроме того, максимум содержания в тканях растений цитокини-

нов слегка опережает во времени повышение в них уровня индолилук-

сусной кислоты [Иванов, 1990], что можно рассматривать в качестве 

свидетельства стимуляции синтеза индолилуксусной кислоты под дей-

ствием цитокининов [Hemberg, 1972, Lau, Yang, 1973]. Таким образом 

несмотря на то, что концентрация гормонов в растениях пшеницы в 

ходе онтогенеза изменялась на несколько порядков, результаты этих 

полевых опытов во многом совпадают с наблюдениями других иссле-

дователей. 

Что касается различий по фонам питания… На стадии 2-3 листьев 

в побегах пшеницы, находившихся в условиях локального питания, 

относительное содержание абсцизовой кислоты и цитокининов было 

меньше, чем в побегах пшеницы, выращенной при равномерном рас-

пределении удобрения в почве [Иванов, 1990]. На первый взгляд это 

противоречит гипотезе о возможном положительном действии локаль-

ного питания на растения в силу лучшей их обеспеченности данными 

гормонами. Тем более что, если судить по накопленной к этому перио-
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ду биомассе растений (рис. 7), локальное питание положительно ска-

зывалось на активности ростовой функции. Однако, как показано для 

колеоптилей кукурузы, содержание гормона коррелирует не с настоя-

щей, а с последующей скоростью роста [Кудоярова и др., 1988]. Кроме 

того, в большинстве случаев локальное применение удобрений ускоря-

ет развитие растений на несколько дней [Трапезников, 1983]. Следова-

тельно, велика вероятность того, что на момент отбора материала у 

растений, развивавшихся в условиях гетерогенной среды, уже насту-

пил относительный спад метаболической активности, а у растений, 

развивающихся при равномерном распределении NPK в почве, он на-

ступал позднее. 

В фазу кущения наблюдалось некоторое выравнивание концен-

траций фитогормонов в растениях на обоих фонах питания. Достовер-

ные различия обнаруживались лишь по количеству связанных форм 

индолилуксусной кислоты [Иванов, 1990]. Конъюгаты ИУК образуют-

ся, как известно, в результате ее этерификации с соединениями, имею-

щими в своем составе гидроксильные группы, прежде всего с углево-

дами [Bandurski, Schulze, 1977]. Этот процесс может, по-видимому, 

стимулироваться абсцизовой кислотой [Evans, 1984]. И накопление 

связанной ИУК в этом случае можно объяснить в какой-то мере более 

высокой предшествующей концентрацией абсцизовой кислоты в кон-

трольных растениях. 

Известно, что ауксины в значительной степени определяют явле-

ние апикального доминирования, и снижение их концентрации в рас-

тении ведет к пробуждению боковых почек [Муромцев и др., 1987]. 

Таким образом, более интенсивное кущение растений пшеницы, отме-

чавшееся многими авторами, можно объяснить меньшим по сравнению 

с контролем содержанием в них ауксинов на данном этапе развития. 

Подобное действие локального питания на содержание ауксинов мо-

жет, по нашему предположению, лежать в основе часто наблюдающе-

гося повышения урожая за счет увеличения числа продуктивных побе-

гов при очаговом размещении удобрений в почве [Минина, Некрасова, 

1936; Омельянюк, 1976; Гилис, 1975; Трапезников, 1983 и др.]. 

Действие локального питания по-иному проявлялось в фазу нача-

ла трубкования. Концентрация цитокининов и связанных ауксинов в 

побегах растений при локальном питании была существенно выше, чем 

при разбросном внесении NPK. Гетерогенность корнеобитаемой среды 

особенно заметно в этот период отражалась на концентрации цитоки-

нинов: она была почти вдвое выше, чем в контроле [Иванов, 1990]. 
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Еще более четкие различия по концентрации всех исследуемых 

гормонов в трех верхних листьях были получены в конце трубкования 

растений. Различий не было лишь по относительному содержанию 

свободной индолилуксусной кислоты [Иванов, 1990].  

Таким образом, фаза трубкования в этих опытах носила перелом-

ный характер. С этого периода в подавляющем большинстве случаев 

большее количество гормонов наблюдалось в тканях растений, нахо-

дившихся в условиях локального питания. 

4.2. Гормональный статус растений пшеницы на этапах 

онтогенеза, наиболее сильно определяющих 

продуктивность 

С периода трубкования обеспеченность наиболее активных орга-

нов (молодых листьев, колоса) цитокининами была значительно выше 

у растений на фоне локального внесения удобрения (рис. 80).  

Такие различия, по всей видимости, могли возникнуть лишь за 

счет более интенсивного поступления цитокининов из корневой систе-

мы (разд. 3.3.1), поскольку зерновки, как альтернативные источники 

этого гормона [Кулаева, 1973, 1987; Кулаева и др., 1984], еще не обра-

зовались.  

Цветение – один из наиболее «чувствительных» этапов в онтоге-

незе большинства растений. Гормональный баланс в этот период не 

только влияет на сроки зацветания, пол цветков, но и на их количество 

[Чайлахян, 1988]. Представляется, что высокое содержание цитокини-

нов в тканях верхних листьев и колосе у растений при локальном пита-

нии в период цветения (рис. 80) должно отражаться на их устойчиво-

сти к неблагоприятным условиям среды [Кулаева, 1987]. 

Однако, возникнув, различия по концентрации цитокининов в ко-

лосьях сохранялись и после формирования зерновок (рис. 80), Анализ 

зерновок в период налива также выявил существенное влияние способа 

внесения удобрения на содержание в них фитогормонов (рис. 80, 81). 

Наиболее сильно зерновки различались по концентрации цитокининов, 

связанных ауксинов и свободной абсцизовой кислоты. Все эти гормо-

ны обладают высокой аттрагирующей способностью. Кроме того обра-

ботка растений цитокининами может приводить к увеличению числа и 

размеров завязывающихся зерновок [Кулаева и др., 1984], а абсцизовая 

кислота, по-видимому, играет важную роль в регуляции флоэмного 

транспорта в зерновки [Hein et al., 1984; Clifford et al., 1986].  
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Рис. 80. Концентрация цитокининов в органах пшеницы при 

гетерогенном (1) и равномерном (2) распределении удобрения в 

почве [Иванов и др., 1994] 

 
Рис. 81. Концентрация фитогормонов в зерновках в период 

молочной спелости при гетерогенном (1) и равномерном (2) 

распределении удобрения в почве [Иванов и др., 1994] 

 

Локальное размещение NPK в данном эксперименте усиливало 

ростовую функцию растений, повышало их выживаемость и выпол-

ненность зерновок, приводило к достоверной прибавке урожая. Это 
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позволяет предполагать, что при локальном питании более благопри-

ятные условия для отложения запасных веществ определяются измене-

ниями гормонального статуса растения. В пользу такого предположе-

ния можно отнести и факт резкого изменения соотношения концентра-

ции цитокининов и абсцизовой кислоты в органах пшеницы при ло-

кальном питании в период цветения - формирования зерна (рис. 82). 

 
Рис. 82. Соотношение цитокининов и абсцизовой кислоты в 

листьях (---) и колосе (- - -) пшеницы при гетерогенном (1) и 

равномерном (2) распределении удобрения в почве. I - цветение, II 

- формирование зерна [Иванов и др., 1994] 

 

На фоне гетерогенного распределения NPK возникает относи-

тельное, по сравнению с контрольными растениями, преобладание 

гормона-ингибитора (АБК) в верхних листьях, а в колосе сохраняется 

более высокий уровень цитокининов, активирующих синтетические 

процессы. Это происходит в результате того, что в период формирова-

ния зерна в листьях растений при локальном питании становится 

меньше цитокининов и больше абсцизовой кислоты, чем при равно-

мерном распределении удобрения в почве (рис. 83). Поскольку АБК 

способствует старению листьев злаков, а цитокинины, напротив, за-

держивают этот процесс [Maitra , Sen, 1987], создаются облегченные 

условия для оттока ассимилятов и продуктов гидролиза тканей вегета-

тивных органов в колосья. Эти результаты хорошо согласуются с фак-

тами повышенной реутилизации веществ из вегетативных органов в 

зерновки [Трапезников, 1983], ускоренного экспорта 
14

C-продуктов из 

верхних листьев, наблюдающимися при локальном питании растений 

(разд. 3.4.3), и, таким образом, в некоторой степени проясняют меха-
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низм образования более крупных зерновок. Известно, что локальное 

питание способствует повышению устойчивости растений к неблаго-

приятным факторам внешней среды, в частности к засухе. Наблюдения 

показали, что с периода трубкования при гетерогенном распределении 

NPK в почве в растениях содержалось больше цитокининов, чем при 

равномерном (рис. 80). На концентрации абсцизинов локальное пита-

ние сказывалось большей частью сходным образом (рис. 83). Как АБК, 

так и цитокинины способны положительно влиять на устойчивость 

растений к неблагоприятным воздействиям среды [Salisbury, Marinos, 

1985], что позволяет предполагать связь повышенной устойчивости 

растений при локальном питании с выявленными изменениями их гор-

монального статуса. 

 
Рис. 83. Концентрация абсцизовой кислоты и цитокининов в 

органах пшеницы в период формирования зерна при 

гетерогенном (1) и равномерном (2) распределении удобрения в 

почве [Иванов и др., 1994] 

 

Таким образом, действие гетерогенности корнеобитаемой среды 

на пшенице выражается прежде всего в повышении обеспеченности 
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аттракции ассимилятов, часто приводит к повышению содержания 

абсцизинов, влияет на концентрацию ауксинов, положительно сказы-

вается на росте и продуктивности растений. 

 
Рис. 84. Концентрация цитокининов в 3-х верхних листьях 

пшеницы при гетерогенном и равномерном распределении 

удобрения в почве [Иванов и др., 1994] 
 

Известно, что устьичная проводимость зависит не только от АБК, 

но и цитокининов, способных поддерживать устьица в открытом со-

стоянии [Dodd, 2005]. Содержание цитокининов в листьях пшеницы 

было выше на фоне гетерогенного внесения удобрений по сравнению с 

разбросным (рис. 84). Эти сведения позволяют объяснить высокий 

уровень транспирации на гетерогенной по минеральному питанию сре-

де тем, что из высокосолевых корней в побег поступало не только 

больше АБК, но и ее антагонистов-цитокининов. В этом принципиаль-

ное отличие гормонального ответа на гетерогенность минерального 

питания от реакции растений на неравномерный полив, при котором 

приток цитокининов из корней снижался [Kudoyarova et al., 2007].  
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*** 

Локальное питание сказывалось не только на росте (рис. 7), но и 

продуктивности растений (рис. 7, 8). Поэтому оценка его влияния на 

содержание гормонов в репродуктивной фазе развития растений пред-

ставляла интерес. 

Иммуноферментный анализ показал, что в период колошения и 

формирования зерна обеспеченность наиболее активных органов (мо-

лодых листьев и колоса) цитокининами была значительно выше у рас-

тений на фоне локального внесения удобрения (рис. 80). Такие разли-

чия, по всей видимости, могли возникнуть лишь за счет более интен-

сивного поступления цитокининов из корневой системы, поскольку 

зерновки, как альтернативные источники этого гормона, еще не обра-

зовались. Хорошо известно, что цитокинины необходимы для роста 

побега [Werner et al., 2003]. Поэтому их повышенным уровнем вполне 

можно объяснить более активный рост растений на фоне локального 

внесения удобрений.  

Различия между растениями на фоне локального и разбросного 

внесения удобрений по концентрации цитокининов в колосьях сохра-

нялись и после формирования зерновок (рис. 80). Показано, что цито-

кинины активируют апопластные инвертазы, стимулируя тем самым 

процесс разгрузки флоэмы [Roitsch, Ehneß, 2000]. У мутантных расте-

ний, у которых с помощью специфических микроРНК снижалась экс-

прессия гена цитокиноксидазы (фермента, катализирующего распад 

цитокининов), возрастание содержания цитокининов повышало уро-

жайность за счет количества зерен и их налива [Zalewski et al., 2010]. 

Локальное размещение NPK удобрений в наших экспериментах усили-

вало ростовую функцию растений, повышало их выживаемость и вы-

полненность зерновок, приводило к достоверной прибавке урожая. Это 

позволяет предполагать, что при локальном питании более благопри-

ятные условия для перераспределения запасных веществ в зерновки 

определяются изменениями гормонального статуса растения.  

В период формирования и налива зерна в листьях растений при 

локальном питании становится меньше цитокининов и больше абсци-

зовой кислоты, чем при равномерном распределении удобрения в поч-

ве (рис. 81).  

АБК и цитокинины оказывают противоположное действие на ак-

тивность апопластных инвертаз, катализирующих гидролиз сахарозы 

(основной транспортной формы фотоассимилятов). Ингибируя актив-

ность этого фермента, АБК усиливает отток сахара из донорного листа 

в колос. Было показано, что слабая засуха усиливает отток ассимиля-

тов в колос через накопление в листьях АБК [Yang, Zhang, 2006]. Эти 

результаты хорошо согласуются с фактами повышенной реутилизации 



202 

веществ из вегетативных органов в зерновки [Трапезников, 1983], ус-

коренного экспорта 
14

C-продуктов из верхних листьев, наблюдавшего-

ся при локальном питании растений (разд. 3.4.3), и, таким образом, в 

некоторой степени проясняют механизм образования более крупных 

зерновок. Таким образом, действие гетерогенности корнеобитаемой 

среды на растение пшеницы выражается прежде всего в повышении 

обеспеченности цитокининами наиболее метаболически активных ор-

ганов - центров аттракции ассимилятов, что часто приводит к повыше-

нию содержания абсцизинов. И тем самым положительно сказывается 

на росте и продуктивности растения. Представляется, что локальное 

питание оптимизирует ростовые и синтетические функции, а также 

донорно-акцепторные отношения в надземных органах растения, влияя 

на механизм гормональной регуляции. 

4.3. Подтверждение необходимости ИУК для ветвления 

корней: Системное ингибирование развития боковых 

корней при повышенной обеспеченности растений 

нитратом 

Когда проростки арабидопсиса выращивают в среде, содержащей 

более 10 mM NO3
-
 (что соответствует стандартной концентрации пита-

тельной среды Хогланда-Арнона I), раннее развитие боковых корней 

ингибируется. Обнаружено, что этот эффект увеличивался в мутантах, 

дефицитных по нитрат-редуктазе, что предполагает ключевым факто-

ром, вызывающим этот ответ, не накопление продуктов ассимиляции 

NO3
-
, а внутреннюю концентрацию гормона [Zhang et al., 1999]. Пред-

полагалось, что накопление высоких концентраций NO3
-
 тканями листа 

ответственно за дистанционный сигнал, который регулирует развитие 

боковых корней [Scheible et al., 1997; Zhang et al., 1999]. Природа этого 

сигнала была неизвестна, но самым очевидным кандидатом в его носи-

тели являлся ауксин, так как поступающий из побега ауксин важен для 

стимуляции появления боковых корней (а не инициации) в проростках 

арабидопсиса [Bhalerao et al., 2002]. Вероятно, накопление нитрата в 

побеге может ингибировать поток ауксина в корни, исключая какую-то 

важную, требующую ауксина фазу для развития боковых корней 

[Forde, 2002]. 

Если ауксины вовлечены в регулирование этого процесса, его 

концентрация в корне должна была быть пониженной в период инги-

бирования ветвления корней, а изменение уровня ауксина предварять 

ветвление.  

Эту гипотезу проверили, измерив концентрацию ауксина в корнях 

через 24 ч после переноса растений со среды с 50 мМ NO3
-
 на 1 мМ. 

Действительно, через сутки после переноса растений на среду с пони-
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женным содержанием нитрата в их корнях наблюдалось 50%-ое увели-

чение содержания ИУК по сравнению с теми, которые были перенесе-

ны на среду с неизмененной концентрацией нитрата (рис. 85). При 

этом в побегах было отмечено снижение содержания ИУК.  

 

 
Рис. 85. Концентрация ИУК в корнях и побегах арабидопсиса 

через 24 ч после перемещения проростков со среды с высоким 

содержанием нитрата (50 мМ) на низкую концентрацию (1 мМ) 

(контрольные растения пересаживали на среду с тем же 

содержанием нитрата - 50 мМ), растения выращивали 10 суток 

при 25°C на агаре в чашках Петри, расположенных вертикально 

[Walch-Liu et al., 2006] 

 

Похожие результаты на сое получены Caba et al. [2000], когда при 

выращивании на среде с 8 mM NO3
-
 концентрация ИУК в растениях 

была в 4 раза ниже, чем при 1 mM NO3
-
 Это позволяет предполагать, 

что пониженное содержание ИУК в корнях под действием высокой 

концентрации NO3
-
 может быть достаточно распространенным явлени-

ем.  

Механизмы, посредством которых достигается этот эффект NO3
-
 

еще не установлены, но могут включать, например, ингибирование 

биосинтеза ИУК в побегах или иной форме ограничения транспорта 

ИУК из побега в корни.  

Есть основания полагать, что и другой растительный гормон, абс-

цизовая кислота (АБК), может вовлекаться в регулирование системно-
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го действия пула эндогенного нитрата на развитие боковых корней. 

Три нечувствительных к АБК мутанта (abi4-1, abi4-2 и abi5-1) были 

нечувствительны и к ингибирующему действию NO3
-
, а четыре АБК 

синтезирующих мутанта (aba1-1, aba2-3, aba2-4 и aba3-2) показали 

пониженную чувствительность [Signora et al., 2001]. Объясняя эти дан-

ные, исследователи предположили, что есть два регуляторных пути, 

опосредующих ингибирующее действие NO3
-
, тот, который является 

АБК зависимым и вовлекает ABI4 и ABI5, и другой, который не зависит 

от АБК.  

Если тотальное повышение концентрации нитрата (>10 мМ, в 

данном случае 50 мМ или 500% Х-А) ингибирует ветвление, то её по-

вышение локально приводило совершенно к иным результатам, лока-

лизованно стимулируя ветвление корневых прядей, непосредственно 

контактирующих со средой с повышенной концентрацией ЭМП (30-50 

мМ или 300-500% Х-А) (разд. 1.4).  

*** 

С помощью ингибитора транспорта ауксинов было показано, что 

активация ветвления при локальном действии нитратов также зависит 

от притока ауксинов из побега [Guo et al., 2005]. Данные, полученные 

нами, указывают на возможность обратной связи между побегом и 

корнем при адаптации растений к уровню минерального питания. Из-

мерение уровня ауксинов в побегах и корнях показало, что активация 

роста боковых корней сопровождалось снижением уровня ауксинов в 

побегах и повышением – в корнях (рис. 85). Эти результаты указывают 

на то, что ауксины, необходимые для удлинения корней, поступают в 

корни из побега.  

Таким образом, локальные реакции, протекающие в зоне повы-

шенной концентрации ионов в свою очередь зависят от системных 

сигналов (в частности, ауксинов, поступающих из побегов). 
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ЗАКЛЮЧЕНИЕ 

При произрастании растений на гетерогенной питательной среде 

из корневой системы в побег поступают сигналы прямо противопо-

ложного характера: от ВС корней – об избытке ионов, а от НС – об их 

дефиците. В таких условиях растение должно создавать опосредован-

ные через побег связи между корнями различного солевого статуса и 

усложненную схему корневого сигналинга и связанных с ним реакций 

побега (рис. 86). 

Объясняя влияние неравномерного распределения элементов ми-

нерального питания в почве, исследователи сконцентрировались на 

локальной ростовой реакции растений (усиление ветвления корней) и 

роли этой реакции в поиске растением элементов питания. Приведен-

ные результаты свидетельствуют о важности этой реакции в оптимиза-

ции поглощения элементов питания, активации роста и повышении 

урожайности растений. С помощью количественного анализа и имму-

ногистохимического изучения распределения гормонов в растении по-

казана роль ауксинов в стимуляции ветвления корней при локальном 

питании и АБК – в транзиторном повышении гидравлической прово-

димости ВС корней. Вместе с тем, из совокупности полученных дан-

ных очевидно, что реакция на гетерогенность не сводится к локальной 

стимуляции процессов в корневых прядях, контактирующих с повы-

шенной концентрацией ионов. О чем свидетельствует хотя бы связь 

накопления ауксинов в ВС корнях с притоком гормона из побега. Так-

же системное действие локального питания проявляется в активации 

линейного роста НС корней и всей корневой системы, что повышает 

устойчивость растений к поверхностной засухе. Интенсивный рост 

корневой системы при локальном питании может быть связан со сни-

жением содержания цитокининов в НС корнях и повышением донор-

ной функции листьев под влиянием увеличения концентрации АБК в 

ксилемном соке и побеге. Ростовая реакция на гетерогенное питание 

нивелирует отрицательные последствия применения удобрений, кото-

рые при разбросном их внесении вызывают относительное (по сравне-

нию с побегом) торможение роста корней и, соответственно, – сниже-

ние засухоустойчивости. 

Тем самым преодолевается известный эффект отрицательной 

корреляции между продуктивностью и устойчивостью растений. Даль-

ний сигналинг при локальном питании проявляется в усилении потока 

цитокининов в побег, что способствует активации фотосинтеза, роста 

побега и оптимизации донорно-акцепторных отношений, обеспечи-

вающих формирование более продуктивных растений. 
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Рис. 86. Схема гормонального сигналинга и связанных с ним 

реакций растения при локальном воздействии ЭМП на корневую 

систему [Иванов, 2013] 
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Таким образом, действие локального питания реализуется на раз-

ных уровнях структурно-функциональной организации растений: как в 

высокосолевых корнях, так и на уровне всей корневой системы и цело-

го растения. 
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