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ФИЗИОЛОГИЯ ВОДООБМЕНА РАСТЕНИЙ

I Пучение полного обмена растений представляет большой тео- 
ретческий и практический интерес, обусловленный значением во
ны и жизни растений.

Дли пормплыюй жизнедеятельности клетки и ткани растения 
'пижмы быть достаточно насыщены водой. Вода является главной 
сипниной частью протопласта в тот период, когда в нем интен- 
< МИМО СОИГрШИЮТОИ жизненные процессы. Содержание воды в клет
ки« достигнет и кто мрсми 70—8(j и даже 90%. Содержание воды в 
нлииме онределиет самые существенные черты ее организации. 
( дедоиателыт, содержание воды и ее свойства имеют большое зна
чение, и изменении их должны сильно отражаться на жизнедея- 
Iедаиости растенмй.

ЗНАЧЕНИЕ ВОДЫ

1ннчсние поды в жизни растений определяется целым рядом 
ее сиойсти. Среди них необходимо отметить способность ее быть 
рапмирителем и средой, в которой совершается передвижение 
шчцссти м их обмен; высокую удельную теплоемкость, благодаря 
которой ома способствует относительной стабилизации температу
ры растении; высокое поверхностное натяжение, оказывающее 
нлпмиис на ход адсорбционных процессов; ее роль в создании 
оруктуры протоплазмы; полярность, обусловливающую определен
ную ориентацию диполей воды в электрическом поле и явление 
гидратации, способность испаряться при любой температуре, что 
даст возможность избежать перегрева растения (Алексеев, 1941, 
МИН; Рубин, 1954, 1961; Петинов, 1959, Сент-Дьердьи, 1960).

Содержание воды влияет на направленность ферментативного 
действия, на интенсивность фотосинтеза, дыхания, ростовых про
цессов (Алексеев, 1935, 1954; Алексеев и Гусев, 1935, 1957; Сиса- 
кнп, 1940; Петинов, 1959).

Вода связывает растение с почвой и атмооферой, обусловливая 
единство организма с условиями среды (Рубин, 1954, 1961).

5



Следовательно, удовлетворение потребности растения в воде 
является важнейшим условием нормального его существования 
(Максимов, 1952, 1958; Крафте, Карриер и Стокинг, 1951; Рубин, 
1954, 1961; Сабинин, 1955). Широкие возможности в этом направ
лении открываются в связи с развитием поливного земледелия.

РАСПРЕДЕЛЕНИЕ ВОДЫ

Вода в растениях находится в живых клетках, мертвых элемен
тах ксилемы (сосудах и трахеидах) и в межклетниках. В клетках 
вода находится в жидком состоянии в оболочке, протоплазме и 
клеточном соке, в межклетниках — в парообразном состоянии. 
Долгое время существовало представление, что протоплазма за
нимает незначительную часть объема растительной клетки, вслед
ствие чего в ней может находиться лишь небольшая часть всего 
водного запаса клетки, а большая часть его находится в вакуоле. 
Однако А. М. Алексеев (1948) приводит данные Ильина (Ilyin,
1934), Скарса и Левитта (Scarth a. Levitt, 1937), о том, что 
вакуоль в клетках растительных тканей занимает только от 38 до 
58% общего объема клеток. Это подтверждается данными Мэзона 
и Филиса (Mason a. Phillis, 1939), согласно которым протоплазма 
в клетках мезофилла листьев хлопчатника составляет около 50% 
внутреннего объема клеток (без оболочки) 1. Следовательно, объ
ем протоплазмы равен объему вакуоли или даже превышает его. 
Но в таком случае на долю протоплазмы должна приходиться не 
меньшая часть общего водного запаса клетки, чем на долю кле
точного сока. Определения содержания воды в вакуолях клеток 
листьев хлопчатника, проделанные Мэзоном и Филисом, подтвер
дили это; верхушечные листья содержат воды в количестве 25— 
27% от ее общего запаса, листья средних ярусов — 26—30%, ниж
ние листья — 35—37%.

Следовательно, только около 30% общего запаса воды в клет
ке находится в вакуоле, а остальная часть — в протоплазме и обо
лочке (Алексеев, 1948).

СОСТОЯНИЕ ВОДЫ

Находящаяся в клетках вода вступает во взаимодействие с 
ионами, молекулами и коллоидными мицеллами, гидратируя их. 
Молекулы воды обладают дипольным моментом. Электрическим 
диполем называется система из двух одинаковых по величине, но 
разных по знаку зарядов + е  и —е, находящихся на расстоянии г. 
Величина диполя измеряется так называемым дипольным мо
ментом, равным произведению заряда на расстояние: ц=ег. Моле-

1 Цит. по: А. М. А л е к с е е в .  Водный режим растения и влияние на него 
засухи. Казань, 1948.
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И.и.| йоды определенным образом ориентируются в электрическом 
по 110)111, т. е. происходит гидратация этого иона.

Молекулы органических соединений также могут обладать ди
польным моментом, представляющим сумму дипольных моментов, 
НЧОЧИШИХ и гости» молекулы полярных групп. Вокруг таких моле
кул образуется электрическое поле, вызывающее определенную 
о|жгн1атио молекул поды (т. е. гидратацию). Однако это элект
рическое ноле »округ молекулы не будет однородным, поскольку 
оно 110 01111004 на основе дипольных моментов отдельных поляр
ный |рунн, Полому н ориентации диполей воды (гидратация) бу
че! нропенод|11Ь лишь около этих групп. К таким группам относят- 
еа карбоксил (СООП), гидроксил (ОН), альдегидная группа 
1< НО), карбонильнаи группа (СО), иминогруппа (ЫН), амино- 
Iруина (М М , аминогруппа (СОЫНа). Диполи воды ориентируют- 
м| койке около нон1Г'И1ро11а|1Ных групп, к числу которых относятся 
но||||111роаан11Ые участки аминокислот, входящих в состав мо- 
и'ку |Ы белка (N11:«* СОО ). В первом случае гидратация назы

ваема элек I ронсйтралыюй, по втором — ионной.
Около каждой полярной или ионизированной группы может 

РЖ полагаи.еа несколько слоев ориентированных молекул, состав- 
опшнмх гндратиую оболочку. Слои воды, находящиеся в непо- 

| ре,ц'1непной блщоетп к поверхности гидратируемой частицы, наи
более упорядоченно ориентированы и прочно связаны. Следующие 
еюн ешпаны нее менее и менее прочно, и, наконец, взаимодействие 
ишолей поды н гидратируемой молекулы исчезает полностью (Бу- 
I м нк и и, 1959). Следствием значительного сжатия воды при гидра- 
Iапни является выделение тепла. Тепловой эффект гидратации 
быпро снижается по мере ослабления сил, способствующих удер- 
чопино йоды. Поэтому максимальное количество тепла выделяет- 
| а при связывании мономолекулярного слоя воды.

II, II. Буланкин (1959) утверждает, что толщина гидратацион- 
ной оболочки, образующейся с большим тепловым эффектом, поч- 
III не превышает мономолекулярного слоя.

Поскольку описанная гидратация молекул представляет собой 
комический процесс, обусловленный силами дополнительной ва- 
1СНТП0СТИ полярных молекул, правильнее называть ее хемогидра- 
1аипей (Алексеев, 1948). Хемогидратация полидисперсных систем 
(к которым относится и протоплазма) является результатом хе- 
могндратации всех входящих в состав этой системы частиц. В свя- 
01 с этим необходимо остановиться на вопросе о состоянии высо
кополимерных веществ в растворах. Согласно прежним представ
лениям, высокополимерные органические соединения (например, 
белки), являющиеся лиофильными (или гидрофильными) коллои- 
дмми, образуют в растворе мицеллы (т. е. комплексы молекул). 
Однако уже Д. А. Сабинин (1955) говорит не о мицеллах, а о 
макромолекулах белка, которые благодаря значительной величине 
обладают свойствами коллоидных мицелл, что согласуется с со- 
пременными данными коллоидной химии.
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Общее признание получило представление о том, что высоко
молекулярные соединения образуют не коллоидные системы, а 
молекулярные растворы (Гликман, 1959; Буланкин, 1959; Пасын- 
ский, 1959, 1963 и др.). Об этом свидетельствуют определения мо
лекулярных весов в разбавленных растворах высокополимеров, 
показавшие отсутствие мицелл, самопроизвольное растворение, 
характерное для молекулярных растворов и вытекающая отсюда 
ненужность стабилизаторов, которые придают коллоидным систе
мам устойчивость, и т. д.

Однако А. Г. Пасынский (1959) отмечает, что термодинамиче
ское равновесие в растворах полимеров наступает очень замедлен
но (в течение недель и даже месяцев), благодаря чему эти раство
ры не всегда устойчивы.

Перенос представлений о разбавленных растворах высокомо
лекулярных соединений на протоплазму, очевидно, невозможен, 
поскольку в последнее время все чаще и чаще высказывается 
мнение о том, что протоплазма является легкоподвижным тиксо
тропным 1 студнем (Буланкин, 1959; Алексеев, 1963а; Пасынский, 
1963, Сетлоу и Поллард, 1964 и др.). Важным доказательством 
правильности такого мнения является наличие в протоплазме пре
дела упругости (пластичности), характерного для студней (Глик
ман, 1959; Алексеев, 19636).

Строение белковых студней и связывание ими воды рассмотре
но А. М. Алексеевым (1963а). Он останавливается на гипотезе 
Д. Л. Талмуда (1948), позволяющей понять переход белковых мо
лекул из фибриллярного состояния в глобулярное и обратно. Со
гласно этой гипотезе, конформация белковых макромолекул зави
сит от соотношения сил сцепления между собой гидрофобных 
боковых цепей, слагающих цепную макромолекулу аминокислот, и 
взаимодействия боковых гидрофильных цепей с водой. Первое из 
этих воздействий стремится свернуть макромолекулу в глобулу 
(клубок), второе, наоборот, стремится развернуть ее. В белковом 
студне макромолекулы располагаются достаточно близко и меж
ду ними возникает взаимодействие, приводящее к образованию 
внутреннего структурного скелета, благодаря которому студень 
обладает известной эластичностью и структурой. Связи между мак
ромолекулами, лежащие в основе образования такого скелета в 
протоплазме, могут быть очень кратковременными и заменяться 
другими, что определяет лабильность структуры протрплазмы.

Структура студня определяет характер связывания им воды. 
Алексеев считает, что кроме хемогидратации в студне должно 
происходить структурное связывание (или иммобилизация) и ос
мотическое поглощение воды. Остановимся на двух последних 
способах удержания воды. Иммобилизация воды может происхо
дить внутри макромолекул (при изменениях их конформации), а 
также в узких промежутках между макромолекулами. При этом

1 Т. е. легко переходящим из состояния геля в состояние золя и наоборот.
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мне и* механически ограничивается движение молекул воды. Осмо- 
інчссипо поглощение также может происходить как внутри макро
молекул, тик и п промежутках между ними и определяется на
личием ниакополимерной фракции, образующейся вследствие час
тиною распада нысокополимерных соединений под влиянием 
и іанмодейстим е модой и других причин. Поглощение воды студ
нем и нелом называется набуханием. Первая его фаза, экзотер
мическим, представляет хемогидратацию, вторая, происходящая 
Осі ныиелении »пергни, ~ осмотическое поглощение и иммобили-
ОІІІІІІМ ИОЛЫ,

І оснолсімуюіціім и литерятуре становится мнение о существо- 
нинни только мономолекулпрной хемогидратации (Пасынский, 
ЇМО, Глнкмнн, 1Ш>9; Сент-Дьердьи, 1960; Мальцев, 1964
и 'ф  )

• М .Чнннтв (ИМЯ) приводит теоретические доказательства 
н пользу сущее і нонинк» «рыхлого сольватного облака» (т. е. по- 
інмолекулнрной хемогндратации): большая разница в поляр
ної III мо»к чу мономолокулярным слоем и свободной водой при от- 
• \ н імим промежуточных слоев должна привести к разделению 
ни 1емы, и ре ною различие упругости пара — к перегонке молекул 
рщ тори гели ни активные точки растворенной молекулы до вы
равнивании упругости пара. Вместе с тем он отмечает, что энер- 
ІІІИ самої слоев, удаленных от поверхности макромолекулы даже 
на расстояние одного-двух диаметров молекул воды, должна быть 
ННЧІОЖНО мала н калориметрически определить ее нельзя. Мето
пы вискозиметрии также не могут обнаружить существование 
промежуточных сольватных слоев.

Отказ от полимолекулярной гидратации заставляет по-новому 
решить вопрос о механизме водоудерживающих сил растения и 
снижает физиологическое значение гидратационной воды, посколь
ку водя мономолекулярного слоя имеет низкую активность и ко
личество ее невелико.

Изменился и взгляд на самую сущность хемогидратации (кото
рую часто называют просто гидратацией). Как указывает А. Сент- 
Дырдьи (1960), прежнее понимание связывания воды включало 
в себя скорее идею энергии, чем структуры. Теперь на первый 
план выдвигаются изменения структуры воды. Согласно современ
ным представлениям (Самойлов, 1946, 1957 и др.), молекулы во
ды могут находиться в двух состояниях: часть их составляет кар
кас (решетку), определяющий структуру воды (ее «решеточную 
упорядоченность»), образуемый водородными связями между мо
лекулами; другая часть заполняет полость этого каркаса. Степень 
решеточной упорядоченности воды зависит от соотношения двух 
факторов: 1) действия когезионных сил (водородных и иных свя
зей), направленного на упорядочение структуры, 2) теплового 
движения молекул (колебания около временных положений рав
новесий и скачкообразных перемещений молекул из одного поло
жения равновесия в соседнее), ведущего к разрушению структуры.
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К. С. Тринчер (1964) утверждает, что вся внутриклеточная во
да имеет упорядоченную структуру, существование которой тре
бует постоянного расхода энергии; источником последней являются 
процессы метаболизма.

Решеточная упорядоченность внутриклеточной воды может 
повышаться в зависимости от многих причин. Первое место среди 
них занимает процесс гидратации. Структура воды мономолеку- 
лярного слоя приближается к структуре льда. Об этом свидетель
ствуют близость тепловых эффектов гидратации и замерзания во
ды (80 и 85 /сад/г; Пасынский, 1959).

Упорядочение структуры происходит также при образовании 
«кристаллогидратов» или «айсбергов» около неполярных радика
лов макромолекул белка (Привалов, 1958; Сент-Дьердьи, 1960; 
Клотц, 1964; Девис и Дей, 1964 и др.). Образование таких крис
таллогидратов при растворении не взаимодействующих с водой 
молекул (или при взаимодействии с неполярными, гидрофобными 
радикалами макромолекул) может быть результатом нарушения 
соотношения сил, действующих на молекулы ближайших слоев 
воды: внутреннее давление в граничном с неполярной молекулой 
слое воды очень мало по сравнению ,с высоким внутренним давле
нием остальной воды. Поскольку при понижении давления точка 
замерзания воды повышается, происходит образование кристалло
гидратов («айсбергов») при сравнительно высоких температурах 
(Привалов, 1958; Девис и Дей, 1964). При иммобилизации также 
должна произойти известная стабилизация структуры воды, обус
ловленная уже тем, что ограничивается возможность скачкообраз
ного (трансляционного) движения молекул воды. Однако можно 
предположить, что при иммобилизации происходит и более сильное 
упорядочение структуры. Такое предположение основывается на 
наблюдениях Б. В. Дерягина и Н. Н. Федякина (1962), устано
вивших возникновение «аномальной структуры» в столбиках воды, 
находящихся в узких стеклянных капиллярах (диаметр 1—5 мк). 
Возникновение «аномальной структуры» проявляется в сильном 
повышении вязкости воды (в 10—12 раз) и зависит, по .мнению ав
торов, от образования цепей молекул воды, связанных водород
ными связями между собой и с гидроксильными группами на по
верхности стекла. Аналогичное явление может наблюдаться в уз
ких промежутках между макромолекулами протоплазмы.

Структура внутриклеточной воды должна рассматриваться как 
один из ингредиентов общей структуры протоплазмы. Сент-Дьер
дьи (1960), критикуя представление о воде как нейтральной сре
де, заполняющей пространство между структурными элементами, 
указывает, что она составляет единую систему с этими элементами 
и обусловливает возможность возникновения в них электронных 
возбужденных состояний; он называет воду «матрицей жизни». 
П. Л. Привалов (1958) утверждает, что биологическая система 
имеет целостную структуру с тесным взаимодействием структуры 
макромолекул и воды. Благодаря такому взаимодействию возник-
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ии'|' и кипим лини месте системы нарушение вызывает распро-
• 1|П1ИМ1и|цуин'и волну нарушений или перестройки структуры.

||я|1Л1|Ч('1||Щ клеточной йоды сопряжено с нарушением ее струк- 
|урм, Л, М, Алексеев (19(336) подчеркивает, что для этого тре
буйся 11пиы|щ*ннш| энергия активизации самодиффузии воды,
• м м 4 и н и им г необходимостью разрыва многочисленных водородных
• шией и преодолением электростатических сил притяжения. По
тому н11н огнятнн йоды наблюдается сопротивление, которое при
ищи 111Г1Ы10ГП1 «нодоудерживающей силой». Извлечение различ
ных частей поды, отличающихся разной степенью упорядоченности 
< (румуры, должно, очевидно, встречать различное сопротивле
ние (различные водоудерживающие силы).

1'нссмотрепные выше положения, однако, еще мало использу
ем гн н физиологических работах и при дальнейшем изложении 
мщернилн мы вынуждены будем оперировать прежними представ
лениями.

СВОБОДНАЯ И СВЯЗАННАЯ ВОДА

Мокрое о том, какую воду в растениях следует считать свобод
ной и какую — связанной, не может считаться решенным. 
II А. Максимов (1944) предлагает считать связанной воду, кото
рая нс может быть отнята замораживанием при температурах ни- 
»ке 10" С н не может служить растворителем даже для столь 
легко растворимых веществ, как сахара. А. М. Алексеев (1948), не 
|'0ГЛй1Наясь с этим, считает связанной большую часть воды, уча- 
пнующей в хемогидратации коллоидных и молекулярно-дисперсных 
фат оболочки, протоплазмы и клеточного сока, а также струк
турно связанную воду. Свободной водой он считает капиллярно 
нспсянную воду (в оболочке клеток), часть осмотически поглощен
ной воды, не вошедшую в состав гидратационных сфер вокруг 
молекул н ионов растворенных веществ, и ту часть диффузного 
слоя гидратационных сфер, молекулы которой сохранили подвиж
ность.

А. Крафте, X. Карриер и К. Стокинг (1951), основываясь на 
том, что в настоящее время представление о связанности воды 
охватило все случаи, когда под действием межмолекулярных или 
внутримолекулярных сил изменяется активность воды, подвергают 
сомнению существование свободной воды в растениях. Аналогич
ного взгляда придерживается Д. А. Сабинин (1955), утверждаю
щий, что ослабляющееся пропорционально квадрату расстояния 
электростатическое притяжение между коллоидными частицами и 
молекулами воды не исчезает даже при полном набухании кол
лоида и оказывает сдавливающее действие на водные оболочки. 
Поэтому в ограниченно набухающих коллоидных системах (к ко
торым относится и протоплазма) не может быть свободной воды. 
Отсюда Сабинин делает вывод, что каждый исследователь произ
вольно считает свободной воду, удерживаемую с силой меньшей,
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чем примененная им водоотнимающая сила. К отрицанию свобод
ной воды в клетке пришли также М. М. Окунцов и Е. Н. Тарасова
(1952) на основании наблюдений над выходом воды из клеток в 
раствор сахарозы. Они предлагают различать прочносвязанную и 
слабосвязанную воду, причем последняя, по их мнению, сохраняет 
свойства обычной воды.

Разноречивость мнений по этому вопросу объясняется прежде 
всего тем, что между связанной и свободной (или прочносвязан
ной и слабосвязанной) водой нет четкой границы. Одна фракция 
переходит в другую постепенно (см. выше). Поэтому вопрос о том, 
следует ли воду в растениях разделять на свободную и связанную 
или на слабо- и прочносвязанную, вряд ли может иметь решаю
щее значение. Ведь, говоря о свободной или слабосвязанной воде, 
мы подразумеваем ту воду, которая отнята из растения при помо
щи определенной водоотнимающей силы и обладает свойствами, 
близкими к свойствам обычной воды (т. е. может служить рас
творителем и замерзать при температурах, близких к 0°С). Говоря 
о связанной или прочносвязанной воде, мы подразумеваем остав
шуюся в растении воду, имеющую измененные свойства (почти не
способную быть растворителем и замерзающую при более низких 
температурах). Следовательно, независимо от терминологии, в том 
и другом случае в основу разделения положены свойства воды, 
определяющие ее значение в жизни растения.

Разграничение фракций воды затрудняется также неопределен
ным положением структурно связанной воды и той части осмоти
чески поглощенной воды, которая не входит в состав гидратацион- 
ных сфер. Ту и другую нельзя с полным основанием отнести к 
связанной воде, так как их молекулы не подвержены действию мо
лекулярных сил, обусловливающих связывание. Нельзя их отнести 
и к свободной воде, так как движение их молекул ограничено 
(вследствие нахождения их внутри макромолекулы). Таким обра
зом, они занимают промежуточное положение между связанной и 
свободной водой.

Следующим шагом на пути детализации состояния воды в рас
тении является разделение ее на три фракции: прочносвязаниую, 
слабосвязанную и свободную. К первой следует отнести большую 
часть воды, удерживаемой при хемогидратации ионов и молекул 
низко- и высокополимерных соединений; ко второй — воду диффуз
ных слоев гидратационных сфер, молекулы которой сохранили 
подвижность, а также структурно связанную и осмотически погло
щенную воду; к третьей — капиллярно всосанную воду оболочек и 
часть осмотически поглощенной воды клеточного сока, не входя
щую в состав гидратационных сфер вокруг ионов и молекул.

Представление о наличии трех фракций воды в растениях под
тверждается также определениями удельной теплоемкости живых 
тканей растений, проведенными А. Ф. Клешниным, И. А. Шульги
ным и М. М. Боковой (1959). Они назвали эти фракции воды сво
бодной, рыхлосвязанной и плотносвязанной водой.
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Однако и разделение воды на три фракции остается условным, 
тик кик между ними тоже нет резких границ, и разделение это 
апнисит от величины применяемых водоотнимающих сил.

Иииболсс целесообразным является разделение находящейся 
и рисгениих воды на фракции, характеризующиеся величиной во- 
лпулсржипиющих сил.

II литературе имеется большой материал, свидетельствующий, 
•по количество отнятой воды зависит от величины водоотнимающих 
гид, II. И. Туманов (1940), используя калориметрический метод 
определения, показал, как уменьшается количество незамерзшей 
(| е. снизанной) воды в растениях озимой пшеницы в зависимо- 
Г1И от понижения температуры замерзания; аналогичные результа
ты были получены для листьев полыни при использовании того же 
метода М. М. Тюриной (1957).

II. А. Гусев (1959), пользуясь рефрактометрическим методом, 
нокаяил, как изменяется содержание связанной воды в листьях 
ироний пшеницы в условиях различных концентраций водоотнимаю- 
юничо раствора сахарозы (табл. 1). Большой материал, относя
щих растворов сахарозы (табл. 1). Большой материал, относящий
ся к »тому вопросу, приведен А. М. Алексеевым (1948).

Т а б л и ц а  1
Слдзржаниз смаанной воды (в %  от сырого веса) в листьях 
пшвницы Лютасцяис 788 в зависимости от концентрации во

доотнимающих растворов (по Гусеву, 1959)

Кущение (б/VI 1967 Г.). Цветение (27/VI 1957 г.)

Аммя ни. 
|МДМЯМИЯ|

ч

раствор ом аром раствор сахарозы

М>4 имй ЭОЧ-имЯ 20%-ный 30%-ный

1 П4 54 48
10 01 44 55 48
1,1 00 38 57 43
10 . - — 57 47
10 57 41 56 50

Таким образом, независимо от метода определения с возраста
нием иодоотнимающих сил увеличивается количество отнятой и 
уменьшается количество оставшейся (или связанной) воды. Отсюда 
следует, что, применяя ряд возрастающих водоотнимающих сил, 
можно найти соотношение этих фракций воды не для одной или 
двух, а для многих точек, и на основании этих точек построить 
кривую, характеризующую состояние воды в динамике (Тюрина, 
1957; Гусев, 1962). В этом случае устраняется всякая условность 
разделения воды, так как каждая фракция ее характеризуется 
вполне конкретными величинами водоотнимающих, а следователь
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но, и соответствующих им б момент установления динамического 
равновесия водоудерживающих сил.

Вместе с тем, динамическая характеристика состояния воды в 
растениях позволяет разграничить понятия: количество связанной 
воды и водоудерживающая способность (или сила) растения. В фи
зиологической литературе эти понятия существуют на равных пра
вах, причем для характеристики их применяется обычно один и тот 
же критерий—количество отнятой или оставшейся в растении воды. 
Однако водоудерживающая сила не может измеряться количе
ством воды (т. е. показателем емкости), поскольку она является 
фактором напряжения. При сопоставлении растений различных 
вариантов опыта по содержанию той или иной фракции воды бе
рется определенная постоянная величина — водоотнимающая сила. 
Растения сравниваются по количеству воды, отнятой этой силой 
или оставшейся после ее воздействия. При сопоставлении тех же 
растений по величине водоудерживающих сил следует, очевидно, 
за постоянную величину принимать определенное количество от
нятой воды и сравнивать растения по величине сил, которые нужно 
к ним приложить для отнятия этого количества воды. Кривые, ха
рактеризующие состояние воды в растениях (при динамической 
характеристике его), позволяют это сделать.

Однако метод динамической характеристики состояния воды в 
растении еще не получил достаточно широкого распространения и 
при дальнейшем изложении рассматриваемого вопроса мы будем 
основываться на данных, полученных при разделении находящей
ся в растениях воды на две или три фракции.

Фракционный состав воды разных частей клетки различен. 
В оболочке преобладает вода, связанная высокополимерными сое
динениями: целлюлозой, гемицеллюлозами, пектиновыми веще
ствами (по прежней терминологии — коллоидно связанная вода). 
Кроме того, в оболочке находится структурно связанная и капил
лярно всосанная (свободная) вода. В клеточном соке преобладает 
вода, удерживаемая путем хемогидратации низкополимерных сое
динений (или осмотически связанная вода) и осмотически погло
щенная свободная вода. Решение вопроса о состоянии воды в 
протоплазме наиболее затруднительно вследствие сложности и ла
бильности состава и структуры последней. Несомненно, однако, 
что важную роль в ней играет вода, удерживаемая путем хемогид
ратации белков и других высокополимерных соединений (по преж
ней терминологии — коллоидно связанная вода). Кроме того, в 
протоплазме содержится вода, связанная низкополимерными сое
динениями (или осмотически связанная), структурно связанная и 
осмотически поглощенная слабосвязанная вода (внутри макромо
лекул).

Поскольку при дальнейшем изложении материала будут ис
пользованы работы, опубликованные до проникновения в физио
логию растений новых представлений о высокополимерных соеди
нениях, то в ряде случаев придется пользоваться прежней терми-
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мпломи'П: коллоиды протоплазмы (понимая под этим совокупность 
|и |'Ч нмсоконолнмерных соединений протоплазмы), коллоидно 
I ииэиннвн иода (понимая под этим воду, связанную высокополи- 
мярными соединениями), степень гидратации коллоидов протоплаз
мы (нонимви под этим суммарную степень гидратации высокополи- 
мсрных соединений протоплазмы), осмотически связанная вода 
{моиимни иод этим воду, связанную низкополимерными соедине- 
нмими).

ЗНАЧЕНИЕ РАЗНЫХ ФРАКЦИЙ ВОДЫ

(зюйстин снизанной в процессе хемогидратации (ориентирован
ной) йоды существенно изменяются. Она обладает меньшей упру- 
I мс||.ю пара, меньшей растворяющей способностью, меньшей ди
электрической постоянной, меньшей сжимаемостью, большей плот
ностью и труднее вымораживается (Пасынский, 1959; Буланкин, 
11159). Г*)ти изменения свойств выражены тем сильнее, чем правиль
нее ориентированы молекулы воды, чем больше силы, связываю
щие их. Поэтому они наиболее сильно выражены у воды мономоле- 
кулярного слоя и ослабляются по мере удаления молекул воды от 
ионерхмости гидратируемой частицы.

Различие свойств свободной и связанной воды определяет раз
ное значение их в жизни растений. Согласно общепринятому пред- 
(л пилению, содержание свободной воды определяет интенсивность 
физиологических процессов, содержание связанной — устойчивость 
1о1сшний против неблагоприятных условий среды (Максимов, 1926, 
1929; Алексеев, 1948; Генкель и Марголина, 1948; Генкель и Ба
лицкий, 1956; Петинов, 1954, 1959; Петинов и Прусакова, 1955; Ва- 
силисим, 1955). Это представление основывается на большом фак- 
I нчгском материале, показывающем, что повышение содержания 
свободной воды ведет к усилению процессов роста, обмена веществ 
н I. и., а повышенное содержание связанной воды способствует со
хранению более высокой оводненности растений при засухе, по
скольку эта вода труднее испаряется. Сохранение более высокого 
уровня оводненности растений ведет к сохранению более высокого 
уровня синтетических процессов, что в конечном итоге определяет 
меньшую потерю урожая при засухе. Повышенное содержание 
связанной воды играет положительную роль и при низких темпе
ратурах, так как эта вода имеет пониженную температуру замер
зания. Однако данные многих исследований свидетельствуют о по
ложительном влиянии повышения количества коллоидно связан
ной воды и степени гидратации высокополимерных соединений 
протоплазмы на интенсивность фотосинтеза (Генкель, 1946; Алек
сеев, 1952, 1954; Гусев, 1959). В связи с тем, что процесс фотосин
теза совершается в хлоропластах, он должен зависеть от оводнен
ности протопласта клетки, в частности от присутствия воды, спо
собной участвовать в химических реакциях. Такой водой прежде 
всего является свободная вода. Однако та вода, которая безого
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ворочно может быть признана свободной (капиллярно всосанная 
и часть осмотически поглощенной), в основном находится в обо
лочке клетки и в клеточном соке. В протопласте преобладает 
вода, связанная высокополимерными соединениями (или коллоид
но связанная). Способность участвовать в химических реакциях со
храняет лишь та часть этой воды, которая составляет наиболее сла
бо связанные диффузные слои гидратных оболочек. При изменениях 
степени гидратации высокополимерных соединений протоплазмы 
наиболее сильным количественным изменениям должно подвер
гаться именно количество диффузно связанной воды (поскольку 
она удерживается наиболее слабыми силами). Пониженная актив
ность 1 этой воды не препятствует ходу фотосинтеза. Имеются дан
ные, указывающие, что некоторое понижение активности воды 
даже благоприятствует ходу фотосинтеза (Бойченко, 1943).

Таким образом, повышение количества связанной воды может 
положительно влиять не только на устойчивость растений, но и на 
интенсивность некоторых физиологических процессов.

МЕТОДЫ ФРАКЦИОННОГО ОПРЕДЕЛЕНИЯ ВОДЫ

Для раздельного определения, свободной и связанной воды ис
пользуется различие их свойств. Экспериментально находят ко
личество свободной воды, а количество связанной определяют по 
разности между общим содержанием воды в объекте и количест
вом свободной воды. Для определения количества свободной воды 
используют ее способность замерзать при температурах, близких 
к 0°С, и способность быть растворителем. На первом свойстве 
основывается дилатометрический метод, при котором учитывается 
количество замерзшей воды (Лебединцева, 1929—1930; Чёшева, 
1934; Гусев, 1960а), и калориметрический метод, при котором 
определяется количество тепла, выделяемого при образовании льда 
(Туманов, 1940; Тюрина, 1957). На втором свойстве основывается 
рефрактометрический метод, при котором по снижению концен
трации раствора сахарозы учитывается количество воды, отнятое 
этим раствором у растения (Окунцов и Левцова, 1952; Маринчик, 
1957; Гусев, 1960а).

При разделении воды на три фракции (свободную, слабосвя
занную и прочносвязанную) экспериментально определяют коли
чество свободной и сумму свободной и слабосвязанной воды.

Разделение связанной воды на осмотически и коллоидно свя
занную (или связанную низко- и высокополимерными соединения
ми), сделанное путем расчета по уравнению Окермана (Лебедин
цева, 1929—1930) с известными допущениями, также имеет 
условный характер. Оно может дать лишь сравнительные, но не аб
солютные величины. Кроме того, при отжимании клеточного сока в 
него могут переходить из протоплазмы некоторые высокополимер-

1 Понятие «активность воды», см. стр. 28.
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нм* соолипопня, влияющие на температуру замерзания сока. По
тому может получаться преувеличенное представление о содержа
нии осмотически связанной воды. Может наблюдаться и обрат
но* пиление: снижение действительной концентрации сока водой, 
освобождающейся при убивании клеток перед отжиманием сока. 
Поэтому в последнее время стали появляться работы, в которых 
состояние воды в растении характеризуется лишь величинами во- 
/юудерживяющих сил и содержанием воды, удерживаемой раз
личными силами (Гусев, 1962).

Различные фракции воды следует рассматривать как динами
ческие, находящиеся в состоянии постоянного обмена. Исследова
нии, проведенные при помощи изотопной воды (Hübner, 1960; 
Мнрглпетян и Курсанов, 1961; Самуилов и Ефремов, 1962), по
пилили, что вся находящаяся в растении вода способна одинаково 
легко и быстро обмениваться с водой окружающей среды.

Ф. М. Самуилов и Ю. Я. Ефремов (1962) установили, что в 
растениях кукурузы, выращенных на питательном растворе с дей- 
лсриспой водой и выдержанных затем на обычном питательном 
растворе (с целью обмена дейтериевой воды с обычной), последо- 
нательно выделяемые из листа отдельные фракции воды имеют 
п шнековую концентрацию дейтерия. Это возможно лишь в том 
случае, если вода питательного раствора по мере поступления 
н лист быстро вступает в обмен со всей водой, находящейся в клет
ках, и равномерно распределяется в ней. На основании этих на
блюдений авторы приходят к выводу, что в клетках растения мо
лекулы воды гидратных сфер и молекулы свободной воды посто
янно обмениваются между собой, в результате чего между ними 
устанавливается подвижное равновесие. Такой вывод согласуется 
с данными работ ряда авторов (Zimmerman a. Brittin, 1957; Sa- 
Kiikl, Kawai, Hirai, Haschi a. Odojama, 1960), где было установлено, 
что «время жизни» гидратных оболочек, т. е. время, в течение ко
торого не происходит обновление гидратных оболочек за счет за
мены хотя бы одной молекулы воды, составляет для силикогеля 
3 м/сек, для целлюлозы — 20 м/сек.

Существование быстрого обмена между свободной и связанной 
водой не может, разумеется, служить доводом против существова
ния последней. Обмен молекулами может осуществляться вслед
ствие трансляционного движения при сохранении постоянного их 
количества в той и другой фракции.

Соотношение свободной и связанной воды изменяется в зависи
мости от условий водоснабжения и питания растений. Д. А. Са
бинин (1955) приводит данные Хризлер (Chrysler, 1934), показы
вающие изменение этого соотношения в слоевище водоросли Pela 
gophycus porra в зависимости от степени его оводненности. При 
низкой степени оводненности большая часть воды оказывается свя
занной, при более высокой оводненности содержание связанной и 
свободной воды становится одинаковым, при дальнейшем повы
шении оводненности начинает количественно преобладать свобод-
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ная вода, тогда как содержание связанной цоды повышается 
слабо.

Повышение количества связанной и понижение количества сво
бодной воды при понижении влажности почвы отмечено в ряде 
исследований (Rosa, 1921; Лебединцева, 1929—1930; Новикова, 
1931; Алексеев, 1948; Васильева, 1952, 1955, 1957; Петинов, 1954, 
1954а, 1955, 1957, 1959; Алексеев и Гусев, 1957; Гусев, 1959 и 
др.). Приводимые Н. С. Петиновым (1959) данные Н. Г. Ва
сильевой и 3. С. Буркиной показывают, что происходящее при 
снижении влажности почвы увеличение количества связанной во
ды происходит за счет повышения содержания осмотически свя
занной воды.

Увеличение количества осмотически связанной воды является 
следствием повышения осмотического давления клеточного сока 
(при условии, что это повышение является следствием увеличе
ния количества растворенных в соке веществ). А. М. Алексеев 
(1948) также отмечает, что повышение содержания связанной 
воды при недостаточной влажности почвы происходит в основном 
за счет увеличения количества осмотически связанной воды.

ВЛИЯНИЕ УСЛОВИЙ ПИТАНИЯ РАСТЕНИИ НА СОСТОЯНИЕ ВОДЫ

Влияние условий питания на соотношение свободной и связан- j 
ной воды в растении может осуществляться путем непосредствен-' 
ного влияния ионов на хемогидратацию и путем изменения хода 3 
обмена веществ, влияющего на соотношение более и менее гид- j  
рофильных веществ в клетках.

Непосредственное влияние ионов на хемогидратацию осуще- -1 
ствляется путем их адсорбции на поверхности гидратируемых ^ 
частиц (макромолекул), причем они могут воздействовать как 
на ионную, так и на электронейтральную хемогидратацию.
В первом случае они изменяют величину электрокинетического 
потенциала частиц (дзета-потенциала). Показано (Думанский, 
1937, 1948), что при малых концентрациях электролитов (которые 
имеют место в растительной клетке) увеличение их количества 
вызывает повышение дзета-потенциала. В зависимости от этого 
увеличивается и содержание связанной воды (рис. 1).

При электронейтральной гидратации большое значение долж
но иметь лиотропное действие ионов, связанное с их положением 
в лиотропных рядах (Алексеев и Гусев, 1957). Катионы и анио
ны могут быть расположены в следующие ряды (Думанский, 
1948; Буланкин, 1959):

катионы: L i+ > N a + > R b + ; Mg++>  Са+ + >  Sr++>  Ва++; 
анионы: цитрат >  So4 >  ацетат >  Cl >  NO* CNS.

Однако О. Я. Самойлов (1957) считает, что некоторые ионы 
(К+, Cs+, I- ) гидратируются отрицательно. Если положительная 
гидратация означает затруднение передвижения молекул воды в 
ближайшем окружении гидратируемой частицы и тем самым ста-
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Лилизирует структуру воды, то при отрицательной гидратации 
происходит, наоборот, усиление трансляционного движения мо
лекул воды, что ведет к меньшей стабилизации структуры воды. 

Адсорбция одних ионов может сопровождаться десорбцией
Если степень гидратации адсор-

■60

50 %
-чо^
3 0 1

и!
-10

других (обменная адсорбция), 
бируемого иона выше степени 
гидратации десорбируемого, 
то количество воды, связанное 
макромолекулой, увеличивает
ся, при обратном соотноше
нии — уменьшается.

Вопрос о влиянии ионов 
ни связывание воды коллоида
ми (или, с современной точки 
ярения, — макромолекулами 
иысокополимерных соедине
ний) протоплазмы подробно 
рассмотрен в ряде работ 
(Алексеев, 1948, 1950; Алексе
ев и Сулейманов, 1949; Алек
сеев и Гусев, 1957; Гусев,
1959).

Ниже приведены данные 
(табл. 2), характеризующие 
влияние некоторых ионов на
состояние воды в листьях яровой пшеницы. Воздействие ионов 
осуществлялось путем инъекции в листьях однопроцентных раство
ров соответствующих солей.

Т а б л и ц а  2
Состояние воды в листьях пшеницы Лютесценс 62 при воздействии некоторых 

ионов. (Фаза кущения, 1947 г.) (по Алексееву и Гусеву, 1957)

500
Ионцентрация СаС 12 В м. энВ на литр

Рис. 1. Влияние различных концентраций 
СаСЬ на дзета-потенциал (/) и содержа
ние связанной воды (2) (по Думанскому)

Воздействие

Количество воды (г на 8 г сырого веса листьев)

свободной связанной
осмотиче
ски связан

ной
коллоидно
связанной

Нода (контроль).......................................... 4,19 2,56 1,08 1,48
ЫаН2Р04 ...................................................... 2,25 4,35 1,58 2,77
КН2Р04 .............................. .......................... 3,30 3,28 1,58 1,70
Ся(Н2Р 04)2 . .............................................. 1,42 4,83 1,23 3,59
№ Ш 3 ................................................................ 2,37 4,33 2,09 2,24
К Ш з............................................................. 2,63 4,01 1,49 2,53
Са(Ш 8)2 ..................................................... 1,37 4,99 1,30 3,69

Инъекция растворов всех солей вызывала уменьшение коли
чества свободной и увеличение количества связанной воды. Эти 
изменения нельзя объяснить только осмотическим влиянием со
лей, так как количество осмотически связанной воды изменя-
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лось слабее, чем количество коллоидно связанно^. Следовательно, 
имело место влияние ионов на хемогидратацию макромолекул. 
Особенно сильный эффект вызвала инъекция растворов солей 
кальция и натрия. Действие иона кальция можно объяснить тем, 
что, будучи единственным двухвалентным ионом среди испытывав
шихся катионов, он оказал наиболее сильное влияние на величи
ну дзета-потенциала, а влияние натрия связано с тем, что он за
нимает одно из первых мест в лиотропном ряду.

Другой путь, по которому осуществляется воздействие усло
вий питания на состояние воды в растении, — это влияние их на 
состав синтезируемых растением органических веществ. Выше уже 
указывалось, что хемогидратация макромолекул происходит 
лишь в местах расположения гидрофильных (полярных и иони
зированных) групп. Следовательно, степень гидратации макромоле
кул должна находиться в зависимости от числа и расположения 
этих групп. С. М. Липатов (1943) подчеркивает, что при уче
те сил, определяющих набухание коллоидов, необходимо особен
но считаться с той площадью, которая приходится на долю 
полярных и неполярных групп. А. М. Алексеев (1950) указывает, 
что при гидролизе белков может происходить разрыв пептидной 
связи с образованием новых полярных групп ЫНг и СООН, связы
вающих новые порции воды. Из всего сказанного следует, что 
химические реакции, способные изменять число полярных групп, 
должны влиять на степень гидратации высокополимерных соедине
ний протоплазмы. Вместе с тем может изменяться и структурное

Т а б л и ц а  3
Сопряженность степени гидратации ноллоидов с содержанием фосфора 

и азота в листьях пшеницы (по Гусеву, 1959)

Коэффициенты корреляции

Год проведения
Условия опыта

фосфор азот
опыта и фаза раз

вития растения органи
ческий

неорга
ниче
ский

белко
вый

небел
ковый

1949
Колошение- нормальное водоснабжение и засуха . + 0 ,8 3 + 0 ,5 6

цветение
1950

Трубкование
1951

Трубкование
1952

засуха и повышенная температура . . + 0 ,7 6 - 0 , 9 0 — —

засуха, повышенная температура и су
ховей .................................................. + 0 ,8 2 —0 ,8 9

Трубкование полив ..................................................... + 0 ,9 5 - 0 , 7 9 + 0 ,7 9 + 0 ,0 4
1953

Цветение
1957

засуха, повышенная температура и су
ховей .................................. ' . . . . + 0 ,9 2 + 0 ,0 2 + 0 ,9 5 - 0 , 1 в

Трубкование суточные п р о б ы ................................... + 0 ,8 7 + 0 ,4 1 + 0 ,8 7 —0 ,7 7
1958

Трубкование суточные п р о б ы .................................. + 0 ,4 9 + 0 ,2 6 + 0 ,8 5 - 0 , 2 2
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пипыплжк1 воды. Зависимость степени гидратации коллоидов (или 
пысокополпмерных соединений) протоплазмы от обмена веществ 
щучились рядом авторов (Алексеев и Гусев, 1957; Алексеев, Ва
сильева и Старцева, 1959; Гусев, 1959). Было показано, что увели
чен ив содержания органических соединений фосфора и белков 
н листьях растений сопровождается повышением степени гидрата
ции коллоидов протоплазмы (яровая пшеница, красный клевер). 
И качестве примера приведем 
данные, полученные Н. А. Гусе- 
ным в одном из вегетационных 
опытов с пшеницей.

На рис. 2 видно, что изме
нения чисел гидратации соот
ветствуют изменениям содер
жания органического фосфора 
и белкового азота в листьях.
Это подтверждается данными 
корреляционного анализа ре
му льтатов многолетних опытов, 
приведенными в табл. 3.

Аналогичные результаты 
были получены в опытах с 
хлопчатником (Петинов и Са- 
мнев, 1958) и красным клеве
ром (Алексеев, Васильева и 
Старцева, 1959).

Следует отметить, что да
же при выделении коллоидно 
связанной воды из всей свя
занной мы получаем известное 
представление лишь о воде, 
связанной всеми высокополи
мерными соединениями, вхо
дящими в состав как прото
плазмы, так я  клеточной 
оболочки. Однако тесная положительная сопряженность изме
нений суммарной гидратации этих соединений с количествен
ными изменениями основных веществ, входящих в состав про
топлазмы (белков и органических соединений фосфора), пока
зывает, что изменения суммарной гидратации в первую очередь 
зависят от изменений высокополимерных соединений поотоплаз- 
мы (см. табл. 3). Это вполне понятно, поскольку состав и состоя
ние протоплазмы, в которой происходит постоянное превращение 
и обмен веществ, наиболее лабильны. Наоборот, сопряженность 
суммарной гидратации высокополимерных соединений клетки с 
веществами клеточной оболочки (целлюлозой, гемицеллюлозами, 
пектиновыми веществами) почти или совершенно отсутствует 
вследствие значительно более высокой стабильности этих соеди

Рис. 2. Зависимость степени гидратации 
коллоидов клеток от содержания орга
нического фосфора и белкового азота в 
листьях пшеницы Лютесценс 62 (фаза 

цветения, 1953 г.) (по Гусеву): 
а—количество органического фосфора, б—коли* 
чество белкового азота, в — числа гидратации; 
варианты опыта: /  — контроль, / /  — засуха в
фазе колошения—цветения, I I I  — повышенная 
температура (+  30, +  33°С) в той же фазе, 
IV — засуха и повышенная температура в той 
же фазе; V — суховей в начале цветения (тем* 
пература +  30, +  40°С), VI — засуха в фазе ко
лошения-цветения и суховей в начале цветения
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нений (Алексеев, Васильева и Старцева, 1959; Алексеев, Гусев и 
Белькович, 1963).

Следовательно, изменения суммарной гидратации высокопо
лимерных соединений клетки могут служить показателем измене
ний гидратации высокополимерных соединений протоплазмы.

Детальные исследования показали, что суммарная степень 
гидратации высокополимерных соединений протоплазмы нахо
дится в постоянной положительной зависимости от количества 
водорастворимых и неэкстрагируемых белков и нуклеопротеидов, 
в то время как определенной зависимости от количества соле
растворимых, щелочнорастворимых белков и .фосфатидов нет 
(она может быть различной в разных условиях). Вполне понят
но, что степень гидратации высокополимерных соединений про
топлазмы в первую очередь должна' зависеть от изменений ко
личества наиболее гидрофильных соединений, к которым можно 
отнести воднорастворимые и неэкстрагируемые белки, а также 
нуклеопротеиды. Влияние изменений других соединений при этом 
отходит на второй план.

ВЛИЯНИЕ ТЕМПЕРАТУРЫ НА СОСТОЯНИЕ ВОДЫ

Соотношение свободной и связанной воды в растении может 
изменяться в зависимости от температуры. Выше уже указыва
лось, что хемогидратация сопровождается выделением тепла, т. е. 
является экзотермическим процессом (Думанский, 1948; Алексе
ев, 1948, 1950; Сабинин, 1955; Пасынский, 1959). Следовательно, 
поглощение тепла системой должно вызывать обратный процесс, 
т. е. дегидратацию, причиной которой будет усиление теплового 
движения молекул воды, противодействующее правильной ориен
тации их. А. В. Думанский (1948), перечисляя факторы, влияю
щие на величину сольватного слоя, называет и температуру, при
чем указывает, что с повышением температуры величина этого 
слоя уменьшается.

На другие стороны процесса гидратации (т. е. на структур
ное связывание и осмотическое поглощение воды) температура 
оказывает противоположное влияние. При повышении темпера
туры происходит ослабление связей между неполярными группа
ми, вследствие чего структура макромолекул разрыхляется и ко
личество структурно связанной воды увеличивается (Липатов, 
1943; Алексеев, 1950). Увеличивающаяся при нагревании кинети
ческая энергия ионов и молекул должна усиливать осмотическое 
поглощение воды (Алексеев, 1950). Следовательно, температур
ный коэффициент хемогидратации отрицательный, структурного 
связывания и осмотического поглощения воды — положительный.

Кроме того, повышение температуры может влиять на обмен 
веществ растений, усиливая гидролитические процессы, вслед
ствие чего уменьшается количество белков и органических соеди-
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т-ний фосфора (ЬеревсЫст, 1912; Хлебникова, 1934, 1937; Аль- 
нчнот, 1936, 1937; Зауралов и Кружилин, 1951; Гусев, 1957, 1959, 
11)Г>9а). Поскольку количество воды, связываемое высокополимер- 
нымн соединениями протоплазмы, находится в положительной за
писи мости от содержания белков и органических соединений фос- 
фори в ней (см. выше), то уменьшение их количества должно по
низить эту величину. Это подтверждается исследованиями ряда: 
инторов (Зауралов и Кружилин, 1951; Гусев, 1957, 1959, 1959а; 
Алексеев, Гусев и Белькович, 1963), которые наблюдали пониже
ние общей гидратации коллоидов (т. е. высокополимерных сое
динений) протоплазмы при повышении температуры до 30—40°С..

Т а б л и ц а  4
Влияние повышенной температуры на содержание белкового азота, 
органического фосфора и степень гидратации коллоидов проростков 

и листьев пшеницы Лютесценс 62 (по Гусеву, 1959)

Год проведения 
опытов

Фаза развития 
растений

Температура 
воздуха, °С

Число гидра
тации, г кол

лоидно связан
ной воды на 1 г 

коллоидов

Количество 
белкового азо
та, % от веса 
сухого веще

ства

Количество 
органического 
фосфора, % от 
веса сухого 

вещества

1949 проростки 18—20 4,02 4,77 _
34-38 1,49 2,68 —

1950 трубкование 27—29 2,35 — 0,58
32-35 1,37 — 0,44

1951 трубкование 23—27 1,27 — 0,46
31—33 0,86 — 0,23

(суховей)
1953 цветение 23—30 1,23 3,71 0,77

31—38 0,68 2,93 0,47
34—40 0,69 3,04 0,42

(суховей)

На основании данных табл. 4 можно судить о том, что отри
цательное влияние высокой температуры на хемогидратацию в 
данком интервале перевешивает положительное влияние ее на- 
структурное связывание и осмотическое поглощение воды.

Более детальный учет фракций воды, различающихся силой 
связывания (свободной, слабосвязанной и прочносвязанной воды), 
дал дополнительный материал по вопросу о влиянии повышенной 
температуры на связывание воды высокополимерными соедине
ниями клеток листьев. При изучении суточной динамики водного 
режима листьев пшеницы А. М. Алексеев, Н. А. Гусев и 
Т. М. Белькович (1963) наблюдали, что полуденное повышение 
температуры воздуха до 30—35° С вызывало уменьшение коли
чества прочносвязанной и увеличение количества слабосвязанной 
воды. Поскольку к прочносвязанной можно отнести воду, удер
живаемую в процессе хемогидратации (кроме диффузных слоев), 
а к слабосвязанной — структурно связанную, осмотически погло
щенную и наиболее слабо удерживаемую часть диффузных слоев.
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гидратационных сфер, то понижение количества прочносвязан
ной воды должно свидетельствовать об отрицательном влиянии 
высокой температуры на хемогидратацяю, а повышение количе
ства слабосвязанной воды — об усилении структурного связыва
ния и осмотического поглощения воды.

Кроме увеличения количества слабосвязанной воды под влия
нием высокой температуры происходит увеличение количества 
свободной воды. Последнее является естественным следствием 
дегидратации, но не всегда поддается учету, так как с повыше
нием температуры усиливается транспирация, а следовательно, и 
расход свободной воды. В этом заключается один из основных 
моментов губительного действия суховея на растения, так как 
указанные изменения водного режима облегчают обезвоживание 
растений. Следовательно, одним из путей повышения устойчивос
ти растений против суховея должно быть увеличение количества 
более прочносвязанной (в процессе хемогидратации) воды. Это 
может быть достигнуто путем создания определенных условий 
питания растений (Алексеев и Гусев, 1957; Петинов и Самиев, 
1958; Гусев, 1959; Алексеев, Васильева и Старцева, 1959 и др.), 
а также путем предпосевного закаливания семян по методу 
П. А. Генкеля (Генкель, 1946; Гусев, 1957). Положительная со
пряженность водоудерживающей способности растений со сте
пенью гидратации коллоидов (т. е. высокополимерных соедине
ний) протоплазмы отмечается А. М. Алексеевым, Н. А. Гусевым 
и Т. М. Белькович (1963). Эта сопряженность характеризуется 
коэффициентом корреляции порядка +0,81---- 1-0,86.

«НЕРАСТВОРЯЮЩИИ ОБЪЕМ» ВОДЫ

Как уже упоминалось, связанная вода в той или иной степе
ни в зависимости от силы связывания утрачивает способность 
быть растворителем. Отсюда возникло понятие «нерастворяюще
го объема» воды в клетках (количество воды, не способной быть 
растворителем). При более или менее постоянном общем коли
честве воды в клетках увеличение «нерастворяющего объема» 
должно вести к уменьшению количества способной быть раство
рителем (т. е. свободной и наиболее слабо связанной) воды. По
скольку величина осмотического давления клеточного сока зави
сит от его концентрации, а последняя определяется как количе
ством растворенных веществ, так и количеством растворителя, то 
изменения «нерастворяющего объема» воды должны отражаться на 
осмотическом давлении сока. Еще Роза (Иова, 1921) и К. Ф. Кал
мыков (1936) отметили, что связывание воды коллоидами про
топлазмы может быть причиной повышения осмотического дав
ления клеточного сока.

О наличии положительной зависимости осмотического давле
ния от степени гидратации коллоидов протоплазмы указывается 
в ряде работ (Алексеев и Гусев, 1957; Гусев, 1959, 1960; Стар-
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nciifi, 1960, 1962). Однако данные Н. А. Гусева показывают, что 
подобная зависимость проявляется лишь в тех случаях, когда 
количество растворителя (т. е. свободной воды) не подвергается 
сильному влиянию других факторов. Такими факторами могут 
быть: 1) быстрое поступление воды в растение, компенсирующее 
уменьшение количества свободной воды, 2) резко различающаяся 
транспирация у сравниваемых растений, вызывающая разный рас
ход свободной воды. Поэтому положительная зависимость осмо
тического давления клеточного сока от степени гидратации кол
лоидов протоплазмы четко проявляется лишь при недостаточном 
водоснабжении растений и при достаточном постоянстве метеоро
логических факторов.

ФАКТОРЫ ЕМКОСТИ И НАПРЯЖЕНИЯ В ХАРАКТЕРИСТИКЕ 
ВОДНОГО РЕЖИМА РАСТЕНИИ

Д. А. Сабинин (1955) указывает, что при изучении процессов 
переноса материи или энергии можно установить два рода факто
ров: фактор интенсивности, определяющий направление переноса, 
и фактор емкости, определяющий количество переносимого веще
ства или энергии до установления равновесного состояния. Для 
процессов поглощения воды растительными клетками фактором 
интенсивности считалась величина осмотического давления кле
точного сока. Растительная клетка с этой точки зрения рассматри
валась как осмометр, в котором оболочка обладает свойствами 
пористой перепонки, а протоплазма (точнее, плазмалемма и тоно- 
пласт)— свойствами полупроницаемой перепонки. Осмотическое 
давление определяется Мейером (Meyer, 1945) как величина, ука
зывающая, насколько давление диффузии воды в растворе мень
ше, чем в чистой воде, при той же температуре и при атмосферном 
давлении. Давление диффузии растворителя А. Крафте, X. Карри
ер и К. Стокинг (1951) понимают как меру силы, вызывающей диф
фузию молекул растворителя к чистому веществу, образующему 
раствор. Это понятие соответствует понятию тенденции вещества 
к рассеянию (Hall, 1940). Вант-Гофф (Van’t Hoff, 1887) показал, 
что осмотическое давление разбавленных растворов подчиняется 
всем простым газовым законам. Поэтому к нему применимо урав
нение Клапейрона:

PV =  RT,
где Р — давление газа, V — объем газа, Т — абсолютная темпера
тура,/?— газовая константа (0,0821).

Нахождение осмотического давления клеточного сока сводится 
к экспериментальному определению его концентрации и последую
щему расчету осмотического давления по уравнению или по спе
циальным таблицам. Из числа наиболее распространенных мето
дов определения концентрации клеточного сока следует назвать 
криоскопический метод, основанный на определении температуры
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замерзания отжатого из клеток клеточного сока. Хорошие резуль
таты дает метод сравнения плотности, основанный на сопоставле
нии плотности отжатого клеточного сока с плотностью шкалы рас
творов сахарозы, различающихся определенным градиентом кон
центрации (Гусев, 1960). Описание ряда методов определения 
осмотического давления клеточного сока приводится в работе 
Крафтса, Карриера и Стокинга (1951).

Недостатком методов, основывающихся на определении концен
трации отжатого сока, является то, что состав этого сока может 
изменяться при отжимании вследствие перехода в него из убитого 
протопласта некоторых высокополимерных соединений и освобо
дившейся воды. Следовательно, концентрация отжатого сока мо
жет довольно существенно отличаться от концентрации клеточного 
(точнее, вакуолярного) сока живой клетки.

Однако поступление воды в клетку определяется не полной ве
личиной осмотического давления клеточного сока. Поступающая в 
клеточный сок вода вызывает увеличение его объема, которому 
противодействует давление растягиваемой при этом клеточной 
оболочки. Это противодавление увеличивается по мере поступле
ния воды и, наконец, становится равным осмотическому давлению. 
Тогда поступление воды в клеточный сок прекращается. Следова
тельно, сила, с которой клетка всасывает воду (сосущая сила1), 
5  равна разности между осмотическим давлением клеточного сока 
Р и давлением растянутой оболочки (тургорным или радиальным 
давлением) Т:

5 =  Р — Т.
В некоторых случаях величина Т может становиться отрицатель
ной. Это наблюдается при постепенно увеличивающемся обезвожи
вании клеток, в результате которого происходит постепенное умень
шение объема клеточного сока и протоплазмы, а наличие сил сце
пления между протоплазмой и оболочкой заставляет последнюю 
прогибаться внутрь клетки. При этом оболочка не только не давит 
на протопласт, но, наоборот, стремится растянуть его. Тогда:

5 =  Р — (— Т) = Р +  Т.
Случаи, когда сосущая сила клеток превышает осмотическое 

давление клеточного сока, наблюдались в исследованиях X. Ш. Хай
руллиной (1941), А. М. Алексеева и Н. А. Гусева (1950а) и др. 
Изменения сосущей силы клеток подробно описаны Д. А. Сабини
ным (1955).

Из всего изложенного следует, что передвижение воды из одной 
клетки в другую может происходить вопреки осмотическому дав
лению, если эти клетки имеют различное тургорное давление 
(рис. 3).

1 Зарубежные авторы термин «сосущая сила» часто заменяют термином «де
фицит давления диффузии» (Крафте, Карриер и Стокинг, 1951).
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Приведенные данные относительно состояния воды в растении 
показывают, что осмотические явления следует рассматривать 
лишь как одну из причин поступления и передвижения воды в рас
тении. Выявление всех причин, влияющих на передвижение воды, 
становится возможным нри подходе к решению вопросов водного 
режима растений с позиций термодинамики, на основании тенден
ции вещества к рассеянию, его активности (Walter, 1931, 1933; 
Hdlefsen, 1941; S. Brooks, a. M. Brooks, 1941; Broyer, 1947, 1947a; 
Алексеев, 1940, 1941, 1946, 1950; Шардаков, 1940; Ричардс и Вад- 
лей, 1955; Алексеев и Гусев, 1957;
Петинов, 1959; Гусев, 1959 и др.).

Первую попытку применить 
показатель напряжения (или ин-

/ ----------------------------------------------------- > /-----------------------------------------------------А

ОР = 12 am OP =  Warn
ТР - д " ГР 2 ••
0PD-6  » 0Р0=8  • •

S___________________________________>

Направление движения воды

Рис. 3. Схематическое изображение 
движения воды под влиянием осмоти
ческих сил (по Крафтсу, Карриеру и 

Стокингу):
О Р  — осмотическое давление клеточного со
ка, ОЯО—дефицит давления диффузии, 

ТР — тургорное давление оболочки

тенсивности), способный в изве
стной мере характеризовать 
активность воды в растениях, 
сделал Вальтер (Walter, 1931,
1933), предложивший понятие 
«гидратура воды» в растении.
Мерилом гидратуры, по Валь
теру, является отношение давле
ния пара воды в клетке к дав
лению пара чистой воды при тех 
же температуре и давлении 
(т. е. при давлении, равном тур-
горному). Поскольку относительная упругость пара зависит от ос
мотического давления, последнее может служить обратным пока
зателем гидратуры воды в клетке. Понятие «гидратура воды» при
близительно соответствует принятому в физической химии поня
тию «относительная активность», поскольку обе величины характе
ризуются относительной упругостью пара. Однако в физической хи
мии стандартным считается состояние воды при температуре 25°С 
и давлении 1 атм, тогда как Вальтер считает стандартным состоя
ние воды при температуре клетки и давлении, равном тургорному. 
С этой точки зрения в тургоресцентной и вялой клетке может быть 
одинаковая гидратура воды, если осмотическое давление клеточ
ного сока в них одинаковое (Алексеев, 1948). Вместе с тем, гидра
тура воды в клетке никогда не может стать равной гидратуре чи
стой воды, хотя в действительности такой случай может иметь ме
сто, поскольку активность воды повышается при увеличении дав
ления и при высоком тургоре может сравняться с активностью в 
стандартном состоянии (т. е. при 25°С и 1 атм).

А. М. Алексеев (1941, 1948) считает, что показатель напряже
ния (или интенсивности) должен характеризовать не только пере
мещение воды, но и участие ее в процессах перехода из одной фа
зы в другую (парообразование), участие в процессах на поверх
ности раздела и в химических реакциях. Такой показатель может 
быть найден на основании концепции Льюиса о том, что поведение
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всякого вещества в системе определяется его рассеиваемостью. 
Мерой рассеиваемости вещества в чистом виде может служить 
молекулярный термодинамический (или химический) потенциал, 
являющийся мерилом химической работоспособности вещества 
при постоянных температуре, давлении и всех других условиях, 
кроме химических. Если вещество находится не в чистом виде, а 
входит в состав раствора, его рассеиваемость характеризуется не 
молярным, а парциальным молярным термодинамическим (или 
парциальным химическим) потенциалом. В состоянии равновесия 
химический потенциал равен во всех соприкасающихся фазах1. 
При разности потенциалов начинается переход вещества из одной 
фазы (с более высоким потенциалом) в другую (с более низким).

Рассеиваемость (и химический потенциал) вещества возрас
тает при повышении температуры и давления. Влияние молекуляр
ных сил на рассеиваемость более сложно. Например, при раство
рении какого-либо вещества в воде рассеиваемость его увеличи
вается вследствие диспергирования, а рассеиваемость воды умень
шается вследствие частичного связывания ее. Однако если этот 
раствор находится в замкнутом осмометре, соприкасающемся с 
водой, то рассеиваемость воды в нем будет подвергаться двум про
тивоположным воздействиям: связывание воды будет снижать рас
сеиваемость, а повышение гидростатического давления в осмомет
ре, наоборот, повышать ее. Связывание воды, достигнув определен
ного предела, прекратится, а гидростатическое давление будет 
увеличиваться и после этого, вследствие чего рассеиваемость воды 
в осмометре станет нарастать и, наконец, станет равной рассеивае
мости чистой воды. Тогда поступление воды в осмометр прекра
тится.

Аналогичные явления происходят при набухании ограниченно 
набухающего студня. Связывание поступающей в него воды долж
но уменьшать рассеиваемость ее, а происходящее при этом нара
стание давления набухания, наоборот, должно повышать ее. Чем 
дальше идет набухание, тем слабее связывается вода и тем силь
нее нарастает давление набухания. Следовательно, по мере набу
хания студня рассеиваемость воды нарастает быстрее и, наконец, 
становится равной рассеиваемости чистой воды. Тогда набухание 
прекращается.

Величиной, при помощи которой может быть выражена раз
ность химических потенциалов воды в данном и стандартном со
стоянии, является активность воды, характеризуемая той частью 
молекул воды, которая принимает участие в данной реакции. Сле
довательно, повышение степени гидратации высокополимерных

1 У живых организмов, относящихся к открытым системам, постоянство 
свойств во времени характеризуется не термодинамическим равновесием, а ста
ционарным состоянием, при котором соблюдается постоянство скорости односто
ронне протекающих химических изменений и диффузии веществ в системе (Па- 
сынский, :1957; Опарин, 1957).
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соединений протоплазмы и величины осмотического давления кле
точного сока должно снижать активность воды, поскольку при этом 
уменьшается количество воды, способной участвовать в реакциях. 
Обратным показателем активности воды в клетках может служить 
их сосущая сила (Алексеев, 1948). Это вполне понятно, так как 
поступление воды в клетку, происходящее вследствие разности 
активности воды снаружи и внутри клетки, характеризуется вели
чиной сосущей силы.

B. С. Шардаков (1940) также предлагает использовать актив
ность воды для характеристики водного состояния клетки. Другие 
авторы (Edlefsen, 1941; Edlefsen a. Anderson, 1943; Broyer, 1947, 
1947а) при рассмотрении процессов перемещения воды вследствие 
ее тенденции к рассеянию выдвигают на первый план энергетиче
скую сторону этого процесса. Перемещение воды они рассматри
вают как следствие различия величин свободной энергии. Послед
няя является функцией ряда величин: различных силовых полей 
(гравитационного, электрического, адсорбционного), осмотическо
го и гидростатического давления, явлений метаболизма и влияния 
коллоидов клетки.

C. Брукс и М. Брукс (S. Brooks а. М. Brooks, 1941), как и 
Л. М. Алексеев, основное внимание обращают на активность воды, 
которую считают мерилом ее тенденции к рассеянию. Однако в ка
честве показателя активности воды в растении они, как и Вальтер, 
стремятся использовать осмотическое давление клеточного сока. 
При этом не учитывается давление, которое оказывает на содержи
мое клетки (а следовательно, и на находящуюся в ней воду) рас
тянутая оболочка клетки. Поскольку активность воды находится в 
положительной зависимости от давления, то нарастание давления 
растягиваемой оболочки на содержимое клетки должно постепен
но повышать активность воды в ней до тех пор, пока эта активность 
не станет равной активности чистой воды. Тогда прекратится по
ступление воды в клетку и, следовательно, не будет более увеличи
ваться радиальное давление оболочки. Величина сосущей силы 
учитывает изменения осмотического давления клеточного сока и 
радиального давления оболочки и поэтому может служить пока
зателем, точно отражающим изменения активности воды в клет
ках (Алексеев, 1941, 1948, 1950; Крафте, Карриер, Стокинг, 1951). 
Следует, впрочем, отметить, что изменения сосущей силы происхо
дят большей частью в соответствии с изменениями осмотического 
давления. Поэтому осмотическое давление в известной степени 
может характеризовать активность воды в клетках (Гусев, 1959).

Таким образом, разность химических потенциалов (или раз
ность активности) является основной причиной, заставляющей во
ду передвигаться из почвы в растение и из растения в атмосферу. 
Все факторы, увеличивающие эту разность, должны усиливать пе
редвижение воды; факторы, уменьшающие разность потенциалов, 
наоборот, должны ослаблять передвижение ее. Эти факторы могут 
быть различными. Отмечено, что разность парциальных химиче
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ских потенциалов воды может быть обусловлена действием осмо
тических, химических, электрических, поверхностных и других сил 
(Алексеев, 1950). Поэтому вполне возможно поступление воды в 
растения и передвижение ее в них как под влиянием осмотических, 
так и под влиянием неосмотических сил.

Рассматривая поступление воды в клетку и переход ее из одной 
части клетки в другую, Алексеев указывает, что поступление воды 
в оболочку представляет собой набухание последней {т. е. процесс 
в основном неосмотический), переход воды в протоплазму также 
прежде всего является процессом набухания ее коллоидов и отбу- 
хания коллоидов оболочки. Даже поступление воды из протоплаз
мы в клеточный сок не может считаться чисто осмотическим про
цессом, так как оно связано с отбуханием коллоидов протоплазмы. 
В более поздней работе Алексеев (1960) рассматривает передви
жение воды через мезоплазму, как активированную диффузию, при 
которой молекулы воды должны преодолевать потенциальные 
энергетические барьеры. В отличие от газов, диффузия в жидкос
тях (особенно гетерогенных) и твердых телах является прерывис
тым процессом. В определенный момент времени диффундирующая 
молекула перемещается из одной точки в другую, а далее некото
рое время лишь колеблется и вращается вокруг среднего положе
ния. В этом положении молекула удерживается силами, действую
щими между ней и соседними молекулами. Следовательно, можно 
сказать, что диффундирующая молекула окружена барьером по
тенциальной энергии. Когда молекула приобретает достаточную 
кинетическую энергию, она преодолевает этот барьер и диффунди
рует дальше до потери своей кинетической энергии в результате 
столкновения с другими молекулами и в результате процесса хемо
гидратации, в котором силы молекулярного притяжения со сторо
ны частиц дисперсной фазы протоплазмы препятствуют свободно
му движению молекул воды.

Источником кинетической энергии молекул ВОДЫ, 'Необходимой 
для преодоления барьеров, может быть процесс дыхания. Следо
вательно, активированная диффузия воды через мезоплазму осу
ществляется на основе сочетания осмотических и неосмотических 
(связанных с метаболизмом) закономерностей.

Активность воды в почве, растении и в атмосфере резко разли
чается. Напряжение почвенной влаги в прикорневой зоне во влаж
ной почве измеряется долями атмосферы (Gradmann, 1928; Van 
den Honert, 1948 и др.). Д. А. Сабинин (1955) отмечает, что при 
обычных условиях, свойственных зоне достаточного увлажнения, 
и при невысоком содержании солей в почвенном растворе почвен
ный воздух насыщен водяными парами, вследствие чего водоудер
живающие силы среды приближаются к нулю. Водоудерживающие 
силы растений (характеризуемые величиной сосущей силы клеток) 
чаще всего определяются величинами порядка 1 —10 атм, лишь в 
редких случаях поднимаясь до 50 атм (Алексеев и Гусев, 1950а), 
1957; Крафте, Карриер и Стокинг, 1951; Ричардс и Вадлей, 1955;
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Л.'ич<спч», Впсильева и Старцева, 1959; Гусев, 1959 и др.). Водо- 
ум1'ржи1мпощие силы атмосферы очень велики и даже при высокой 
ошосительной влажности ее (70—80%) измеряются сотнями ат
мосфер, п при понижении влажности до 47% достигают 1000 атм 
(«рифте, Карриер и Стокинг, 1951; Сабинин, 1955; Ричардс и Вад- 
леп, 1965 и др.). Как уже упоминалось, при разности химических 
нщгнциллов (или активности) совершается переход вещества из 
фййЫ с более высоким потенциалом в фазу с более низким. Этим 
н объясняется передвижение воды из почвы в растение, а из рас- 
I рн и и и атмосферу. Поскольку разность активности воды значи- 
iiv ii.ho больше между атмосферой и растением, чем между расте
нием н почвой, то основное значение для поступления и передвиже
нии поды по растению имеет «верхний концевой двигатель», т. е. 
(ринспирация.

Прекращение транспирации (путем помещения надземных ор- 
I ямов растения в пространство, насыщенное водяными парами) 
нрннодит к сильному снижению поглощения воды корневой систе
мой (Сабинин, 1955). Однако даже при удалении надземных орга
нон корневая система в течение долгого времени продолжает по- 
I 'имцать воду и подавать ее в стебель. В этом проявляется действие 
• нижнего концевого двигателя» водного тока или активное погло
щение воды корнями.

АКТИВНОЕ ПОГЛОЩЕНИЕ ВОДЫ КОРНЯМИ

Активное поглощение воды корнями проявляется в выделении 
жидкости со срезанной поверхности корневой шейки. Этот процесс 
получил название «плача растения», а выделяющаяся жидкость — 
итнпние пасоки или сока плача. Первоначально выделение пасоки 
| чтили процессом, связанным с поранением растения и наблюдаю
щимся только в определенное время года и только у некоторых 
рнпгний. Однако детальные исследования с растениями водных 
культур показали ошибочность этого представления. Поскольку 
объем выделяемой пасоки превосходит объем корневой системы, 
мило ясным, что она не может быть жидкостью, вытекающей 
вследствие поранения тканей, а является следствием поглощения 
1Н11ЧПН1ТО раствора корневой системой растения. Было также по- 
ммнно, что плач наблюдается у всех растений и происходит в лю
бое ирсмя вегетации, ослабляясь и даже исчезая лишь к концу ве- 
I сI ппиопиого периода. Наиболее сильное выделение пасоки (у де- 
|1си1.гн) происходит весной. Наблюдается суточная периодичность 
Н1ПГИСИВПОСТИ плача растений (Баранецкий, 1872; ОгоэзепЬасЬег, 

1939; Трубецкова, 1960; Потапов и Суманова, 1960). Мак
симум выделения пасоки наблюдается днем, минимум — ночью.
У некоторых растений (подсолнечник, лен) в ночные часы 
мнблюднется даже отрицательный плач, т. е. обратное вса- 
гыимпио выделенной ранее пасоки (Трубецкова, 1960). Су-^~ 
М1ЧНЫЙ ритм выделения пасоки сохраняется и при перемещении
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растений в неизменные внешние условия (Grossenbacher, 1938, 
1939). Однако О. М. Трубецкова отмечает, что при наличии посто
янных условий суточный режим плача наблюдается не у всех рас
тений. Существует группа растений, у которых после удаления над
земных органов происходит постепенное уменьшение скорости пла
ча, зависящее от внешних условий освещения, содержания пита
тельных веществ в растворе и т. д. Это подтверждается и другими 
исследованиями, где была показана слабая выраженность суточ
ной периодичности интенсивности плача кукурузы (Потапов и Су- 
манова, 1960).

Активная деятельность корня проявляется и у неповрежденных 
растений в виде так называемой гуттации: выделения капельно
жидкой воды с растворенными в ней солями проростками злаков и 
листьями взрослых растений (картофеля, гречихи, тыквы, настур
ции, фуксии) во влажной атмосфере. Это выделение совершается 
через кончики листьев (у злаков) или через особые образования — 
гидатоды, дно полости которых выстлано мелкоклетной паренхи
мой (эпитемой). При фильтрации через эпитему сок оставляет I 
ее клетках значительную часть содержавшихся в нем минеральных 
веществ (Шардаков, 1928). О. Ф. Туева и С. А. Самойлова (1948) 
наблюдали, что у молодых растений тыквы, испытывавших азот
ное голодание, начиналась активная гуттация после внесения азо
та (особенно нитратного) в питательную среду. Аналогичное явле
ние было отмечено ими в отношении фосфора (хотя действие его 
было значительно слабее, чем действие азота). А. Н. Павлов (1960) 
наблюдал, что гуттация происходит во время интенсивного роста 
растений, т. е. в период усиленного потребления питательных ве
ществ. Основываясь на собственных данных, а также на данных 
Туевой и Самойловой, он считает, что гуттация является результа
том избыточного поглощения воды, связанного с усиленным погло
щением минеральных веществ.

Согласно ранее существовавшим представлениям, величина 
корневого давления, вызывающая выделение пасоки, невелика. 
Крафте (Crafts, 1936) указывает, что содержание сухого вещества 
в пасоке тыквы изменяется от 0,102 до 0,23%. Следовательно, ос
мотическое давление ее должно измеряться долями атмосферы. 
Н. А. Максимов (1958) также утверждает, что у травянистых рас
тений корневое давление обычно измеряется долями атмосферы и 
лишь у некоторых деревьев и виноградной лозы превышает одну- 
две атмосферы. Однако Д. А. Сабинин (1955) считает, что отме
ченные разными исследователями низкие величины корневого дав
ления объясняются несовершенством методики манометрического 
определения этого давления. Он ссылается на данные Ф. Р. Уайта 
(1949), усовершенствовавшего эту методику и наблюдавшего, что 
отдельный корень томата может развивать давление в 3—10 атм. 
Сам Сабинин рассчитывает величину движения силы плача расте
ний на основании допущения, что скорость тока плача через кор
невые системы пропорциональна силе, движущей этот ток. По его
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минным, величины движущей силы плача (корневого давления) 
ни11 игл ют 1—3 атм, т. е. согласуются с экспериментально найден- 
НН1МП Уайтом величинами.

Меличина корневого давления в сильной степени зависит от 
тлержаиии солей-в питательной среде. Л. С. Литвинов (1926) на
блюдал возрастание осмотического давления пасоки растений, 
m*|>riiociiмых из воды на питательный раствор. Так, у кукурузы, 
ннренесенной из воды на питательный раствор с осмотическим дав
лением 8,1 атм, осмотическое давление пасоки поднялось с 1,2 до 
|0,Н атм; у бальзамина, перенесенного на раствор с осмотическим 
лаилеиием 3,9 атм, — с 1,7 до 5,5 атм. Разность между осмотиче- 
« ким давлением пасоки и осмотическим давлением питательного 
раствора (представляющая силу сосания корневой системы) ос- 
тлаеь при этом более или менее постоянной (1,2—2,7 атм — у ку- 
куруты и 1,7—1,6 атм — у бальзамина). Скорость привыкания рас- 
н*и и П к изменению концентрации питательного раствора колеба
лась в пределах 1—5 суток (в зависимости от резкости изменения). 
Мам-Овербек (Van Overbeek, 1942) наблюдал, что первые порции 
пасоки помидоров, выращенных при низком содержании солей, 
имели осмотическое давление 0,42 атм, тогда как осмотическое дав
ление пасоки помидоров, выращенных при высоком содержании 
тлей, достигало 1,32 атм.

ТЕОРИИ КОРНЕВОГО ДАВЛЕНИЯ

Механизм корневого давления объясняется большинством ис
следователей на основании осмотических представлений. Мы не 
будем останавливаться .на схемах В. В. Лепешкина (1912), стре
мившегося объяснить возможность одностороннего тока воды через 
клетку различной проницаемостью протоплазмы в разных ее кон
цах, и Пристлея (Priestley, 1920), объясняющего поступление воды 
и корни сосущей силой (или осмотическим давлением) раствора, 
НИ холящегося в проводящих элементах корня, поскольку эти схемы 
иОщеизвестны.

Крамер (Кгагпег, 1941) считает доказательством осмотической 
Природы корневого давления наблюдавшийся им отрицательный 
нллч (т. е. поглощение воды через срез стебля) при переносе кор
невых систем томата и подсолнечника в раствор сахара с осмоти
ческим давлением более 1 атм. После переноса корней в воду вос
станавливался нормальный плач.

Итон (Eaton, 1943) приводит данные, показывающие зависи
мость выделения растениями пасоки от осмотического давления 
питательного раствора. Выделение пасоки происходило лишь в тех 
случаях, когда осмотическое давление питательного раствора было 
ниже осмотического давления пасоки. После переноса растений из 
растворов с разным осмотическим давлением на водопроводную 
иоду количество выделяемой ими пасоки оказалось в положитель
ной зависимости от осмотического давления ее.
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Д. A. Сабинин (1925, 1955) также считает, что в основе корне
вого давления лежат осмотические явления. Доказательством это
го является снижение и прекращение выделения пасоки при пере
носе растения в раствор с более высоким осмотическим давлением. 
Результат одного из таких опытов Сабинина представлен на рис. 4. 
Однако эти осмотические явления Сабинин связывает с обменом 
веществ клетки. Он допускает, что в одной части протопласта не
прерывно образуется вещество «а», в результате чего увеличивает
ся осмотическое давление и количество частиц, способных связы
вать ионы окружающей среды. В другой части протопласта вещест

во «а» превращается в вещество 
«б», вследствие чего осмотическое 
давление и количество веществ, 
связывающих ионы, уменьшают
ся. Это является, по мнению Са
бинина, причиной поддержания 
одностороннего тока воды через 
клетку. Необходимая для превра
щения веществ энергия может по
лучаться в процессе дыхания. Это 
согласуется с данными, .показыва
ющими, что плач растений проис
ходит только в условиях, обеспе
чивающих возможность аэробного 
дыхания корней (Крафте, Карри
ер и Стокинг, 1951; Сабинин, 
1955; Рассел, 1955; Долгов, 1957 
и др.).

Крафте и Бройер (Crafts a. Broyer, 1938) также связывают 
активное поглощение воды корнем с обменом веществ, но указыва
ют на различие обмена веществ в разных частях корня. В лучше 
аэрируемых клетках коры они предполагают наличие более интен
сивного обмена, в клетках центрального цилиндра — менее интен
сивного.

Зависимость корневого давления от дыхания показывает недо
статочность осмотических представлений для объяснения его меха
низма. В литературе есть и другие данные, указывающие на .недо
статочность такой трактовки. Так, было установлено, что ауксин 
значительно повышает скорость плача (Skoog, Broyer a. Grossen- 
bacher, 1938). Ван-Овербек (Van Overbeek, 1942) показал, что вы
деление пасоки корнями томатов прекращалось лишь при кон
центрации маннита в окружающем корни растворе, вдвое превы
шающей концентрацию пасоки. Это заставило автора допустить, 
что плач растений кроме осмотического определяется еще каким-то 
давлением, которое он назвал активным.

Относительно возможности активного регулирования клетками 
процессов водообмена в литературе приводятся различные мнения. 
Крафте, Карриер и Стокинг (1951), приводя данные ряда исследо-

Рис. 4. Скорость плача проростка 
Impatiens balsamina в воде и в 
0,05 н. растворе КС1 (по Сабини

ну, 1955):
а — вода, б —  замена воды раствором 
KÇ1, г — замена раствора КС1 водой; 
абу де —  скорость плача в воде, ег — 

в растворе КС1

34



иптелей (Bennet-Clark, Greenwood a. Barker, 1936; Reinders, 1938; 
Commoner, Fogel a. Muller, 1943; Bennet-Clark a. Bexon, 1943, 
1946), подтверждающие «активную секрецию» воды протоплаз
мой в вакуоль, рассматривают это явление как процесс электро
осмоса.

Возможность возникновения необходимой для электроосмоса 
разности потенциалов по обе стороны протоплазматической мем
браны была рассмотрена Беннет-Кларком и Биксоном (Bennet- 
Clark а. Вехоп, 1943, 1946). Авторы допускают, что эта разность 
потенциалов может возникать вследствие того, что из клеточного 
сока в протоплазму постоянно поступает какой-либо электролит 
(например, яблочная кислота), который под влиянием ферментов 
протоплазмы превращается в неэлектролит (например, сахар) и в 
зтом виде возвращается в клеточный сок. Другой причиной возник
новения разности потенциалов они считают возможность неравно
мерного проникновения ионов через протопласт, способствующую 
возникновению противоположных зарядов на внешней и внутрен- 
ней поверхностях его.

Имеется предположение, что разность потенциалов в протоплас
те может поддерживаться постоянным образованием и удалением 
ионов Н+ и НСОз1- (Höher, 1945). Значение электроосмотических 
явлений в водообмене клеток подчеркивается также и другими ис
следователями (Brauner a. Hasman, 1947; Сабинин, 1955 и др.).

А. М. Алексеев (1950) стремится объяснить «активную секре
цию» воды протоплазмой в вакуоль «а основании тенденции ве
щества к рассеиваемости. При этом он основывается на гипотезе 
Нортропа и Кунитца, разделяемой С. М. Липатовым (1943), со
гласно которой в пределах протоплазмы могут существовать участ
ки с различным осмотическим давлением. Молекулярно дисперс
ные вещества, обусловливающие высокое осмотическое давление 
согласно этой гипотезе находятся преимущественно внутри ми
целл (или макромолекул), где и развивается высокое осмотическое 
давление. Между мицеллами находится жидкость с меньшим со
держанием молекулярно дисперсных веществ и, следовательно, с 
более низким осмотическим давлением. Снижение рассеиваемости 
воды внутри мицелл, зависящее от более высокой концентрации 
растворенных веществ, компенсируется действием аттракционных 
сил, стремящихся сжать мицеллу. При этом условии возможно от
носительное равновесие рассеиваемости воды в различных частях 
клетки.

В случае увеличения аттракционных сил, направленных на сжа
тие мицеллы (или макромолекулы), рассеиваемость воды в ней 
повысится. Это вызовет переход части воды в межмицеллярную 
жидкость, повышение рассеиваемости воды в ней и вследствие 
этого переход части воды в клеточный сок, т. е. произойдет «актив
ная секреция» воды протоплазмой в вакуоль. Увеличение аттрак
ционных сил требует затраты энергии, источником которой может 
быть процесс дыхания. В литературе имеются указания на зависи-
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мость «активной секреции» воды протоплазмой ют интенсивности 
дыхания (Reinders, 1942; Можаева, 1947; Bogen а. Prell, 1953 и др.). 
Освобождающаяся при дыхании энергия может влиять на «актив
ную секрецию» воды и путем частичной дегидратации макромоле
кул, поскольку дегидратация является эндометрическим процессом.

ВЛИЯНИЕ РАЗЛИЧНЫХ ФАКТОРОВ НА КОЛИЧЕСТВО ВЫДЕЛЯЕМОЙ
ПАСОКИ

Количество выделяемой пасоки зависит от многих факторов. 
Прежде всего необходимо отметить зависимость выделения пасоки 
от мощности корневой системы. Было найдено, что коэффициент 
корреляции между количеством выделенной пасоки и весом кор
невой системы разных сортов растения винограда доходит до 
+  0,979 (Тавадзе, 1949).

Н. Н. Сус (1957) установил, что у подсолнечника коэффициен
ты корреляции между количеством пасоки и поглощающей поверх
ностью корней большей частью находятся в пределах от +0,90 до 
+  0,98, коэффициенты корреляции между количеством пасоки и ве
сом корней — в пределах от +0,73 до +0,96. Однако он отмечает, 
что такая корреляция наблюдается лишь при достаточно постоян
ных внешних условиях. Основываясь на собственных и литератур
ных данных, Сус утверждает, что выделение пасоки растениями 
может служить суммарным методом оценки мощности корневых 
систем, более простым и точным, чем методы, основывающиеся на 
откопке и отмывке корней.

Из числа внешних условий на выделение пасоки сильное вли
яние оказывают влажность, аэрация, температура почвы и кон
центрация почвенного раствора. Вопрос о влиянии концентрации 
(и осмотического давления) наружного раствора был рассмотрен 
выше.

Влияние влажности почвы на плач растений подчеркивается 
многими авторами. Большой материал по этому вопросу приводит 
А. М. Алексеев (1948). Он ссылается на представление Л. С. Лит
винова (1932), согласно которому прекращение плача растений 
происходит тогда, когда вследствие иссушения почвы ее водоудер
живающая сила станет равной силе корневого сосания. Литвинов 
наблюдал, что плач подсолнечника, культивировавшегося на чер
ноземе, прекращался при средней влажности различных горизон
тов почвы около 22,5 % и при среднем содержании физиологически 
доступной воды около 2 % (превышение над двойной максимальной 
гигроскопичностью). Однако этому противоречат более поздние 
работы (Kramer, 1941), согласно которым плач декапитированных 
растений подсолнечника, томатов и колеуса прекращается при со
держании в почве около 45% воды, доступной для поврежденных 
растений.

А. М. Алексеев приводит также данные Ф. Д. Сказкина и 
Д. А. Сикстель (1933), показывающие, что интенсивность плача
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дыни зависит от условий влажности почвы, создаваемых различ
ными поливами. Так, при гидромодуле полива 2700 м3 растения 
Ліпшій в среднем 199 см3 пасоки в день, при гидромодуле в 
8000 мъ — уже 259 смг. Из этого не следует, однако, делать вывод о 
прямой зависимости интенсивности плача от влажности почвы. 
<)чеиь высокая влажность может оказать отрицательное влияние 
ми плач вследствие ухудшения аэрации корней. Мак-Дермотт (Мс 
ПогтоИ, 1945) показал, что плач подсолнечника происходит силь
нее всего при содержании воды в почве, близком к ее полевой вла- 
гоемкости. При повышении влажности скорость плача снижалась. 
При понижении влажности почвы также происходило постепенное 
снижение скорости плача, а в случае приближения к коэффициенту 
мивядания наблюдался даже отрицательный плач (вследствие по- 
иышения осмотического давления почвенного раствора).

Приведенные данные подчеркивают главным образом осмоти
ческую сторону влияния изменений влажности почвы .на активную 
деятельность корневой системы. Однако обезвоживание корней 
может оказать на них и другое действие. Исследования Р. Ш. Гиль- 
деева (1941, 1947) 1 и Н. А. Гусева (1940) показали, что корни 
кукурузы, перенесшие обезвоживание, не восстанавливают пол
ностью своей деятельности даже после переноса их на воду и на
сыщения до исходного уровня. Примером могут служить данные, 
приведенные в табл. 5.

Т а б л и ц а  5
Количество выделенной пасоки (в м л )  в пересчете на единицу 

среднего объема корней (по Гильдееву, 1941 )2

Возраст
растений,

дни
Продолжитель

ность подсу
шивания, мин

Без оправле
ния

Оправление через:

Контроль
24 ч 48 ч 72 ч

35 25 1,13 1,48 1,72 2,30 2,50
35 40 нет 1,40 1,65 1,94 2,40
40 25 0,39 0,61 0,61 0,90 1,00

Лишь на третьи сутки оправления (см. табл. 5) подсушенные 
растения приближались к контрольным по количеству выделенной 
пасоки. Дальнейшие наблюдения оказались невозможными, так 
как на четвертый день началось бурное образование новых корней. 
Снижение выделения пасоки корнями растений, перенесших обез
воживание, могло происходить вследствие снижения осмотическо
го давления пасоки или вследствие физико-химических изменений 
протоплазмы клеток, в частности изменения ее водопроницаемости. 
Первая причина вряд ли могла иметь место при кратковременном 
обезвоживании (25—40 мин), при котором скорее могло произойти 1 2

1 Цит. по: А. М. А л е к с е е в .  Водный режим растения и влияние на него 
засухи. Казань, 1948.

2 Там же.
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повышение осмотического давления. По-видимому, в этом случае 
оказывало влияние снижение водопроницаемости протоплазмы.

Губер и Гефлер (Huber u. Hofier, 1930) показали, что водопро
ницаемость протоплазмы невелика и потому изменения ее могут 
оказывать существенное влияние на прохождение воды через тка
ни корня. Де-Хаан (De Haan, 1933) отметил, что водопроницае
мость протоплазмы эпидермиса лука тем выше, чем больше овод- 
ненность протоплазмы. Н. А. Гусев (1940) при определении водо
проницаемости протоплазмы плазмометрическим методом Гефлера 
показал, что коэффициент скорости диплазмолиза (Rückgangskons
tante — Кл), характеризующий величину водопроницаемости, 
сильно снижается в результате обезвоживания тканей. Это сниже
ние в клетках эпидермиса лука при потере воды около 45% исход
ного количества достигало 63—79% от контроля, при потере 63%, 
воды — 94% от контроля. Определения водопроницаемости прото
плазмы корней гороха, произведенные методом тканевого растя
жения, дали аналогичные результаты (Lundegärdh, 1911).

Следовательно, понижение влажности почвы снижает активную 
подачу воды корнями не только вследствие повышения осмотичес
кого давления почвенного раствора, но и вследствие снижения во
допроницаемости протоплазмы клеток корня.

Активная деятельность корневой системы зависит от аэрации. 
Выше приводились данные Мак-Дермотта, показывающие, что вы
деление пасоки снижается при увеличении влажности почвы выше 
ее полной влагоемкости. Причиной этого могло быть лишь ухудше
ние аэрации почвы. Опыты с водными культурами растений пока
зали, что при недостаточной аэрации происходит снижение поступ
ления воды в растения, зависящее от подавления деятельности 
корневой системы и задержки ее развития. М. Б. Рассел (1955) 
считает твердо установленным отрицательное действие высоких 
концентраций углекислоты (50% и выше) на поглощение воды 
корнями в жидких средах. При этом он основывается на работах, в 
которых было показано, что пропускание углекислоты через пита
тельную среду снижает поглощение воды и дыхание растений (то
матов, подсолнечника, кукурузы, риса, пшеницы); пропускание 
азота почти или совсем не снижает поглощение воды (Kramer, 
1938, 1940, 1945; Chang a. Loomis, 1945). Вместе с тем Рассел при
водит данные Уитни *, показывающие, что для более продолжитель
ного периода времени большее значение имеет недостаток кисло
рода. При низком содержании кислорода в аэрирующей газовой 
смеси относительная транспирация табака в первый день снижа
лась на 70% с последующим снижением, а затем — постепенным 
повышением. У томатов снижение относительной транспирации в 
первый день составляло 10%, после чего следовало неуклонное 
понижение, у кукурузы — 40% без последующих изменений. Повы- 1

1 Цит. по: М. Б. Р а с с е  л. Физические условия почвы и растение. М., ИЛ,
1955.
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шение содержания углекислоты в этих условиях вызывало лишь 
незначительное добавочное снижение транспирации. При высоком 
содержании кислорода в аэрирующей смеси увеличение в ней со
держания углекислоты (до 20%) в опытах Уитни вызывало незна
чительное снижение транспирации.

Рассел отмечает, что при недостаточной аэрации в питательном 
растворе накопляются токсические продукты анаэробного дыха
ния, снижающие водопроницаемость клеток корня. Возможно, что 
такое же влияние оказывает накопление углекислоты. Конечный 
вывод Рассела следующий: меньшее значение имеет влияние недо
статка кислорода на процесс дыхания корней (с которым связано 
активное поглощение воды корнями), чем влияние высоких кон
центраций углекислоты и низких концентраций кислорода на про
ницаемость корней. Однако выше уже отмечалось мнение Д. А. Са
бинина, считающего энергию дыхания необходимым условием для 
поддержания различного уровня обмена веществ в разных час
тях корня. Это различие обмена веществ Сабинин кладет в основу 
корневого давления. Напомним также, что А. М. Алексеев считает 
энергию дыхания причиной увеличения аттракционных сил, направ
ленных на сжатие макромолекул и обусловливающих тем самым 
повышение рассеиваемости воды в протоплазме и переход части ее 
в клеточный сок, а также — источником кинетической энергии мо
лекул воды при активированной диффузии ее через мезоплазму. 
Следовательно, снижение интенсивности дыхания, происходящее 
при плохой аэрации питательной среды, в которой находятся кор
ни, должно сильно влиять на активное поглощение воды этими 
корнями.

Поглощение воды корнями зависит от температуры почвы. Кра
мер (Kramer, 1949) приводит обширный материал, показывающий, 
что низкая температура почвы снижает скорость поглощения воды 
корнями растений, причем поглощение воды теплолюбивыми расте
ниями снижается в более сильной степени, чем поглощение воды 
Солее холодостойкими растениями. Он приходит к выводу, что 
главными причинами снижения скорости поглощения воды при 
понижении температуры являются повышение вязкости и пониже
ние проницаемости протоплазмы, а также уменьшение молекуляр
ной подвижности воды.

Ричардс с соавторами (1955) указывают на ряд исследований, 
также свидетельствующих о снижении поглощения воды корнями 
при охлаждении почвы (Duncan a. Cooke, 1932; Clements a. Martin, 
1934; Arndt, 1937; Schroeder, 1939; Nelson, 1944; Hendrickson 
a. Veihmeyer, 1945). Повышение температуры способствует увели
чению скорости поглощения воды корнем, но лишь до определенно
го предела, после которого повышение температуры начинает уже 
оказывать отрицательное влияние. В работе Ричардса с соавтора
ми приведены многочисленные исследования, указывающие на уси
ление поглощения воды растениями при повышении температуры 
почвы до 20—25° С (Clements a. Martin, 1934; Boonstra, 1935; Rou-



schal, 1935). Вместе с тем приведены и данные, показывающие 
уменьшение скорости транспирации грейпфрута при температуре 
корней выше 27° С и лимона — при температуре выше 31° С (Haas, 
1936), а также данные о сильном снижении скорости поглощения 
-воды растениями даже в условиях водных культур при повышении 
температуры до 37—38° С (Ellis a. Swaney, 1947).

Снижение поглощения воды корнями при высоких температу
рах Ричардс с соавторами объясняют уменьшением их поглощаю
щей поверхности вследствие повреждения одной части корней и 
быстрого старения другой.

ПОСТУПЛЕНИЕ ВОДЫ ИЗ ПОЧВЫ В РАСТЕНИЕ

Выше уже упоминалось, что причиной передвижения воды из 
почвы в растение является различие рассеиваемости ее в почве и 
растении. Следовательно, необходимо иметь представление о при
чинах, влияющих на рассеиваемость воды не только в растении, 
но и в почве.

Закономерностям поведения воды в почве посвящены работы 
П. С. Коссовича (1904), А. Ф. Лебедева (1919, 1936), С. И. Долго
ва (1948, 1957), А. А. Роде (1952) и др.

Вода в почве может находиться в трех состояниях: твердом,
жидком и газообразном (или парообразном). Для растений имеет 
значение жидкая и парообразная вода.

Попадая в почву (преимущественно в виде атмосферных осад
ков), вода испытывает действие различных сил, сочетание кото
рых определяет движение и состояние ее. А. А. Роде (1952) от
мечает, что в каждый данный момент на каждую данную группу 
молекул воды действует сочетание сил, равнодействующая кото
рых определяет направление и скорость движения ее. В следующий 
момент сочетание сил может стать иным, что неизбежно отразит
ся на движении этой группы молекул. Рассматривая вопрос о 
влиянии различных сил на жидкую и парообразную воду в почве, 
он указывает, что попавшая на поверхность почвы вода прежде 
всего испытывает действие силы тяжести, заставляющее ее проса
чиваться в почвенные поры. Просочившись в почву, вода под дей
ствием той же силы тяжести продолжает стремиться стекать 
вниз. Однако этому будут противодействовать другие силы: сорб
ционные (силы взаимного притяжения молекул воды с ионами и 
молекулами поверхностных слоев почвенных частиц), поверхност
ные (капиллярные или менисковые), осмотические (вызывающие 
диффузию воды) и, наконец, сосущие силы корневых систем.

Молекулы парообразной воды в почве подвергаются действию 
сорбционных, диффузионных, отчасти аэродинамических сил (воз
никающих при действии ветра на поверхность почвы), влиянию 
температурных сжатий и расширений почвенного воздуха.

Находящиеся в данный момент в определенном объеме почвы 
различные группы молекул воды находятся под влиянием различ-
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пых сочетаний сил, вследствие чего могут быть разделены на раз
личные категории, характеризуемые передвижением (или динами
чески равновесным состоянием) под влиянием преобладающей 
силы или сочетания сил. Разделение этих категорий в значитель
ной степени условно, так как действующие на молекулы воды 
силы и явления перекрывают друг друга (новое явление начинает 
проявляться раньше, чем закончится проявление предшествую
щего) .

Четкую классификацию почвенной влаги на основании степени 
ее подвижности дает С. И. Долгов (1948, 1957). Он различает три 
формы воды в почве (не считая химически связанной воды): 1 ) свя
занная или адсорбированная вода, удерживаемая у поверхности 
почвенных частиц силами межмолекулярного взаимодействия (ад
сорбции) между поверхностными молекулами почвенных частиц 
и молекулами воды; 2) свободная (неадсорбированная) вода, под
чиняющаяся в зависимости от степени заполнения порозности поч
вы капиллярным силам или силе тяжести; 3) парообразная 
пода, заполняющая ту часть порозного пространства почвы, которая 
не занята жидкой влагой, и передвигающаяся с током воздуха или 
по законам диффузии.

Наличие связанной воды доказывается теплотой смачивания 
(до 10—15 кал на 1 г почвы) и повышенной ее плотностью. По дан
ным Долгова (1957), в черноземных почвах первые 1,64% связан
ной воды имеют плотность в 1,72 раза большую, следующие 
1,54%— плотность в 1,398 раза большую, чем плотность свобод
ной воды. В подзолистой почве первые 1,99% воды имеют плот
ность, в 1,375 раза превышающую плотность свободной воды. Свя
занную воду Долгов делит на прочно- и рыхлосвязанную.

По отношению к росту и развитию растений Долгов (1957) 
считает целесообразным разделять всю почвенную воду на следу
ющие шесть частей.

Первой частью является недоступная для растений вода (глав
ным образом прочносвязанная). Верхняя ее граница лежит около 
максимальной гигроскопичности почвы1. Вторая часть — трудно
доступная для растений, непродуктивная вода. Может поддержи
вать жизненность хорошо укрытых точек роста, но не может вос
становить тургор растительных тканей даже при помещении рас
тений в насыщенную водяными парами атмосферу. Верхняя ее гра
ница лежит у влажности устойчивого завядания 1 2. Третья часть — 
доступная для растений, но пониженной продуктивности вода. При 
невысокой транспирации она способна поддерживать тургор расти
тельных тканей, обеспечивать замедленное накопление их и, по-ви
димому, нормальное созревание репродуктивных органов. Верхняя 
граница ее— влажность торможения роста. Четвертая часть — 
нормально доступная и нормально продуктивная вода. Обеспечи

1 См. стр. 44.
2 Там же.
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вает нормальный рост и развитие растений. Верхняя граница —наи
меньшая влагоемкость почвы *. Пятая часть — легкодоступная для 
растений вода. Обеспечивает очень хорошее развитие главным об
разом вегетативной массы растений. Верхняя ее граница находится 
около такой влажности почвы, когда в последней остается количе
ство воздуха около 15% от объема почвы. Наконец, шестая часть — 
избыточная (хотя и легкодоступная) для растений вода. Вслед
ствие затрудненного газообмена снабжение воздухом почвенной 
микрофлоры и корней растений затруднено, питательный режим 
растений складывается неблагоприятно. В этих условиях нормаль
но расти и развиваться могут лишь растения с воздухопроводя
щей тканью (аэренхимой).

Эта классификация, по мнению А. А. Роде, «является боль
шим и удачным шагом вперед в деле систематизации наших зна
ний о водных свойствах почвы и о различных формах почвенной 
влаги».

Наконец, остановимся на подразделении форм почвенной во
ды, которое дает Роде (1952). Учитывая классификации почвен
ной влаги, предложенные предшествующими исследователями, он 
предлагает различать следующие категории воды в почве.

I. В л а г а  к р и с т а л л и з а ц и о н н а я .
II. Т в е р д а я  в л а г а  (лед) .
III. П а р о о б р а з н а я  в л а г а .  Передвигается в почве: 1) ак

тивно (от участков с высокой абсолютной упругостью водяного па
ра к участкам с более низкой упругостью), 2) пассивно (вместе 
с токами воздуха). В почве, влажность которой превышает вели
чину максимальной гигроскопичности, содержание парообразной 
влаги (в почвенном воздухе) близко к ее содержанию при условии 
насыщения воздуха водяным паром.

IV. П р о ч н о с в я з а н н а я  в л а г а .  Молекулы ее удержи
ваются адсорбционными силами, присущими почвенным частицам. 
Она образует на поверхности последних пленку, толщина которой 
измеряется многими диаметрами молекул воды. По свойствам 
близка к твердому телу, имеет высокую плотность. При связыва
нии выделяет теплоту смачивания. Передвигаться может лишь в 
парообразном состоянии. Количественно может определяться по 
величине нерастворяющего объема при условии применения рас
творов высокой концентрации, по теплоте смачивания и биологи
ческим методом.

V. Р ы х л о с в я з а н н а я  в л а г а .  Основным ее признаком яв
ляется ориентированное расположение молекул. Образует вокруг 
почвенных частиц пленку, толщина которой может достигать де
сятков, сотен, возможно даже тысяч диаметров молекул воды. 
Внутренние ее слои обладают признаками, свойственными твер
дому телу. Теплоты смачивания не выделяет. Содержание ее при
ближенно может быть определено по величине нерастворяющего

См. стр. 44.
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объема при условии применения растворов низкой концентрации. 
Может передвигаться от частицы к частице под влиянием сорбци
онных сил.

VI. С в о б о д н а я  в л а г а .  Характеризуется отсутствием ори
ентировки молекул около почвенных частиц, что не исключает 
возможности их ориентировки вокруг ионов, находящихся в рас
творе. Свободная влага может быть в следующих состояниях.

Стыковая влага. Встречается преимущественно в почвах 
крупно- и среднезернистых при влажности ниже наибольшего ко
личества стыковой влаги, которое может удержаться почвой. Удер
живается капиллярными силами.

Сорбционно-замкнутая свободная влага. Встречается в тонко
зернистых почвах и грунтах в виде микроскоплений, разобщенных 
одно от другого перемычками связанной воды. Удерживается по 
преимуществу сорбционными силами.

Капиллярно-подвешенная влага. Встречается при влажности вы
ше наименьшей (или полевой) влагоемкости (т. е. наибольшего 
количества подвешенной воды, способного содержаться в поч
ве) в тонкопористых слоях слоистых почв и грунтов при подстила- 
нии их слоями крупнопористыми. Удерживается капиллярными 
силами.

Гравитационная просачивающаяся влага. Встречается в почвах 
и грунтах любого механического состава при влажности выше 
наименьшей влагоемкости. Находится в состоянии нисходящего 
движения при преобладающем влиянии силы тяжести.

Гравитационная подпертая влага. Встречается в почвах и грун
тах любого механического состава при влажности выше наимень
шей влагоемкости и при условии подстилания слоя с большей во
допроницаемостью слоем с меньшей водопроницаемостью. Может 
встречаться в следующих формах: 1) стекающая; стекает по ук
лону над водонепроницаемым слоем; 2) застойная, неподвижная 
над вогнутым или горизонтальным водонепроницаемым слоем; 
3) капиллярно-восходящая, передвигается вверх под влиянием ка
пиллярных сил.

А. А. Роде отмечает, что не все предлагаемые им категории 
почвенной влаги резко разграничиваются. Отчетливая, установ
ленная не только теоретически, но и экспериментально граница 
имеется лишь между прочно- и рыхлосвязанной водой. Между 
рыхлосвязанной и свободной водой такой границы не существует. 
Рыхлосвязанную воду он рассматривает как переходную форму 
между прочносвязанной и свободной, причем указывает на 
сильное варьирование ее количества в зависимости от механиче
ского состава почвы, концентрации почвенного раствора и других 
условий.

Классификация почвенной воды по Роде может быть пред
ставлена графически. На рис. 5 приведена эта схема применительно 
к тонкозернистым (суглинистым) почвам.
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Рис. 5. Подразделение форм почвенной влаги. Почвы и грунты тонкозер
нистые (по А. А. Роде):

ПВ — полная влагоемкость (наибольшее количество воды, которое может содер
жаться в почве при условии полного заполнения всех пустот и пор), НВПП— наи
меньшая влагоемкость (наибольшее количество пленочно подвешенной воды, кото
рое может удерживаться в почве), ВРК — влажность разрыва капилляров (влаж
ность, при которой подвешенная вода в процессе испарения теряет сплошность и 
перестает передвигаться к испаряющей поверхности), ВЗ — влажность устойчивого- 
завядания (влажность, при которой растения начинают обнаруживать признаки за- 
вядания, не исчезающие при помещении растения в атмосферу, насыщенную водя
ным паром; иначе — коэффициент завядания), МГ — максимальная гигроскопич
ность (наибольшее количество воды, которое почва может поглотить из воздуха,, 
почти насыщенного водяным паром), МАВ — максимальная адсорбционная влаго
емкость (наибольшее количество воды, которое может содержаться в почве, удер

живаясь силами адсорбции)



Левая колонка с^емы характеризует силы, удерживающие во
ду в почве в пределах, определенных гидрологических констант. 
Можно видеть, что удержание воды в интервале от полной (ПВ) 
до наименьшей (НВ)ПП влагоемкости определяется капиллярны
ми силами и сопротивлением водоупорного слоя. При дальнейшем 
понижении влажности преобладающее значение приобретают ад
сорбционные силы, а при снижении влажности почвы ниже макси
мальной адсорбционной влагоемкости (МАВ) — адсорбционные 
силы. Эта же колонка характеризует соотношение в почве катего
рий воды, различающихся силой связывания. Прочносвязанной 
Роде считает воду, удерживаемую адсорбционными «силами, рых
лосвязанной— воду, удерживаемую сорбционными силами, сво
бодной — воду, удерживаемую сопротивлением водоупорного 
слоя, капиллярными силами и частично сорбционными силами. 
Уже упомянутое отсутствие резкой границы между рыхлосвязан- 
ной и свободной водой отобразилось на схеме наложением свобод
ной воды на рыхлссвязанную в интервале от влажности завядания 
(ВЗ) до наименьшей влагоемкости (НВПП ).

Правая колонка схемы характеризует соотношение сил, от ко
торых зависит передвижение воды в почве. Схема показывает, что 
в интервале от полной до наименьшей влагоемкости передвижение 
поды совершается под -влиянием сил тяжести и капиллярных сил. 
В интервале от наименьшей влагоемкости до влажности разрыва 
капилляров (ВРК) действуют капиллярные и сорбционные силы 
(причем большей частью преобладают первые). В интервале от 
влажности разрыва капилляров до максимальной адсорбционной 
влагоемкости передвижение воды определяется сорбционными си
лами, ниже этого предела — адсорбционными. Правая колонка 
характеризует также степень подвижности воды в почве, опреде
ляющую доступность ее для растений. Воду, количество которой 
не превышает влажности завядания, А. А. Роде считает непод
вижной. Она недоступна для растений. Воду в интервале от влаж
ности завядания до влажности разрыва капилляров он считает 
трудноподвижной, так как в процессе испарения она оказывается 
почти неподвижной, но все же доступной для растений. Воду в ин
тервале от влажности разрыва капилляров до наименьшей влаго
емкости он называет среднеподвижной, воду в интервале от наи
меньшей до полной влагоемкости — легкоподвижной. Та и другая 
доступны для растений.

Сопоставляя данные правой и левой колонок, можно сделать 
вывод, что легкодоступной для растений служит свободная во
да, находящаяся в просачивающейся, стекающей или капиллярно 
поднимающейся форме (в интервале от полной до наименьшей 
влагоемкости). Доступной для растений является часть воды, пе
реходной от свободного к рыхлосвязанному состоянию и находя
щейся в пленочно передвигающейся форме (в интервале рт наи
меньшей влагоемкости до влажности разрыва капилляров).

Труднодоступной является следующая часть переходной воды,
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удерживаемая большими силами, но находйщаяся еще также в 
пленочно передвигающейся форме (в интервале от влажности 
разрыва капилляров до влажности завддания). Наконец, недо
ступной для растений является последняя, наиболее прочно удер
живаемая часть рыхлосвязанной воды (в интервале от влажности 
завядания до максимальной адсорбционной влагоемкости) и вся 
прочносвязанная вода.

Количественное соотношение категорий и форм воды, а также 
степень ее подвижности зависят от физических свойств и агрегат
ного состава почвы. В средне- и крупнозернистых почвах преобла
дающими являются сопротивление водоупорного слоя, силы тя
жести и капиллярные силы. В связи с этим преобладает подпер
тая и стыковая, т. е. свободная вода, являющаяся легкоподвижной. 
В почвах тонкозернистых (см. рис. 5) наибольшее значение име
ют сорбционные силы, вследствие чего количество свободной 
(легкоподвижной) воды сильно уменьшается и возрастает коли
чество рыхло- и прочносвязанной (трудноподвижной и неподвиж
ной) воды.

Силы, способствующие удержанию разных категорий и форм 
воды в почве, различны как по характеру (адсорбционные, сорб
ционные, осмотические, капиллярные), так и по величине (от де
сятков тысяч атмосфер до долей атмосферы). Выше было пока
зано, что для характеристики водного режима растений недоста
точно одних факторов емкости, а необходимы еще факторы напря
жения. Эти факторы нужны и для характеристики водного 
режима почвы. А. А. Роде (1952) предлагает в качестве факто
ра напряжения понятие «сосущая сила почвы», подразумевая под 
этим суммарное действие всех сил, влияющих на почвенную воду. 
Иначе говоря, это суммарная сила, с которой данная почва с дан
ной влажностью стремится присоединить к себе воду при сопри
косновении с ней. Сосущая сила находится в обратной зависимости 
от влажности почвы, (что является доказательством взаимосвязи 
факторов емкости и напряжения.

Л. А. Ричардс и Ч. Вадлей (1955), ссылаясь на исследования 
ряда авторов, отмечают, что вопрос о зависимости роста растений 
от почвенной влаги целесообразно рассматривать с точки зрения 
той работы, которая необходима для извлечения влаги из почвы. 
Тем самым они также считают необходимым при характеристике 
водного режима почвы учитывать факторы напряжения. Ричардс 
и Вадлей указывают, что различные авторы применяли разные 
понятия и показатели для этой цели: капиллярный потенциал, тер
модинамический потенциал, свободная энергия или же логариф
мы ее величины (рР), общий потенциал влажности, напряжение 
почвенной влаги. Из-за нечеткости терминологии в литературе 
наблюдается путаница при употреблении этих понятий. Нам ка
жется наиболее целесообразным использовать в качестве пока
зателя напряжения при характеристике водного режима почвы 
рассмотренный выще парциальный химический потенциал воды
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(Алексеев, 1941, 1948Х. Мерилом его может служить активность 
йоды, обратным показателем которой для растения является со
сущая сила его клеток,^ для почвы — ее сосущая сила. Методы 
определения сосущей силы почвы рассмотрены А. А. Роде (1952).

ДОСТУПНАЯ ДЛЯ РАСТЕНИИ ВОДА

Изложенный выше материал показывает, что лишь часть на
ходящейся в почве воды доступна для растений. Одно из наиболее 
ранних исследований по вопросу о количестве доступной для рас
тений воды в почве проведено С. Богдановым (1889). Он устано- 
иил, что минимальное количество воды, доступное для прорастаю
щих в почве семян, приблизительно равно двойной наибольшей 
гигроскопичности почвы.

Широкую известность получили исследования Бриггса и Шан
ца (Briggs а. Shantz, 1912), установивших понятие «коэффициент 
янвядания», под которым они понимают влажность почвы (в про
центах от сухого веса почвы) в момент, когда листья растений впер- 
иые обнаруживают признаки устойчивого понижения их влажно
сти вследствие недостаточного поступления воды. Устойчивым по
нижением влажности они считают такое понижение, которое не 
компенсируется в атмосфере, почти насыщенной влагой, без по
вышения влажности почвы. Данные этих авторов показывают, что 
растения могут в известном количестве получать воду из почвы и 
после достижения коэффициента завядания. Совершенно недо
ступной для растений они считают воду, которая сохраняется в 
воздушно-сухой почве (т. е. количество воды, соответствующее 
воздушно-гигроскопической влажности). Бриггс и Шанц пришли к 
выводу, что коэффициент завядания не зависит от вида растений; 
они показали, что отклонение коэффициентов завядания, установ
ленных для различных видов и групп растений, от общего средне
го большей частью не превышает ±5% . Вывод Бриггса и Шанца 
получил подтверждение в исследованиям других авторов.

Н. В. Лобанов (1925, 1926) показал’ что один коэффициент 
завядания не может достаточно полно характеризовать способ
ность почвы удовлетворять потребность растений в воде. Для это
го необходимо иметь две величины: 1 ) «критическая для растений 
почвенная влажность», т. е. влажность почвы, наблюдающаяся к 
началу завядания (соответствует коэффициенту завядания), 
2) «мертвый запас воды», т. е. влажность почвы, при которой кор
невая система перестает получать воду из почвы и растение поги
бает. Данные, характеризующие соотношение этих величин, при
ведены в табл. 6.

На основании этих данных Лобанов делает вывод, что мертвый 
запас приблизительно равен величине максимальной гигроскопич
ности. Позднее этот вывод был подтвержден исследованиями
В. Быстрова 1 (1928).

1 Цйт. по: А. А. Р о д е .  Почвенная влага. М., Изд-во АН СССР, 1952.

47.



/  Т а б л и ц а  6
Влажность начала завядания и влажность глубокого завядания 

подзолистой почвы (по Лобанову, 1926)

Горизонт
Влажность 

в начале 
завядания,

%

--------------7—

Влажность 
в момент 

глубокого 
завядания,

%

Макси
мальная

гигроско
пичность,

%

Во сколько раз влаж
ность почвы превышает 
максимальную гигро

скопичность

в начале 
завядания,

%

в момент 
глубокого 
завядания,

%

П ахотный.................................. 8,75 3,30 3,02 2,90 1,09
Переходный............................... 5,90 2,20 1,76 3,35 1,25
Подзолистый............................... 4,55 2,25 1,60 2,84 1,41
Переходный * ♦ -. - ................... 8,15 4,35 3,14 2,59 1,39
Красная глина........................... 8,70 4,45 4,24 2,05 1,05

Таким образом, мертвый запас воды является величиной более 
или менее постоянной. Величина влажности начала завядания, 
согласно данным Лобанова, зависит от интенсивности транспира
ции: при ослабленной транспирации в условиях вегетационного 
опыта она приблизительно равна полуторной или удвоенной мак
симальной гигроскопичности, при более высокой транспирации 
(в поле) достигает величины удвоенной или утроенной максималь
ной гигроскопичности.

А. А. Роде (1952) подчеркивает, что в результате исследова
ний Лобанова вместо представления об определенной влажности 
почвы, при которой завядают растения (коэффициент завядания), 
возникает представление об интервале влажности почвы, в пре
делах которого происходит завядание. Это представление подтвер
дилось в многочисленных исследованиях, относящихся к более 
позднему времени.

С. И. Долгов (1948) вместо термина «коэффициент завядания» 
предлагает термин «влажность устойчивого завядания». Роде 
считает этот термин более удачным.

Исследования Д. В. Федоровского (1948) заставляют внести 
поправку в представление Бриггса и Шанца о независимости ко
эффициента завядания от вида растения. Принимая коэффициент 
завядания для пшеницы за 100%, Федоровский нашел, что его ве
личина для льна составляет 115—130% (на разных почвах), а для 
огурцов— 113—185%. Кроме того, он установил зависимость ко
эффициента завядания от возраста растений. В его опытах с пше
ницей коэффициент завядания понижался от начала трубкования 
до цветения и вновь повышался к фазе молочной спелости.

Экспериментально влажность завядания может быть опреде
лена следующим образом. Выращенные в сосудах с испытуемой 
почвой растения оставляются в тени без полива до наступления
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устойчивого завядания. Как уже упоминалось, Бриггс и Шанц счи
тали устойчивым такс^ понижение влажности, которое не компен
сируется в атмосфере, ^очти насыщенной влагой (но без повыше
ния влажности почвы). Сели у растений, накрытых стеклянными 
колпаками, в течение ночи не восстановится тургор, можно гово
рить об устойчивом завядании. После этого определяется влаж
ность почвы путем высушивания навески ее до постоянного веса 
и сушильном шкафу при температуре 100—105° С и последующего 
расчета количества воды в процентах от веса абсолютно сухой 
почвы. Это и будет коэффициент завядания (или влажность за- 
вядания).

ЗНАЧЕНИЕ ПОДВИЖНОСТИ ПОЧВЕННОЙ ВОДЫ И РОСТА КОРНЕЙ 
ДЛЯ УСВОЕНИЯ ВОДЫ РАСТЕНИЕМ

Поскольку усвоение растением воды из почвы возможно лишь 
при соприкосновении ее с корневой системой, большую роль игра
ет подвижность почвенной влаги. А. А. Роде (1952) различает 
несколько градаций подвижности почвенной воды. Наиболее вы
сокой подвижностью обладает вода при влажности почвы выше 
наименьшей влагоемкости. В интервале между наименьшей влаго- 
емкостью и влажностью разрыва капилляров подвижность почвен
ной влаги падает, но остается все же достаточной для обеспече
ния растений. При дальнейшем снижении влажности подвижность 
почвенной воды резко падает, по-видимому, вследствие того, что 
вода разбивается на отдельные микроскопления, соединенные друг 
с другом лишь пленками адсорбированной воды (прочно- и рых
лосвязанной). Водоснабжение растений при этом затрудняется, 
что в конечном итоге приводит к устойчивому завяданию их. Од
нако поглощение воды растениями из почвы продолжается и в ин
тервале между влажностью устойчивого завядания и максималь
ной гигроскопичностью почвы. Оно прекращается лишь тогда, 
когда в почве остается только прочносвязанная вода, которую Роде 
считает неподвижной (содержание ее несколько ниже макси
мальной гигроскопичности почвы).

Для усвоения почвенной воды имеет значение не только ее под
вижность, но и рост корневых систем. Дитмер (Dittmer, 1937) уста
новил, что у одного растения озимой ржи, выращенного в вегета
ционном сосуде (30x30 см), за четыре месяца образовалось около 
13 800 000 корней общей длиной более 614 км с поверхностью око
ло 240 м2. Количество корневых волосков у этого растения было 
около 14 000 000 000 с общей длиной свыше 10 621 км и поверхно
стью около 390 м2. Согласно данным Крамера и Койла (Kramer а. 
Coile, 1940), такое же растение ржи ежедневно образовывало около 
4,99 км новых корней, имеющих диаметр 120—250 мк и покры
тых корневыми волосками общей длиной 700—800 мк. Исходя из 
этих данных, авторы считают, что ежедневное увеличение контак
та корней и корневых волосков с почвенными частицами может
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характеризоваться величиной цилиндра, имеющего диаметр 2 мм, 
длину 4,95 см и объем около 15,7 л. Если влажность почвы равна 
полевой влагоемкости (что является синонимом наименьшей вла- 
гоемкости), то количество доступной растению воды будет опре
деляться разностью между полевой влагоемкостью и влажностью 
завядания. Учитывая объем почвы в сосуде, Крамер и Койл 
нашли, что ежедневное добавление воды за счет роста корней со
ставляет на суглинке 1,6 л, на глине 2,9 л. Однако Л. А. Ричардс 
и Ч. Вадлей (1955) считают эти данные преувеличенными, так как 
данная масса почвы за длительный период времени многократно 
пронизывается корнями по мере роста различных частей корневой 
системы. Степень эффективности использования почвенной воды 
корневыми системами разных растений различна. Дитмер ф Ш тег, 
1938) показал, что в верхних слоях почвы овес образует 6 см2 корне
вой поверхности на 1 см3 почвы, рожь— 12 см2, мятлик — 26 см2, 
количество корневых волосков на 1 см3 почвы у овса — 10 000, 
у ржи — 20 000, у мятлика — 67 000. Следовательно, эффектив
ность использования почвенной воды выше всего у мятлика, ниже 
всего у овса.

Однако в ряде случаев распространение корней в почве встре
чает непреодолимые препятствия. Так, в тяжелых по механическо
му составу почвах встречаются значительные участки, куда не мо
гут проникать корни и корневые волоски как вследствие того, что 
их диаметр превышает диаметр почвенных пор, так и вследствие 
сильного механического сопротивления почвы (Роде, 1952). За
ключающаяся в этих участках вода может использоваться расте
нием лишь при условии достаточной подвижности ее.

ПЕРЕДВИЖЕНИЕ ВОДЫ ПО РАСТЕНИЮ

В физиологии растений сложилось представление об активном 
и пассивном поглощении воды корнями. Активное поглощение 
воды уже рассмотрено. Оно совершается при помощи так называе
мого нижнего концевого двигателя, под которым подразумевается 
активная деятельность корня. Возможности нижнего концевого 
двигателя ограничены тем сравнительно невысоким давлением, 
которое он может развивать. Н. А. Максимов (1958) отмечает, что 
только весной, когда корневое давление наиболее велико (вслед
ствие гидролиза запасных углеводов), а испарение воды, наоборот, 
мало, нижний концевой двигатель накачивает воду в ствол с такой 
силой, что пасока вытекает при поранении ствола или веток. Позд
нее, после распускания листьев, начинает преобладать действие 
верхнего концевого двигателя водного тока, в основе действия кото
рого лежат испарение (транспирация) и силы сцепления молекул 
воды. Этот двигатель обусловливает так называемое пассивное 
поглощение воды корнями *. 1

1 Название «пассивное поглощение» неудачно, так как этот процесс зависит 
от структурных и биохимических особенностей клеток листьев и корней.
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Механизм действий верхнего концевого двигателя состоит в том, 
что потеря воды при Испарении вызывает в испаряющих клетках 
(непосредственно соприкасающихся с атмосферой) снижение рас
сеиваемости воды, характеризующееся возникновением определен
ной сосущей силы. В результате в эти клетки начинает переходить 
пода из других клеток (расположенных глубже). В них также воз
никает понижение рассеиваемости воды и сосущая сила, которая 
заставит переходить в них воду из еще более глубоко располо
женных клеток (соприкасающихся с водопроводящими элемента
ми ксилемы). Возникновение сосущей силы в этих клетках вызовет 
поступление в них воды из сосудов ксилемы. Возникающий таким 
образом градиент рассеивания воды распространяется через водо
проводящие элементы ксилемы на паренхимные клетки коры кор
ня, корневые волоски и в конечном итоге на почву. Особенностью 
верхнего концевого двигателя является его автоматическая регу
ляция: усиление потери воды увеличивает падение рассеиваемости 
ее в испаряющих клетках, что ведет к усилению поступления в них 
воды. Н. А. Максимов (1958) указывает, что величина сосущей си
лы в листьях древесных пород может достигать 10—15 атм. Сле
довательно, верхний концевой двигатель водного тока является 
значительно более мощным, чем нижний.

В работе верхнего концевого двигателя имеют большое значе
ние силы сцепления между молекулами воды. Известно, что лю
бой всасывающий насос может поднять воду на высоту, не пре
вышающую 10 м (высота поднятия воды под давлением 1 атм). 
В деревьях вода поднимается на большую высоту. Этому способ
ствуют силы сцепления самих молекул воды. Проявлению их в 
случае поднятия воды всасывающим насосом препятствует нали
чие пузырьков воздуха, нарушающих связанность водной струи 
при разрежении и ведущих к ее разрыву. В водопроводящих эле
ментах ксилемы (сосудах и трахеидах) воздух отсутствует, вслед
ствие чего водные нити остаются ненарушенными даже при нали
чии большого разрежения. Силы сцепления молекул воды, опре
деляющие целостность водных нитей, достаточно велики. Испыта
ния на разрыв, производившиеся в трубках с плотнопришлифован- 
ными поршнями (исключающими проникновение воздуха внутрь 
трубки), дают величины порядка нескольких десятков атмосфер. 
Однако эти величины следует считать заниженными, так как здесь 
по всей вероятности происходит не разрыв водного слоя, а лишь 
отрыв его от поверхности поршня, облегчающийся наличием на 
стекле (или металле) тончайшего слоя адсорбированного воздуха. 
Опыты Реннера и Уршпрунга 1, проводившиеся с кольцами спора- 
гиев папоротников, показали, что силы сцепления молекул воды 
в них достигают 350 атм.

Практическим подтверждением возможности поднятия жидкос- 
ти на высоту, превышающую барометрическую, может служить 1

1 Цит. по: Н. А. М а к с и м о в .  Краткий курс физиологии растений, изд. 9. 
М., Сельхозгиз, 1958.
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известный опыт Аскенази \  заключающийся $ том, что стеклянная 
трубка, оканчивающаяся наверху воронко^, плотно залитой гип
сом, заполняется прокипяченной (для удаления воздуха) водой, ко
торой пропитывается и гипсовый блок. Нижний конец трубки по
гружается в ртуть. Если в системе отсутствует воздух и поступле
ние его извне исключено, через некоторое время в трубке можно 
наблюдать поднятие ртути, достигающее высоты более барометри
ческой. Это поднятие определяется испарением воды с поверхности 
гипсового блока, втягиванием в него воды из трубки и силами

сцепления как между молеку
лами воды, так и между водой 
и ртутью.

Благодаря действию верх
него концевого двигателя и на
личию сил сцепления, вода в со
судах ксилемы как бы подве
шена в виде нитей к клеткам 
паренхимы листьев. При невы
сокой транспирации и доста
точном содержании воды в поч
ве натяжение этих нитей может 
быть небольшим. При усилен
ной транспирации и иссушении 
почвы натяжение нитей возра
стает, их диаметр вследствие 
этого уменьшается, а в резуль
тате сцепления воды со стенка
ми сосудов уменьшается и диа

метр последних. Реннер (Renner, 1911) показал, как отражается на 
поступлении воды в корневую систему фасоли срезание 
надземной части растения: если поглощение воды корня
ми целого растения составляло в одну минуту 31—34 условные 
единицы, то после срезания надземных органов оно составляло 
—25, —3, + 6, + 7  единиц. Возникшее сразу после срезания дви
жение воды в обратном направлении (обозначенное знаком минус) 
было названо Реннером «обратным толчком». Оно является след
ствием внезапного исчезновения отрицательного давления в сосу
дах ксилемы и быстрого расширения их. В дальнейшем восстанав
ливалось нормальное по направлению, но очень ослабленное (вслед
ствие исключения верхнего концевого двигателя) движение воды. 
Боде (Bode, 1923) при помощи специальной аппаратуры измерял 
диаметр водопроводящих сосудов ксилемы сирени. Он установил, 
что в момент «обратного толчка» происходит резкое увеличение 
их диаметра (рис. 6).

Мак-Дугал (Mac Dougal, 1924) с помощью особо чувствитель
ной аппаратуры показал, что толщина ствола секвойи не остается 1

1 Цит. по: Н. М. М а к с и м о в .  Краткий курс физиологии растений, изд. 9. 
М., Сельхозгиз, 1958.
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Рис. 6. Изменение диаметра сосуда 
ксилемы стебля сирени. Через 4 ч пос
ле начала опыта отрезана верхушка 

стебля с листьями (по Bode)



постоянной в течение суток; она ритмически изменяется, уменьша
ясь в дневные послеполуденные часы.

Степень натяжения водных нитей в проводящих элементах кси
лемы в значительной степени определяется сопротивлением дви
жению воды со стороны протоплазмы и оболочки клеток коры и 
центрального цилиндра корня. Сопротивление оболочки клеток не
велико. Д. А. Сабинин (1955) считает, что оно ,не превышает 5%- 
сопротивления, которое оказывает движению воды живая прото
плазма. Это можно установить путем убивания клеток корней и 
сопоставления скорости водного тока до и после убивания.

Основное сопротивление движению воды оказывает протоплаз
ма. Губер и Гефлер (Huber u. Höfler, 1930) установили, что про
ницаемость протоплазмы растительных клеток для воды очень ма-

СМла: она составляет в среднем 30* 10-4 --------. Это значит, что во-
ч-атм

да, находящаяся под давлением столба воды в 10 м высотой, за 
I ч продвинется в протоплазме лишь на 30 мк (Сабинин, 1955). Та
кое высокое сопротивление протоплазмы продвижению воды Са
бинин объясняет тем, что хотя биоколлоиды ее сильно оводнены, но 
гидратационные оболочки их макромолекул являются малопод
вижными как вследствие значительных сил, удерживающих моле
кулы воды этих оболочек (особенно их внутренних слоев), так и 
вследствие сжатости гидратных оболочек в результате взаимного 
притяжения макромолекул. Поэтому в протоплазме даже при вы
сокой ее оводненности нет легкоподвижной воды, и процесс пере
движения воды в протоплазме следует рассматривать не как пе
ремещение ее по каким-то несуществующим свободным промежут
кам, а как обновление состава гидратационных оболочек. Напом
ним, что А. М. Алексеев (1960) рассматривает передвижение во
ды через протоплазму как активированную диффузию, связанную 
с преодолением барьеров потенциальной энергии (см. раздел «Фак
торы емкости и напряжения в характеристике водного режима 
растений»). Такой процесс не может, очевидно, происходить с 
большой скоростью. Следует, однако, иметь в виду, что исследо
вания последних лет, проведенные при помощи тяжелой воды 
(Hübner, 1960; Вартапетян и Курсанов, 1961; Самуилов и Ефремов, 
1962), показали способность всей находящейся в растении воды 
легко и быстро обмениваться с водой окружающей среды (см. 
раздел «Методы фракционного определения воды»).

Д. А. Сабинин (1955) подчеркивает, что величина сопротивле
ния, оказываемого протоплазмой движению водного тока, зависит 
от скорости этого тока и в общем подчиняется закону Ома:

Сопротивление движению воды оказывают и проводящие эле
менты ксилемы в особенности благодаря их малому диаметру (из
меряемому десятыми долями миллиметра). Наблюдения Уршпрун-
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г а 1 показали, что сосудистая сила прилегающих к сосудам ствола 
деревьев паренхимных клеток возрастает на 0,3—0,4 атм на каж
дый метр высоты. Абсолютная скорость передвижения воды для 
лиственных деревьев равна в среднем 20 см3 в час на 1 см1 2 попе
речного сечения древесины, для хвойных — только 5 см3.

Были высказаны предположения (Вове, 1923; МоНвсИ, 1928, 
1929), что в продвижении воды по растению кроме нижнего и 
верхнего концевых двигателей участвуют еще промежуточные дви
гатели. Предполагалось, что роль таких двигателей выполняют 
живые паренхимные клетки ксилемы, будто бы обладающие спо
собностью к одностороннему продавливанию сквозь себя воды. 
Бозе утверждал, что при помощи особо чувствительных методов 
он наблюдал пульсацию живых клеток растения, свидетельствую
щую о проталкивании ими воды. Основываясь на этом, он стре
мился доказать, что вода движется не по древесине, а по коре, где 
живых клеток больше. Однако ряд экспериментальных данных 
свидетельствует против представления об участии живых клеток 
в процессе продвижения воды по растению (в качестве промежу
точных двигателей водного тока). Н. А. Максимов (1958) ссылает
ся на данные ряда исследований, показавших, что введенные в пе
ререзанные сосуды растворы ядовитых веществ (например, пик
риновой кислоты) поднимаются по древесному стволу до самых 
листьев, хотя и убивают на своем пути все живые клетки. Наблю
дения Е. Ф. Вотчала (1897) 2 свидетельствуют, что вода может пе
редвигаться по горизонтально расположенному отрезку живого 
ствола с одинаковой скоростью как от нижнего конца к верхнему, 
так и в обратном направлении. Это указывает на отсутствие каких- 
либо односторонних клапанов или односторонне действующих кле
ток, без чего невозможно существование промежуточных двига
телей.

РАСХОДОВАНИЕ ВОДЫ РАСТЕНИЕМ

Расходование воды растением очень велико. В течение вегета
ционного периода одно растение подсолнечника или кукурузы ис
паряет до 200 кг (и даже более) воды. В жаркие летние дни в те
чение часа через лист растения протекает воды более, чем он сам 
весит (Максимов, 1958). Такое огромное расходование воды свя
зано прежде всего с мощным развитием листового аппарата расте
ния. Обязательным условием для осуществления фотосинтеза яв
ляется контакт хлорофиллоносных клеток листьев с атмосферой. 
Однако при этом условии неизбежно интенсивное испарение воды 
с поверхности клеток. Из этого не следует, разумеется, делать вы
вод, что испарение воды листьями растений (транспирацию) нуж

1 Цит. по: Н. А. М а к с и м о в .  Краткий курс физиологии растений, изд. 9. 
М., Сельхозгиз, 1958.

2 Там же.
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но считать лишь неизбежным злом. Выше уже указывалось, что 
присасывающее действие транспирации лежит в основе действия 
верхнего концевого двигателя водного тока растения. Транспира
ция предохраняет листья растений от перегрева, способствуя тем 
самым сохранению нормальной жизнедеятельности растения.

Скорость испарения воды свободной водной поверхностью опре
деляется уравнением Дальтона:

у  = к ( ? ^ _ 8 .
Р

где V — количество воды, испаряющейся с единицы поверхности;. 
К — коэффициент диффузии (масса воды, диффундирующей в еди
ницу времени с единицы поверхности при градиенте упругости, рав
ном единице); Р1 — упругость пара, насыщающего воздух при тем
пературе испаряющей поверхности; Р° — фактическая упругость па
ра в воздухе; Р — атмосферное давление; 5  — величина испаряю
щейся поверхности.

Применение уравнения Дальтона для изучения испарения воды 
листьями (транспирации) не дает удовлетворительных результа
тов. Более применимо уравнение Стефана, разработанное для диф
фузии воды через малые отверстия (круглые или приближающие
ся к круглым). По наблюдениям Стефана, испарение с периферий
ной части малого отверстия происходит интенсивнее, чем с 
центральной его части, так как в первом случае молекулы пара 
диффундируют в воздух свободно, менее сталкиваясь с другими 
молекулами. Поэтому чем больше отношение периметра к площа
ди отверстия (а оно тем больше, чем меньше радиус отверстия),, 
тем быстрее будет происходить испарение (или диффузия водяно
го пара). Поэтому Стефан установил следующее уравнение для слу
чаев испарения с малых поверхностей:

у  = А г К - ^ ^ .р
где г — радиус испаряющей поверхности. Остальные обозначение 
те же, что в уравнении Дальтона.

Уравнение Стефана применимо к транспирации, поскольку пос
ле испарения с поверхности клеток мезофилла пар диффундирует 
через устьица, представляющие собой отверстия с малым ра
диусом.

Оба приведенных уравнения показывают, что интенсивность ис
парения (или транспирации) пропорциональна не относительной 
влажности воздуха, а дефициту насыщения его водяным паром 
(или «сосущей силе воздуха» — термин Б. А. Рубина, 1961). Одна
ко выше уже упоминалось, что передвижение воды из растения в 
атмосферу определяется разностью рассеиваемости (или активно
сти) воды в растении и атмосфере. Следовательно, для того чтобы 
получить представление о движущих силах транспирации, нужно 
учитывать состояние воды не только в атмосфере, но и в расте
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нии. Дефицит насыщения может характеризовать степень рассеи
ваемости воды в атмосфере, степень рассеиваемости (или актив
ности) воды в растении характеризуется сосущей силой его клеток. 
Поскольку транспирация зависит от величины градиента рассеи
ваемости воды между растением и атмосферой, то все факторы, 
увеличивающие этот градиент, т. е. факторы, повышающие актив
ность воды в растении и понижающие ее в атмосфере, должны уси
ливать транспирацию. Наоборот, факторы, повышающие актив
ность воды в атмосфере и снижающие ее в растении (т. е. факторы,

уменьшающие градиент активно
сти), должны снижать транспира
цию.

А. Крафте с соавторами (1951) 
основным фактором, определяю
щим передвижение ВОДЫ ИЗ 'ПОЧВЫ 
в растение и из растения в атмос
феру, считают тенденцию к уста
новлению равновесия воды в поч
ве, растении и атмосфере, опреде
ляющуюся величиной дефицита 
давления диффузии (DPD) водя
ного пара в атмосфере (»понятие 
«дефицит давления диффузии» со
ответствует принятому у нас поня
тию «сосущая сила» и, следова
тельно, может характеризовать 
активность воды). DPD атмосфер
ной влаги резко возрастает при 
снижении относительной влажно
сти воздуха (табл. 7).

Аналогичные данные приводит 
Шелл (Shull, 1939). Вместе с тем 
наблюдения Крафтса с соавтора

ми показывают, насколько сильно изменяется относительная влаж
ность воздуха при изменении его температуры (рис. 7). «Следова
тельно, активность атмосферной влаги зависит от температуры 
воздуха, влияющей на его относительную влажность.

Н. А. Максимов (1926), на основании наблюдений Бриггса и 
Шанца (Briggs a. Shantz, 1916) и собственных, приходит к заклю
чению, что транспирация в первую очередь зависит от солнечной 
радиации, являющейся фактором, определяющим суточный ход 
всех метеорологических элементов. Вычисленные Бриггсом и Шан- 
цом коэффициенты корреляции между транспирацией и солнеч
ной радиацией, колеблются от +0,82 до +0,89; между транспира
цией и температурой воздуха — от +0,77 до +0,86.

Д. А. Сабинин (1955) также считает, что особенно важное зна
чение для транспирации имеет свет, несущий необходимую энергию, 
повышающий проницаемость протоплазмы для воды и вызыва-

Т а б л и ц а  7
Зависимость дефицита давления 

диффузии атмосферной влаги 
от величины относительной 

влажности воздуха при 20° С 
(по Крафтсу, Карриеру и 

Стопингу, 1951)

Относительная влаж
ность воздуха, %

DPD атмосферной 
влаги, атм

100 0
99 13,43
98 26,89
97 40,53
96 54,28
94 82,38
92 110,99
90 140,33
85 214,00
80 297,24
75 383,17
70 475,04
60 680,39
50 923,31
40 1220,56
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ющий фотоактивное открывание устьиц. Сопряженность интенсив
ности транспирации с напряженностью солнечной радиации он ха
рактеризует коэффициентом корреляции, достигающим величин 
+ 0,82---- 1-0,93.

Большое значение придает Сабинин также дефициту насыще
ния водяным паром атмосферы. Влияние обоих названных факто
ров на транспирацию оценивается им следующим образом: «...при
ближенно можно считать, что скорость транспирации является ли
нейной функцией напряженности 
солнечной радиации и дефицита 
насыщения» К

Высказанное Сабининым мне- • 
ние о роли света в процессе транс
пирации можно лишь дополнить 
указанием на то, что изменения 
солнечной радиации, ведущие к 
изменениям температуры воздуха, 
меняют его относительную влаж
ность, а следовательно, и актив
ность находящейся в нем воды.

Зависимость транспирации ог 
состояния воды в листьях расте
ний показана исследованиями 
А. М. Алексеева и Н. А. Гусева 
(1950,1957) и Н. А. Гусева (1959).
Они установили положительную 
зависимость интенсивной транспи
рации от содержания свободной 
воды в листьях (одного из факто
ров, положительно влияющих на 
активность воды в листьях). Эти 
наблюдения подтвердились в ис
следованиях других авторов (Мо
розов, 1951; Петинов и Самиев, 1958; Гриненко, 1960; Цельникер, 
1960; Кушниренко, 1960 и др.). Однако такая зависимость наблю
дается лишь при одинаковых метеорологических условиях -сравни
ваемых вариантов опыта и при одновременном взятии проб, т. е. 
при одинаковой активности воды в атмосфере. В таком случае 
градиент активности воды между растением и атмосферой будет 
зависеть только от активности воды в растениях: где эта активность 
выше, там больше будет градиент и интенсивнее транспирация, где 
активность воды ниже, там градиент и интенсивность транспираций 
будут меньше. Поэтому увеличение количества свободной воды, ве
дущее к повышению активности воды в растении, усиливает транс- 1

Рис. 7. Зависимость относительной 
влажности от температуры для ат
мосферы, содержащей на 1 г су

хого воздуха 4 мг водяного пара 
(по Крафтсу, Карриеру и Сто

пингу)

1 Д. А. С а б и н и н .  Физиологические основы питания растений. М., Изд-во 
АН СССР, 1955, стр. 144.
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лирацию, а понижение этого количества, наоборот, ослабляет ее. За
висимость транспирации от содержания свободной воды в таких 
условиях иллюстрируется рис. 8. Эта зависимость подтверждается 
также высокими коэффициентами корреляции между содержанием 
свободной воды в листьях и интенсивностью транспирации, дости

гающими для яровой пшеницы Лю- 
тесценс 62 величины +0,95, для пше- 

1-5' ницы Гордеиформе 496 величины

0\— I--------------,-------1
/ П Ш Ш

Варианты

Рис. 8. Зависимость интенсивности

+0,95.
Совершенно иная картина наблю

дается при изучении суточного хода 
транспирации. Поскольку в течение 
суток меняется активность воды как 
в растениях, так и в атмосфере, гра
диент активности ее между растени
ем и атмосферой будет зависеть от 
изменений обеих этих величин. При
веденные выше данные Крафтса с 
соавторами (1951) показывают, что 
при снижении относительной влаж
ности воздуха от 80 до 50% (т. е. в

транспирации яровой пшеницы от 
содержания свободной воды в ее 
листьях (фаза колошения, 1950 г.) 

(по Гусеву):
/ — содержание свободной воды в 
листьях пшеницы Лютесценс 62, 2 — то 
же, в листьях пшеницы Гордеиформе 
496, 3 — интенсивность транспирации
пшеницы Лютесценс 62, 4**- то же, Гор
деиформе 496, варианты опыта ~  раз

личные условия питания

пределах средних суточных измене- 
ний) БРБ  (или сосущая сила) ат
мосферной влаги возрастает от 297 
до 923 атм. Суточные изменения со
сущей силы листьев (характеризую
щие изменения активности воды з 
них) значительно слабее. Например, 
для пшеницы при нормальном водо
снабжении они не превышают 3— 

4 атм (Гусев, 1960; Алексеев, Гусев и Белькович, 1963). Следова
тельно, градиент активности воды между растением и атмосферой 
в течение суток (особенно днем, когда напряженность и изменения 
метеорологических факторов наиболее сильны) в первую очередь 
определяется изменениями активности воды в атмосфере, завися
щими от хода метеорологических факторов. Поэтому интенсивность 
транспирации в течение дня находится в тесной зависимости от 
хода метеорологических факторов: температуры и относительной 
влажности воздуха (Максимов, 1926; Крафте, Карриер и Стокинг, 
1951; Сабинин, 1955; Гусев, 1960; Евтушенко, 1959; Алексеев, Гу
сев и Белькович, 1963).

УСТЬИЧНАЯ И КУТИКУЛЯРНАЯ ТРАНСПИРАЦИИ

Кроме градиента активности воды на интенсивность транспи
рации оказывает сильное влияние строение листа.

Испарение происходит в основном в межклетниках с поверхно
сти паренхимных клеток листа. Выход водяного пара из системы
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межклетников в атмосферу происходит через устьичяые щели 
(устьичная транспирация). Однако испарение возможно и с по
верхности клеток эпидермиса, несмотря на покрывающую наруж
ные стенки их кутикулу (кутикулярная транспирация). Соотноше
ние между кутикулярной и устьичной транспирацией зависит от 
возраста растения, видовых и экологических особенностей орга
низма, условий его развития. У молодых растений, а также у рас
тений, растущих в тени и во влажной атмосфере, кутикулярная 
транспирация может равняться устьичной. У взрослых растений 
она в 10—20 раз слабее устьичной (Максимов, 1958). П. А. Ген- 
кель (1958) приводит данные, подтверждающие мнение Максимо
ва: у молодых листьев березы кутикулярная транспирация состав
ляет 51% от общей величины транспирации, у старых листьев — 
всего 15,4%; у молодых листьев абрикоса — 73,4%, у старых — 
22,2 %. Кутикулярная транспирация ряда мезофитов довольно вы
сока: она достигает 30% общей величины транспирации (Rudolph. 
1925). Кутикулярная транспирация суккулентов пустынь, наоборот, 
ничтожна, о чем свидетельствует их способность оставаться живы
ми, в течение нескольких месяцев, не получая воды (Крафте, Кар
риер и Стокинг, 1951). Крафте и соавторы считают, что величина 
кутикулярной транспирации зависит не столько от толщины, сколь
ко от особенностей химического состава кутикулярного слоя. Они 
ссылаются на данные Марклея и Сандо (Markley a. Sando, 1931), 
выделивших из воскоподобного покрытия поверхности яблок фрак
цию, растворимую в петролейном эфире, и фракцию, нераствори
мую в нем. Первая фракция состояла в основном из углеводорода 
триаконтана (СзоНвг) с примесью небольшого количества гепто- 
козанола (С27Н56О) и следов настоящих жиров. Вторая фракция 
состояла из урсолевой кислоты (С30Н48О3). По мере созревания 
плодов происходило неравномерное увеличение количества ве
ществ, входящих в эти фракции: быстрее возрастало количество 
веществ, входящих в первую фракцию, что уменьшало проницае
мость покровных тканей для воды. Крафте и соавторы приводят 
данные Фогга (Fogg, 1944), согласно которым смачиваемость ку
тикулы изменяется в течение суток; о смачиваемости кутикулы он 
судил по величине угла, образуемого поверхностью капли воды с 
поверхностью листа (так называемого краевого угла). Результаты 
наблюдений Фогга приведены на рис. 9, где видно, что максималь
ная величина краевого угла (т. е. минимальная смачиваемость ку
тикулы) наблюдается около 10—11 и 16—17 ч, а минимальная ве
личина угла (и максимальная смачиваемость)— около 3—4 ч. 
Отсюда Крафте и соавторы делают вывод о наличии суточного рит
ма величины кутикулярной транспирации.

На величину кутикулярной транспирации влияют повреждения 
кутикулы. Рядом исследований (Holle, 1915; Kamp, 1930; Mendel, 
1945) установлено, что под влиянием завядания, полива после за
сухи, в результате возрастных изменений в кутикуле возникают 
тонкие трещины, повышающие кутикулярную транспирацию.
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Устьичная транспирация состоит из трех фаз: 1) испарение во
ды с поверхности клеток мезофилла в межклетники, 2) диффузия 
водяного пара через устьичные отверстия, 3) движение водяного 
пара от поверхности листа. Первая фаза в значительной степени 
зависит от величины внутренней испаряющей поверхности (т. е. 
общей поверхности межклетников листа).

Н. А. Максимов (1958) на основании данных Таррелла (Тиге11, 
1936) делает вывод, что общая внутренняя поверхность листьев

Рис. 9. Суточный ход изменений смачиваемости кутикулы листа Bras- 
.sica sinapis, измеряемой величиной краевого угла водяных капель (по

Fogg):
сплошная линия с кружками — величины краевого угла; вертикальные отрез
ки — значение доказанной разницы; прерывистая линия — температура; сплош

ная линия — относительная влажность

у  растений теневых с тонкими листьями превышает наружную в 
7—10 раз, у растений мезофитных — в 12—19 раз, у растений ксе- 
роморфного типа со сравнительно толстыми световыми листьями — 
в 17—30 раз. В соответствии с этими цифрами меняется и величи
на транспирации указанных групп растений.

Вторая фаза устьичной транспирации зависит от степени откры
тости устьиц. Детальное исследование причин, вызывающих откры
вание и закрывание устьиц, было произведено Столфелтом 
^аИ еИ , 1927). В отличие от существовавших ранее представле
ний, согласно которым открывание и закрывание устьиц своди
лись только к изменениям тургорного давления в замыкающих 
клетках, он считает, что устьичные движения зависят и от состоя
ния остальных клеток эпидермиса и подстилающих паренхимных
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клеток листа. Поэтому Столфелт различает два вида движений 
замыкающих клеток устьиц: активные и пассивные. Активными он 
называет движения, зависящие от изменений в самих замыкающих 
клетках, пассивными — движения, зависящие от изменений в про
чих клетках эпидермиса и подстилающих клетках паренхимы. Ак
тивные движения зависят от двух факторов: освещения и содержа
ния воды. В первом случае в замыкающих клетках происходят 
фотохимические превращения, приводящие к повышению осмотиче
ского давления клеточного сока и повышению тургора этих клеток. 
Второй случай имеет место при потере воды замыкающими клет
ками, что ведет к снижению их тургора.

Пассивные движения зависят от изменений содержания воды в 
листе. При высоком содержании воды, близком к состоянию на
сыщения, устьица могут быть закрыты вследствие высокого тур- 
горного давления в клетках эпидермиса. Лишь сильное освещение 
может при таких условиях вызвать открывание устьиц. Если вы
звать быструю потерю воды таким листом (до 3—5% исходного со
держания воды), то даже в темноте произойдет пассивное открыва
ние устьиц, зависящее от снижения тургора клеток эпидермиса. 
При дальнейшем обезвоживании произойдет гидроактивное за
крывание устьиц.

На основании наблюдений Столфелта можно составить пред
ставление о характере и причинах суточных изменений состояния 
устьиц (Сабинин, 1955). Ранним утром (к восходу солнца) вслед
ствие высокого содержания воды в листьях устьица закрыты (гид
ропассивное закрывание). Когда освещенность листа достигает до
статочной интенсивности, происходит фотоактивное открывание 
устьиц. Оно облегчается усиливающейся транспирацией, ведущей к 
понижению тургора клеток эпидермиса и снимающей тем самым 
гидропассивную реакцию закрывания. Возникающее в околополу- 
денные часы снижение содержания воды в листе (полуденный вод
ный дефицит) вызывает гидроактивную реакцию закрывания, про
тиводействующую фотоактивной реакции открывания. Дальнейшее 
состояние устьиц зависит от соотношения этих двух противополож
но направленных реакций. Вечером (к закату солнца) снимается 
фотоактивная реакция открывания, а позднее, в связи с повыше
нием оводненности листа, начинает действовать гидропассивная 
реакция закрывания.

Из сказанного можно сделать вывод, что суточный ход движе
ний устьиц должен быть различным при разных условиях водо
снабжения и освещения растений.

Н. А. Максимов (1926) приводит результаты наблюдений Ве
бера (Weber, 1923) за суточным движением устьиц конского каш
тана, показывающие зависимость их состояния от условий погоды. 
Вебер установил два типа поведения устьиц: при хорошей погоде 
и плохой погоде. При ясной сухой погоде открывание устьиц 
начинается после восхода солнца, достигает максимума около 
7—8 н, после чего начинается закрывание устьиц, заканчивающееся
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до полудня, а при установившейся ясной погоде даже к 9 ч. Все ос
тальное время суток устьица остаются закрытыми («тип хорошей 
погоды»). При пасмурной сырой погоде устьица начинают откры
ваться значительно позднее, достигают максимума открытости 
около полудня (причем этот максимум значительно ниже, чем в 
ясные дни) . Закрывание начинается около 13 ч и заканчивается к 
закату («тип плохой погоды»). При переменной погоде не наблю
далось сколько-нибудь закономерного движения устьиц.

Все сказанное относится лишь к световым листьям, располо
женным на поверхности кроны. Устьица листьев, расположенных 
внутри кроны, оставались постоянно закрытыми (независимо от 
погоды).

Поведение устьиц в течение суток зависит не только от погоды, 
но и от особенностей самих растений. Обширные исследования в 
этой области были произведены Лофтфилдом (Loftfield, 1921), 
который по поведению устьиц делит все растения на три группы.

К первой группе он относит хлебные злаки, у которых устьица 
всегда закрыты ночью и, при достаточной влажности почвы и воз
духа, открыты днем. При недостатке влаги период открывания 
устьиц у них сильно сокращается и может ограничиваться време
нем с 5 до 10—11 ч, причем полного открывания не происходит.

Ко второй группе он относит большинство тонколистных мезо
фитов (люцерна, горох, донник, клевер, фасоль, свекла, мак, ре
па, подсолнечник и др.). При благоприятных условиях устьица их 
закрыты ночью и открыты днем. Открывание начинается после 
восхода солнца, достигает максимума через два-три часа; после 
полудня начинается медленное закрывание. При менее благопри
ятных условиях (т. е. при сухой и жаркой погоде) происходит 
частичное или полное закрывание устьиц, тем более продолжитель
ное, чем более суровы внешние условия. При очень сухой и жаркой 
погоде устьица этих растений закрыты весь день и открываются 
ночью.

Наконец, к третьей группе Лофтфилд относит растения с бо
лее толстыми листьями (картофель, капуста, портулак, кормовая 
свекла, тюльпан и др.). При высокой влажности почвы и воздуха 
их устьица открыты днем и ночью. При увеличении сухости возду
ха наблюдается закрывание устьиц в вечерние часы. При очень 
сухой погоде устьица этих растений закрыты весь день и вечер, 
начинают открываться к полуночи и достигают максимума откры
тости к восходу солнца.

Методы определения состояния устьиц подробно рассмотрены 
Н. А. Максимовым (1926, 1952), а также в ряде руководств по фи
зиологии растений; разработкой и испытанием этих методов зани
мались многие исследователи (Lloyd, 1908; Darvin a. Pertz, 1911, 
Molisch, 1912; Loftfield, 1921; Dietrich, 1925; Oppenheimer, 1926; 
Schorn, 1929; Stâlfelt, 1932; Молотковский, 1935; Hartsuijker, 1935; 
Nadel, 1938; Heath, 1941 и др.).
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Вопрос о соотношении устьичной и внеустьичной регулировки 
транспирации подробно рассмотрен Н. А. Максимовым (1926). 
Он отмечает, что долгое время в науке существовало представле
ние о движении устьичного аппарата как основном факторе, регу
лирующем транспирацию. Против этого представления выступил 
Ллойд (Lloyd, 1908). Он установил несоответствие суточного хода 
транспирации и хода устьичных движений у Fouguieria splendens 
и Verbena ciliata: максимум ширины устьичных отверстий дости
гался раньше, чем максимум транспи
рации; начавшееся закрывание устьиц 
не препятствовало возрастанию транс
пирации. Сопоставляя суточную ампли
туду колебаний интенсивности транспи
рации и диффузионной способности 
устьиц, Ллойд в одном из своих опытов 
нашел, чго максимальная транспира
ция превышала минимальную в 6,22 ра
за, тогда как максимальная диффузи
онная способность устьиц превышала 
минимальную лишь в 2,5 раза. В дру
гом опыте соответственные цифры был и 
равны 6,43 и 4,0. Ллойд наблюдал 
также, что при быстром переходе от 
света к темноте и наоборот происходят 
значительные изменения транспира
ции, хотя изменений в диаметре усть
ичных щелей при кратковременном 
опыте не происходит. Так, в его опытах 
внезапный переход от темноты к свету 
вызывал усиление транспирации в 1,7;
2,3; 2,5 и 4,0 раза в течение часа при 
неизмененном диаметре устьиц. В бо
лее длительных опытах транспирация 
возрастала в 2,2; 2,9; 4,5; 5,5 раза при 
увеличении диффузионной способности 
устьиц всего в 1,3 раза. На основании своих наблюдений Ллойд 
приходит к выводу, что изменения величины транспирации превы
шают изменения диффузионной способности и, следовательно, 
обусловлены не только ими.

Д. А. Сабилин (1955) приводит данные Столфелта (Stalfelt, 
1932), согласно которым зависимость интенсивности транспирации 
от ширины устьичных щелей выражается логарифмическими кри
выми (рис. 10). Ход этих кривых показывает, что влияние степени 
открытости устьиц на испарение различно при разных скоростях 
испарения. При низком испарении (£=110) движения устьиц ока-

Рис. 10. Зависимость интенсив
ности транспирации листьев 
Betula pubescens от ширины 
устьичных щелей при различ
ных условиях испарения (по 

Stalfelt):
цифры на кривых — интенсивность 
испарения с испарителя (Е) в 

мг/час-2Ъ см*
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зывают влияние на транспирацию при увеличении ширины щели 
только до 2 мк. При более высокой транспирации предел эффек
тивности открывания устьиц смещается в сторону больших вели
чин. Однако при очень слабо открытых устьицах значение ширины 
щелей также начинает утрачивать значение в результате возрас
тающей роли кутикулярной транспирации (Сабинин, 1955). Это 
подтверждается данными Столфелта, полученными в опытах с 
листьями березы (табл. 8).

Т а б л и ц а  8
Влияние ширины устьичной щели на отношение кутикулярной 

транспирации к устьичной (по Staffelt, 1932)

Ширина устьичной 
щели, мк

Интенсивность транс
пирации, 

мг/час-2Ъ см3
Устьичная транспира

ция,
мг/час-25 вм*

Кутикулярная 
транспирация, 
мг/час-25 сл«а

1,10 112 103 8,7
0,65 92 83 10,8
0,35 72 63 14,3
0,10 54 45 20,0

В исследованиях суточного хода водного баланса Ллойд (Lloyd, 
1912) установил, что начдло дневного водного дефицита совпадает 
с открытием устьиц, а закрывание устьиц начинается много време
ни спустя. В следующем году Ллойд (Lloyd, 1913) наблюдал такое 
же явление у хлопчатника, причем содержание воды в его листьях 
днем снижалось до 220% (от сухого веса) против 318% ночью. 
При этом листья начинали завядать, но закрывание устьиц начина
лось лишь к концу этого периода.

Эти наблюдения получили подтверждение в исследованиях Ли
вингстона и Броуна (Livingston a. Brown, 1912). Изучая относи
тельную транспирацию (т. е. отношение интенсивности транспира
ции к интенсивности физического испарения с поверхности фар
форового атмометра) некоторых растений Аризонской пустыни, они 
показали, что суточный ход транспирации не совпадает с суточным 
ходом испарения: в полуденные часы транспирация начинает сни
жаться раньше, чем испарение воды атмометром. Вследствие этого 
относительная транспирация сильно снижается в послеполуденные 
часы. Поскольку это снижение начинается, до закрывания устьиц, 
авторы считают основной причиной как уменьшения относительной 
транспирации, так и закрывания устьиц снижение содержания во
ды в листьях (так называемый полуденный водный дефицит). При 
этом еще не наступает завядание, но происходит заметное ослабле
ние тургора листьев. «Получается на первый взгляд парадоксальное 
положение, — говорит по этому поводу Н. А. Максимов, — что рас
тение защищается от чрезмерной потери воды именно начинающим
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давать себя чувствовать ее недостатком, однако положение это не 
должно казаться уже столь парадоксальным, если вспомнить, что 
п в физике, и в химии мы постоянно встречаемся с процессами, не
прерывно замедляющимися именно в силу их постепенного раз
вития. Таков, например, ход отдачи тепла окружающему прост
ранству нагретым телом, которое охлаждается тем медленнее, чем 
более оно охлаждалось, таково же замедление хода любой химиче
ской реакции по мере накопления ее продуктов и т. д.» *.

Ливингстон и Броун следующим образом представляют регули
рующее действие недостатка воды: в том случае, когда оболочка 
клеток мезофилла умеренно испаряет воду и ее потеря уравнове
шивается поступлением, воздух межклетников насыщен водяным 
паром и диффузия его наружу идет с максимальной скоростью. 
По мере усиления транспирации потеря воды начинает превышать 
ее поступление, поверхность клеточных оболочек подсыхает, упру
гость водяного пара в межклетниках падает, что ведет к снижению 
скорости диффузии пара в атмосферу. Следовательно, снижается 
отдача воды растениями, т. е. транспирация. К аналогичному вы
воду еще раньше Ливингстона и Броуна пришел Б. И. Срезнев
ский (1905) 1 2, исследования которого, однако, не получили широ
кой известности.

Собственные исследования Н. А. Максимова (1926) также по
казывают наличие внеустьичной регулировки транспирации. Он 
наблюдал, что устьица подсолнечника оставались открытыми в 
течение всего дня и лишь к вечеру закрывались. Устьица люцерны, 
наоборот, начинали закрываться уже с 11 ч утра. Несмотря на 
столь различное поведение устьиц, суточный ход транспирации обо
их растений существенно не различался.

Большое внимание вопросу о внеустьичном регулировании транс
пирации уделяет А. М. Алексеев (1948). Наряду с уже упомянуты
ми данными и данными Найта (Кш^Ь, 1922), показавшего, что по
вышение содержания воды в растении имеет тенденцию усиливать 
транспирацию, а уменьшение водного запаса — уменьшать ее, 
Алексеев приводит результаты исследований Н. Н. Киселева и
А. П. Осипова (1934), установивших отсутствие сопряженности 
между содержанием воды в листьях хондриллы и ее транспира
цией. Аналогичное явление наблюдал Г. Н. Еремеев (1938) при 
изучении скорости потери воды отрезанными листьями разных сор
тов миндаля. Он показал, что листья незасухоустойчивых сортов, 
имевших меньшее содержание воды, чем листья засухоустойчивых, 
транспирировали более интенсивно, чем последние. Эти данные 
свидетельствуют, что вопрос о внеустьичной регулировке транспи
рации не может быть решен так просто, как это предполагали Ли
вингстон и Броун.

1 Н. А. М а к с и м о в .  Избранные работы по засухоустойчивости и морозо
стойкости растений. М., Изд-во АН СССР, 1952, стр. 270.

2 Там же.

3 Зак. 151 65



Максимов (1917, 1926, 1952) стремится объяснить внеустьичную 
регуляцию транспирации изменениями условий поступления и пе
редвижения воды по растению. Чем суше почва, тем труднее она 
отдает воду корням растения, тем больше, следовательно, то сопро
тивление, которое испытывает восходящий ток воды. Благодаря не
прерывности водных нитей и наличию сил сцепления между моле
кулами воды, задержка водного тока в нижнем конце вызывает 
такую же задержку в верхнем его конце, т. е. в испаряющих клет
ках. При этом водные мениски втягиваются внутрь пор оболочки, 
упругость водяного пара у поверхности клеток снижается, и транс
пирация ослабевает.

Алексеев (1948) считает основным недостатком гипотезы Мак
симова то, что она не учитывает роли живой протоплазмы (кото
рую невозможно рассматривать просто как пористое тело, прони
занное водными нитями) и значения состояния воды в испаряю
щих клетках. Максимов (1952), возражая на это, отмечает, что 
протоплазма в ее нормальном состоянии (исключая сильно обез
воженные клетки) всегда достаточно насыщена водой, значитель
ная часть которой лишь очень слабо удерживается силами гидра
тации плазменных коллоидов, т. е. является достаточно подвиж
ной. Однако в литературе имеются данные, указывающие, что 
транспирация зависит от состояния воды в клетках листа. Иссле
дования, из которых следует, что транспирация зависит от содер
жания свободной воды в клетках листа, уже были упомянуты 
(Алексеев и Гусев, 1950, 1957; Морозов, 1951; Петинов и Самиев, 
1958; Гусев, 1959, Гриненко, 1960; Цельникер, 1960; Кушниренко,
1960). Выше уже отмечалось, что в литературе имеются данные, 
показывающие отрицательную сопряженность интенсивности 
транспирации хондриллы с сосущей силой клеток ее листьев. По
скольку сосущая сила служит обратным показателем активности 
воды в клетках, эта сопряженность свидетельствует о положитель
ной зависимости транспирации от активности воды в испаряющих 
клетках листьев. Этой зависимостью может объясняться и наблю
даемое обычно снижение транспирации в полуденные или после
полуденные часы, когда в листьях уменьшается содержание сво
бодной воды, повышается осмотическое давление клеточного сока, 
снижается тургор клеток, т. е. происходят изменения, ведущие к 
понижению активности воды в клетках. После восстановления 
более или менее нормального состояния водного режима (вследст
вие сокращения расходования воды) и повышения активности воды 
в клетках листа транспирация вновь возрастает и снижается вновь 
только к вечеру вследствие уменьшения градиента активности воды 
между растением и атмосферой, наступающего в результате ослаб
ления солнечной радиации и понижения дефицита насыщения 
водяным паром атмосферы, вызывающих повышение активности 
воды в ней.

Не рассматривая достаточно известные и описанные во всех 
руководствах по физиологии растений методы изучения транспи
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рации, отметим, что разработкой и испытанием этих методов зани
мались многие исследователи (Иванов, 1918; Ничипорович, 1926; 
Рихтер и Страхов, 1929; Евтушенко, 1948; Иванов, Силина и 
Цельникер, 1950; Арциховский, 1938; Eberdt, 1889; Renner, 1911; 
Minekler, 1936; Hiesey, 1940; Weinman a. Le Roux, 1945 и др.). Под
робное описание методов учета транспирации приведено в работах 
Бургерштейна (Burgerstein, 1920), Графе (Grafe, 1924), Максимо
ва (1926, 1952), Лейка (Leick, 1939).

ОСНОВНЫЕ ПОНЯТИЯ, ХАРАКТЕРИЗУЮЩИЕ 
ТРАНСПИРАЦИОННЫЙ ПРОЦЕСС

При помощи перечисленных выше методов можно определить 
абсолютную величину потери воды растением (или его частью). 
Для возможности сравнения данных, полученных в различных опы
тах, необходимы общие единицы или понятия, характеризующие 
величину транспирационного процесса. Система таких понятий 
была разработана Л. А. Ивановым (1913, 1916) и в дальнейшем с 
некоторыми видоизменениями использована Н. А. Максимовым 
(1926, 1952). В настоящее время она является общепринятой.

1. Основным понятием в этой системе является интенсивность 
транспирации: количество воды, потерянной растением за единицу 
времени на единицу транспирирующей (обычно листовой) поверх
ности. Единицей веса потерянной воды, по мнению Н. А. Макси
мова, должен быть грамм, единицей времени час, единицей поверх
ности 1 дм2. В работах других авторов встречаются иные единицы 
(мг, см2, ж2), что затрудняет сопоставление данных, полученных в 
разных опытах.

Интенсивность транспирации — величина очень непостоянная. 
Она меняется в зависимости от вида растения, его возраста, яруса 
листьев и в зависимости от изменений внешних условий. Для раз
личных экологических групп растений при различных метеороло
гических условиях (колебания температуры воздуха от 17 до 26° 
и относительной влажности от 25 до 58%) Н. А. Максимов (1916) 
приводит величины интенсивности транспирации от 0,15 до 
1,47 г/дм2 за 1 ч. Следовательно, достаточно полная характеристи
ка интенсивности транспирации опытного растения может быть 
получена лишь при условии ряда определений в различные часы 
суток, при различной погоде и с учетом возраста растений.

2. Относительная транспирация (Livingston, 1906): отношение 
интенсивности транспирации к интенсивности испарения со сво
бодной водной поверхности одинакового с транспирирующей по
верхностью размера. Обозначается выражением — , где Т — ин-

Е
тенсивность транспирации, Е — интенсивность испарения.

3. Быстрота расходования водного запаса: количество потерян
ной в единицу времени воды, выраженное в процентах от общего 
запаса воды в ;растении. Тонколистные растения даже в тени рас-
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ходуют за час 39—119% общего количества содержащейся в них 
воды, тогда как у растений с мясистыми листьями эта величина 
опускается до 8—20%.

4. Транспирационный коэффициент: количество воды (в г),
испаренное растением при накоплении 1 г сухого вещества. Вели
чина очень непостоянная, способная изменяться у одного и того 
же растения в два-три раза в зависимости от условий погоды. 
Поэтому попытки использовать его в качестве критерия засухоус
тойчивости сортов не увенчались успехом (Максимов, 1926, 1952; 
Генкель, 1958). В известной мере транспирационный коэффициент 
может характеризовать потребность растений в воде (при расчете 
норм орошения).

5. Продуктивность транспирации (Иванов, 1913): количество 
сухого вещества (в г), образовавшееся при испарении одного ки
лограмма (литра) воды. Величина, обратная транспирационному 
коэффициенту. Максимов считает этот способ выражения зависи
мости между транспирацией и накоплением сухого вещества более 
правильным, так как здесь определяющим процессом является 
именно транспирация, и увеличение показателя указывает на воз
растающую продуктивность использования воды, тогда как при 
вычислении транспирационного коэффициента возрастание пока
зателя указывает, наоборот, на снижение продуктивности исполь
зования воды.

Как и транспирационный коэффициент, продуктивность тран
спирации подвержена сильным колебаниям в зависимости от усло
вий погоды. Так, Н. А. Максимов (1926, 1952) указывает, что про
дуктивность транспирации злаков типа кукурузы или проса в 
условиях Средней Европы составляет 6—7 г, а в засушливом клима
те юго-востока нашей страны снижается до 3—4 г. Соответствую
щие цифры для злаков типа пшеницы или ячменя составляют 
3—4 и 1,5—2 г.

Были сделаны попытки ввести в употребление еще некоторые 
понятия, позволяющие сопоставлять транспирацию с всасыванием 
воды растением. Так, Штокер (Stocker, 1923) предлагал перечис
лять количество испаренной воды на поверхность или вес корневой 
системы. С целью выяснения скорости транспирационного тока 
были предприняты попытки отнесения количества испаренной во
ды к единице площади поперечного сечения водопроводящей си
стемы (Rübel, 1920; Huber, 1924). Однако получаемые таким путем 
величины широкого распространения не получили.

ТРАНСПИРАЦИЯ ЛИСТЬЕВ РАЗЛИЧНЫХ ЯРУСОВ

Проведенные В. Г. Александровым (1922) исследования тран
спирации листьев различных ярусов (подсолнечника, клещевины и 
др.) показали, что интенсивность транспирации повышается с уве
личением яруса листьев. Так, в одном из опытов с подсолнечником 
при учете интенсивности транспирации по количеству выделенно
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го пара были получены следующие величины: для листа 10-го яру
са 189 мг/дм2-ч, 18-го яруса — 245, 24-го яруса — 339. Чтобы избе
жать возможного на цельном растении взаимодействия листьев, 
опыт был повторен с отрезанными листьями разных ярусов, интен
сивность транспирации которых определялась весовым методом. 
Результаты получились аналогичные. Например, в одном из таких 
опытов лист 7-го яруса испарял 130 мг/дм2’Ч, 8-го яруса— 160,
9-го яруса — 320, 17-го — 420, 18-го — 760. К такому же выводу на 
основании исследований транспирации 13 видов растений пришел
В. Р. Заленский (1923), начавший эти исследования с 1904 г. В од
ном из его опытов (проводившихся весовым методом со срезанны
ми листьями) пары листьев Saponaria officinalis с высоты в 20, 37, 
40, 50, 59, 63 см испаряли за 17г н 21,5; 24,6; 28,4; 30,0, 33,4; 39,0 мг 
воды на 1 см2.

Различная интенсивность транспирации листьев разных ярусов 
находится в связи с установленными В. Р. Заленским (1904) раз
личиями в их строении. Он установил, что по мере повышения яру
са листьев в них наблюдаются следующие анатомические изме
нения: 1) больше длина сосудистых пучков на единицу поверхно
сти; 2) меньше размеры клеток эпидермиса; 3) меньше размеры 
волосков; 4) меньше размеры устьиц; 5) больше число устьиц на 
единицу листовой поверхности; 6) больше число волосков на еди
ницу листовой поверхности; 7) толще наружные оболочки клеток 
эпидермиса; 8) менее извилисты боковые стенки клеток эпидер
миса; 9) сильнее развит восковой налет; 10) меньше размеры кле
ток мезофилла; 11) более типично развита палисадная паренхи
ма; 12) менее типично представлена губчатая паренхима; 
13) слабее развиты межклетники; 14) сильнее развиты механиче
ские ткани.

Эти наблюдения позволили сделать общий вывод, что анато
мическое строение листьев побега является функцией их удаления 
от корневой системы. Этот вывод получил название закона Зален
ского. Наблюдения Заленского нашли подтверждение в ряде ра
бот (Yapp, 1912; Heuser, 1915; Rippel, 1919).

Указанные особенности строения листьев различных ярусов за
висят от различного содержания в них воды. Установлено, что со
держание воды в листьях различных растений уменьшается по 
мере повышения их ярусности (Красносельская-Максимова, 1917, 
1931; Александрова, 1923; Максимов, 1926; Львов и Березнегов- 
ская, 1934; Ершов, 1935; Тагеева, 1940, 1941; Алексеев, 1948 и др.). 
Так, Т. А. Красносельская-Максимова (1917) в одном из опытов 
наблюдала следующее распределение воды в листьях Zygophyllum 
jabago (в утренние часы): в самых верхних листьях 362% от су
хого веса, на четыре яруса ниже — 377%, на шесть ярусов ниже — 
490%, на восемь ярусов ниже — 549%. Н. А. Максимов (1926) при
водит аналогичные данные, характеризующие распределение во
ды в листьях подсолнечника (также в утренние часы): в листьях 
7-го яруса (снизу) — 462% от сухого веса, 11-го яруса — 396%,
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14-го яруса — 365%, 16-го яруса — 357%. А. М. Алексеев (1948) 
получил такие же данные в опыте с яровой пшеницей Цезиум 0111. 
В фазе трубкования листья этой пшеницы содержали: 2-й лист — 
63,7%, воды от сырого веса, 3-й — 85,0%, 4-й — 82,0%, 5-й — 78,0%, 
6-й — 77,3% (пониженное содержание воды в листе 2-го яруса 
объясняется тем, что он уже начал подсыхать).

Таким образом, отмеченные Заленским изменения структуры 
листьев, связанные с повышением их ярусности, определяются 
уменьшенным содержанием воды в них. Аналогичные особенности 
структуры наблюдаются в листьях растений засушливых местооби
таний — ксерофитов, испытывающих систематический недостаток 
воды. Поэтому эти особенности получили название ксероморфной 
структуры.

ТРАНСПИРАЦИЯ РАСТЕНИИ РАЗЛИЧНЫХ ЭКОЛОГИЧЕСКИХ ГРУПП
Вопрос о транспирации различных экологических групп расте

ний (ксерофитов, мезофитов и гигрофитов) впервые был поднят в 
конце прошлого века А. Шимпером (ЭсЫтрег, 1898). Исходя из 
условий существования ксерофитов и особенностей их строения 
(утолщенная наружная стенка клеток эпидермиса и кутикулы, по
груженные устьица, восковой налет, покров волосков и т. д.), 
Шимпер считал, что ксерофиты должны отличаться низкой транс
пирацией, способствующей экономному расходованию воды.

Были попытки применить теории Шимпера и к культурным рас
тениям. Так, В. В. Колкунов (1905, 1907, 1910, 1913, 1922), отме
чая более высокую засухоустойчивость просовидных злаков (про
со, сорго, кукуруза) по сравнению с такими, как пшеница, рожь, 
овес, ячмень, связывал ее с меньшей интенсивностью транспира
ции, которая, по его мнению, должна являться неизбежным след
ствием более мелких размеров устьиц просовидных злаков. Он 
считал, что селекцию на засухоустойчивость следует заменить селек
цией на мелкие размеры клеток и устьиц (анатомо-физиологиче
ская теория засухоустойчивости).

Теория Колкунова не получила широкого распространения, так 
как достаточно тесной зависимости между размерами клеток и 
степенью засухоустойчивости для разных сортов одной культуры 
в действительности не наблюдалось. Однако Н. А. Максимов 
(1944) отмечает, что в основе этой теории имеется некоторое здо
ровое зерно, так как малая величина клеток имеет действительно 
некоторую связь со способностью растения меньше страдать от за
сухи. Следует только иметь в виду, что малая величина устьиц 
может вести не к понижению, а даже к повышению транспирации, 
поскольку количество устьиц на единицу поверхности листа при 
этом возрастает. Максимов указывает, что основное положение 
Колкунова — связь более высокой засухоустойчивости с понижен
ной транспирацией — послужило отправным пунктом для широко 
распространенного в агрономических кругах представления о том, 
что мерилом засухоустойчивости может служить величина тран-
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спирационного конэффициента. Однако постепенное накопление 
фактов, свидетельствующих о крайней неустойчивости транспира- 
ционных коэффициентов, поколебало это представление, а дальней
шие исследования (Briggs a. Shantz, 1911, 1912, 1913, 1914; Мак
симов, 1916, 1926; Максимов и Александров, 1917; Максимов, Бад- 
риева и Симонова, 1917 и др.), убедительно показавшие отсутствие 
зависимости между транспирационными коэффициентами и сте
пенью засухоустойчивости растений, нанесли ему окончательный 
удар.

Обобщая данные собственных наблюдений, Максимов (1944) 
отмечает, что транспирация у ксерофитов, несмотря на защитные 
приспособления, оказалась значительно выше, чем у мезофитов. 
В то время как мезофиты расходовали чаще всего 3—4 мг воды в 
час на 1 см2 листовой поверхности, у ксерофитов эта величина под
нималась до 8—14 мг. Поэтому взамен представления Шимпера, 
связывавшего степень засухоустойчивости растений с интенсивно
стью их транспирации, Максимов выдвигает свою точку зрения, 
согласно которой основное различие между мезофитами и ксеро- 
фими заключается в способности последних хорошо переносить 
обезвоживание во время засухи.

Представление Максимова о высокой транспирации ксерофитов 
получило подтверждение в многочисленных работах (Александ
ров, 1922; Huber, 1924; Stocker, 1928; Кузьмин, 1929—1930; Ва
сильев, 1930, 1931). Однако Зейбольд (Seybold, 1929) пытался 
опровергнуть это представление прямыми опытами по изучению 
транспирации различных экологических групп растений. Макси
мов (1931) считает опыты Зейбольда неубедительными поскольку 
они проводились не с настоящими ксерофитами, а с листьями веч
нозеленых деревьев, которые не могут считаться ксерофитами, так 
как их жизнь приурочена к влажному морскому климату. Позднее 
Зейбольд (1929), имея дело с настоящими пустынными ксерофи
тами (Zygophyllum coccineum, Erodium glaucophyllum) , убедился, 
что они часто имеют более высокую интенсивность транспирации, 
чем мезофиты.

Однако представление о более высокой интенсивности транспи
рации и способности хорошо переносить обезвоживание примени
мо не ко всем ксерофитам. Приспособление ксерофитов к условиям 
существования в засушливых зонах шло различными путями и 
привело к образованию разных групп ксерофитов. Первой из них 
является группа суккулентов, отличающаяся мясистыми листьями 
или стеблями. Типичными представителями этой группы являются 
кактусы, из наших растений — виды Sedum и Sempervivum. Все 
существование суккулентов приурочено к выпадающим дождям. 
Они имеют неглубокую, но широко раскинутую корневую систему, 
перехватывающую дождевую влагу. Расход воды у суккулентов 
очень невелик. Этому способствуют как их морфологические особен
ности (малая по сравнению с объемом испаряющая поверхность), 
так и физиологические свойства. П. А. Генкель (1949, 1958) пока
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зал, что суккуленты отличаются очень высоким содержанием свя
занной воды (способствующим меньшему расходованию воды) и 
высокой вязкостью протоплазмы, определяющей земедленный ход 
обмена веществ. Суккуленты неспособны переносить обезвожива
ние, о чем свидетельствует низкая эластичность их протоплазмы 
(табл. 9).

Приспособление к условиям существования ксерофитов несук- 
кулентного типа шло другими путями. Здесь прежде всего нужно

отметить сильное развитие 
корневой системы, способст
вующее собиранию достаточ
ного количества воды из 
большого объема почвы с 
низкой влажностью, а в не
которых случаях — исполь
зование грунтовых вод.

Надземные органы этих 
растений (особенно листья) 
имеют ряд 1приспособлений, 
служащих для снижения 
транспирации: погружение
устьиц в ямки, заполнение 
дыхательных полостей тол
стостенными клетками с ку- 
тинизированной оболочкой, 
закупоривание устьиц воско
выми или смолистыми про- 
бочками, свертывание листь

ев в трубку (устьицами внутрь) и т. д. Однако Максимов (1926, 
1952) предостерегает от неправильного представления об этих при
способлениях, как направленных на снижение транспирации вооб
ще. «Толстая кутикула, восковой налет, волоски и т. п., — указы
вает он, — все это не имеет никакого или почти никакого влияния 
на транспирацию при открытых устьицах, так же как толщина 
или плотность стен не оказывает особого влияния на обмен возду
ха в комнатах при открытых окнах. И лишь по прекращению не
посредственной диффузии водяного пара, после закрывания на
глухо или даже закупоривания устьиц особыми восковыми или 
смоляными пробочками может сказаться защитное действие доба
вочных кутикулярных образований. Поэтому они защищают рас
тение от чрезвычайной транспирации вовсе не в те периоды, когда 
растение может добывать воду из почвы и нормально функциониро
вать, но в те более продолжительные (в пустыне) и более опасные 
для растения месяцы, когда оно находится в состоянии длительно
го завядания и должно во что бы то ни стало сохранить необходи- 
мые для поддержания хотя бы и скрытой жизни остатки воды» 1.

1 Н. А. М а к с и м о в .  Избранные работы по засухоустойчивости и морозо
стойкости растений. М., Изд-во АН СССР, 1952, стр. 322.
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Т а б л и ц а  9
Эластичность протоплазмы у некоторых 

ксерофитов и мезофитов (по Генкелю, 1958)

Название растения

Время, необхо
димое для об

рыва прото
плазмы при 

центрифугиро
вании, мин

Суккуленты
A lo e .......................................... 3
O p u n tia .................................. 5

Эвксерофиты
Veronica in c a n a ................... 25
Aster villosus........................... 30

Мезофиты
Fragaria c o ll in a ................... 8
Plantago maxima................... 10



Детальное изучение группы ксерофитов несуккулентного типа 
показало, что не все они отличаются высокой транспирацией (Ген- 
кель, 1949, 1958). На основании этого признака и других физио
логических свойств они были разделены на две группы: эвксеро- 
фиты и гемиксерофиты (Ген- 
кель, 1949).

Эвксерофиты (настоящие 
ксерофиты), к которым отно
сятся, например, наши степные 
растения Veronica incana, Aster 
villosus, Artemisia glauca и др., 
имеют разветвленную, но не
глубоко проникающую в почву 
(на 50—60 см) корневую си
стему и невысокую интенсив
ность транспирации. Их прото
плазма отличается высокой 
эластичностью и вязкостью, что 
свидетельствует о способности 
переносить обезвоживание и 
перегрев (Генкель, 1949, 1958).

Гемиксерофиты (полуксеро- 
фиты), к которым относятся такие растения, как Salvia verticillata, 
Falcaria Rivini, и др., имеют очень глубоко проникающую корневую 
систему, достигающую иногда грунтовых вод, и отличаются очень 
высокой транскрипцией (рис. 11). Низкая эластичность и вязкость 
протоплазмы указывает на неспособность их переносить обезвожи
вание и перегрев.

Рис. 11. Интенсивность транспирации у 
эвксерофитов и гемиксерофитов (по Ген

ке ЛЮ) :
сплошная линия — Veronica, пунктирная —

Falcaria

ВОДНЫЙ БАЛАНС РАСТЕНИИ

Получить представление о водном хозяйстве растения можно 
лишь при условии учета соотношения поступления и расходования 
им воды (т. е. его водного баланса). Однако такой учет возможен 
лишь в лабораторных условиях с растениями, выращенными в вод
ных культурах. В полевых условиях невозможно учитывать поступ
ление воды в растения и приходится ограничиваться косвенным 
методом учета водного баланса. Следует помнить, что поглощение 
воды и транспирация является взаимосвязанными сторонами 
одного процесса, и их соотношение определяет общее содержа
ние воды в растении. Если учесть содержание воды в растении 
ранним утром, когда слабая транспирация не может превышать 
поступления воды, и сравнить его с содержанием воды в полуден
ные часы, когда наблюдается максимальная транспирация, то не
трудно убедиться, что вторая из этих величин будет меньше пер
вой. Следовательно, с утра до полудня расход воды превышал ее 
приход. Разница между содержанием воды в растении в полу
денные часы и содержанием ее в период максимального насыще
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ния тканей водой (ранним утром) получила название полуденного 
водного дефицита (выражаемого в процентах от максимального 
содержания воды в растении). Нужно, однако, иметь в виду, что 
пополнение водного запаса растения в течение ночи происходит 
лишь при достаточном водоснабжении. При недостатке воды в 
почве этого пополнения может не произойти. Поэтому полуденный 
водный дефицит правильнее рассчитывать не по отношению к со
держанию воды в растении (или листе) в ранние утренние часы, 
а по отношению к содержанию ее при полном насыщении растений 
водой (Сабинин, 1955).

Полное насыщение растения или листа водой создается путем 
помещения его на длительное время в пространство, насыщенное 
парами воды, или на короткое время в воду. Величину водного 
дефицита в этом случае находят по следующему выражению:

(количество воды, __ (наличное количество
насыщающее орган)_______________воды)________

ВОДНЫЙ д е ф и ц и т  (количество воды, насыщающее орган)

Полуденный водный дефицит впервые был обнаружен Ливинг
стоном и Броуном (Livingston a. Brown, 1912) и детально иссле
дован Т. А. Красносельской-Максимовой (1917) в опытах с расте
ниями различных экологических типов из полупустынных 
окрестностей Тифлиса. Ее исследования показали, что у растений 
ксерофильного типа в полуденные часы наблюдается дефицит, до
стигающий 20—25%.

Величина полуденного водного дефицита зависит от метеоро
логических условий. В жаркие дни полуденный дефицит выражен 
наиболее сильно, в дни с меньшей напряженностью метеорологиче
ских факторов — слабее.

Недостаток воды в полуденные часы приводит к перераспреде
лению ее в растении, причем части растения, физиологически бо
лее активные, оттягивают воду от менее активных. Поэтому полу
денный водный дефицит слабее в верхних листьях, чем в нижних. 
Так, в одном из опытов с Zygophyllum fabago Красносельская- 
Максимова наблюдала, что полуденный дефицит у верхних листь
ев достигал 19,3%, а у нижних — 27,2%. В другом опыте были со
ответственно получены величины 13,2 и 21,7%.

Полуденный водный дефицит наблюдается в самых различных 
экологических условиях. Упоминавшиеся выше исследования Ли
вингстона и Броуна были произведены в Аризонской пустыне, ис
следования Т. А. Красносельской-Максимовой — в полупустынных 
окрестностях Тифлиса,' наконец, исследования Н. А. Максимова и 
Т. А. Красносельской-Максимовой (1924)— в Ленинграде, с раз
личными мезофитами. Последние показали, что величина дефицита 
больше у растений световых (у подсолнечника —28%, картофе
л я — 22—26% от общего содержания воды в растении ранним 
утром) и меньше у теневых (у недотроги Impatiens parviflora — 
13%, мать-мачехи Tussilage farfara — 14%, чистотела Chelidonium
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majus— 15%). Не наблюдался дефицит лишь у растущего на за
топленном берегу пруда болотного растения пастухи Alisma plan- 
tago.

И. Д. Мина и А. И. Бутовский (1923) наблюдали полуденный 
водный дефицит у ряда растений в условиях Киева (просо, пшени
ца, кукуруза, гречиха, сахарная свекла, тыква, огурцы) *. Суточная 
амплитуда колебаний содержания воды в листьях этих растений 
достигала 20%. В жаркие дни более высокая амплитуда колеба
ний наблюдалась у более засухоустойчивых растений, в нежаркие 
дни — у менее засухоустойчивых Ф. Д. Сказкин и Б. Н. Цюрюпа 
(1928) при изучении водного баланса листьев различных пшениц 
в условиях Северного Кавказа пришли к выводу, что привозные 
сорта пшеницы как засухоустойчивые (Marquis, Kithener), так и 
незасухоустойчивые (Graecum, Fuliginosum) характеризуются 
кривыми содержания воды, имеющими резкое понижение в полу
денные часы (достигающее 80% от сухого веса). У местных сортов 
пшеницы (Лютесценс, Донская, Самарская) полуденное пониже
ние содержания воды было значительно меньше, а послеполуден
ного повышения большей частью не было.

В ряде исследований получены косвенные данные, подтвер
ждающие наличие полуденного водного дефицита у различных 
растений. Так, Бахман (Bachmann, 1922) измерял толщину листь
ев растений, находящихся в оптимальных условиях водоснабжения 
и при невысоком испарении (водные культуры в затененной оран
жерее), при помощи сконструированного им чувствительного тол- 
щемера, позволяющего измерять толщину листа с точностью до 
1,35—1,90 мк. Он установил, что даже при незначительных коле
баниях дефицита влажности атмосферы наблюдаются колебания 
толщины листа в 5—6% исходной величины. Эти колебания могли 
зависеть лишь от изменений содержания воды в листе.

Тодей (Thoday, 1909) измерял суточные колебания площади 
листа подсолнечника, на лист наносил тушью линии (в продоль
ном и поперечном направлениях) и точно измерял их длину в раз
ные часы дня. Оказалось, что в полуденные часы площадь листа 
сокращается, причем в ясную погоду это сокращение достигает 
5—7%, при меньшей инсоляции — 2—3%. Причиной этого 
сокращения также могло быть только уменьшение содержания во
ды в листе. Уршпрунг (Urschprung, 1925) установил наличие су
точных изменений сосущей силы клеток лепестков садовой марга
ритки. Возрастание сосущей силы днем, достигающее максимума 
в полуденные и послеполуденные часы, свидетельствует о сниже
нии в это время содержания воды в листьях.

Таким образом, в полуденные или послеполуденные часы в 
листьях растений наблюдается отрицательный водный баланс, обус
ловленный тем, что корни не успевают покрывать расхода воды 1

1 Цит. по: А. М. А л е к с е е в .  Водный режим растения и влияние на него 
засухи. Казань, 1948.
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при сильно возросшей транспирации. Результатом этого может 
быть временное завядание растений (Алексеев, 1948). Вечером и 
ночью, когда транспирация снижается до минимума, дефицит по
полняется за счет подаваемой корнями воды. Выше уже упомина
лось, что это пополнение происходит лишь в условиях достаточно
го водоснабжения растений. При недостатке доступной воды в 
почве полуденный дефицит полностью не компенсируется, и рас
тение к утру следующего дня сохраняет некоторый недостаток 
воды, который получил название остаточного водного дефицита 
(Литвинов, 1928). Согласно Л. С. Литвинову (1932), полуденный 
водный дефицит представляет собой нормальное и широко рас
пространенное в природе явление, а возникновение остаточного 
дефицита — явление ненормальное, свидетельствующее о начале 
страдания растений от засухи.

Однако наступление почвенной засухи всегда сопровождает
ся возникновением остаточного водного дефицита. Так, И. М. Ва
сильев (1930—1931) во время длительной почвенной засухи в пус
тыне Каракумы не наблюдал остаточного дефицита у растений этой 
пустыни, даже наиболее сильно транспирирующих (например, 
Аттос1епёгоп сопоИИ). Полуденный дефицит у них был невелик: 
7—23%. Основываясь на этих наблюдениях, А. М. Алексеев (1948) 
высказывает мнение, что «завядание должно рассматриваться как 
патологическое состояние, наступающее только в том случае, ког
да засухе растения подвергаются неожиданно, не будучи к тому 
подготовленными предшествовавшим развитием, т. е. когда засу
ха обусловлена ненормальной погодой. В тех же районах, где за
суха связана с нормальной погодой, растения приспосабливаются 
к предстоящей засухе или тем, что переносят ее в состоянии, близ
ком к анабиозу, закончив свое развитие (эфемеры), или сокращая 
до предела расход воды на транспирацию (путем сбрасывания 
листьев и т. п.) и развивая мощную корневую систему, сохраняют 
более или менее выравненный водный баланс, но резко выражен
ному завяданию не подвергаются» *. Он приходит также к выводу, 
что возникновение остаточного водного дефицита является симпто
мом нарушения водного баланса растения, а не показателем на
ступления почвенной засухи.

Величина остаточного водного дефицита определялась 
Л. С. Литвиновым по разности между весом листа, насыщенного 
водой, и весом листа, взятого непосредственно с растения (ранним 
утром). Насыщение листьев водой он рекомендует производить 
путем обвертывания неокольких сложенных вместе листьев несколь
кими же слоями фильтровальной бумаги, концы которой опускают
ся в воду. Величина остаточного дефицита может вычисляться в 
процентах от общего содержания воды в момент насыщения листа, 
от сырого и сухого веса. Однако этот способ определения остаточ- 1

1 А. М. А л е к с е е в .  Водный режим растения и влияние на него засухи. 
Казань, 1948, стр. 243.
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ного водного дефицита встретил возражения со стороны А. М. Алек
сеева (1948). Первое из этих возражений заключается в том, что 
растения, перенесшие засуху, не могут поглотить такого же коли
чества воды, которое поглощают контрольные (не подвергавшиеся 
засухе) растения. Соответствующие данные были получены Алек
сеевым в опытах с пятью разновидностями мягкой пшеницы.

Из данных табл. 10 видно, что растения, перенесшие засуху, 
в течение следующего периода развития имели меньшее содержа
ние воды, чем контрольные (на 12—15% от содержания воды в 
листьях контрольных растений), что свидетельствует о снижении

Т а б л и ц а  10
Изменение способности насыщаться водою у листьев пшеницы Лютесценс 62, 

подвергшейся засухе, (данные 1935 г.) (по Алексееву, 1948)

Дата Фаза развития

Содержание воды при полном 
насыщении, в % от сухого веса

Разность Достоверность
разности

контроль засуха

29/VI трубкование ............... 448,4+12,3 393,3+8,1 55,1 +  14,0 0,993
З/УИ » ................ 362,6 ± 11,6 347,5+5,8 15,1+12,3 0,887

19/УН колош ение................ 332,0 ±  7,2 283,4+2,0 49,3+  8,0 0,980
23/УИ » ................ 331,9+ 7,5 290,3+5,1 41,6 ±  8.6 0,996
7/VIII молочная спелость . . 301,2+ 5,4 269,4+9,6 32,0±10,8 0,980

их способности поглощать воду. Неполное восстановление нор
мального состояния растений после засухи, зависящее от снижения 
их способности поглощать воду, наблюдали также Н. А. Максимов 
(1939) и М. Ф. Лобов (1939) *. Одна из причин этого явления мо
жет состоять в отмечавшемся Н. А. Гусевым (1940) снижении про
ницаемости протоплазмы для воды под влиянием предшествовав
шего обезвоживания.

Таким образом, остаточный водный дефицит не может компен
сироваться полностью даже в условиях оптимального водоснаб
жения. Но в таком случае, указывает А. М. Алексеев (1948), воз
никает важный методический вопрос: что следует брать за исход
ную величину при определении остаточного дефицита — вес насы
щенных водой листьев контрольных или перенесших засуху расте
ний? Данные Алексеева показывают, что расхождение в величине 
водного дефицита при этих двух способах расчета колеблется в 
пределах 5—23% от количества воды в насыщенных листьях.

Более правильно, по-видймому, рассчитывать остаточный дефи
цит по отношению к контрольным насыщенным водою листьям, 1

1 Цит. по: Н. А. М а к с и м о в .  Избранные работы по засухоустойчивости 
и морозостойкости растений. М., Изд-во АН СССР, 1952.
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так как при этом будет учтена не только «обратимая», но и «не
обратимая» часть остаточного дефицита. Однако такой прием воз
можен только в лабораторных и вегетационных опытах и исклю
чается в полевых условиях, где нет контроля.

Второе возражение против остаточного водного дефицита как 
показателя водоснабжения растений относится к самой сущности 
принятого Л. С. Литвиновым исходного состояния (т. е. состояния 
полного насыщения клеток водой). А. М. Алексеев утверждает, что 
состояние полного насыщения водой не является оптимальным для 
растения (как, по-видимому, считал Литвинов). В подтверждение 
этого взгляда он ссылается на авторов, склонных признавать не
большой водный дефицит за нормальный признак водного режима 
листьев растений в природных условиях (Сисакян, 1940; Иванов, 
1940; Тагеева, 1941).

Несмотря на весьма существенные замечания Алексеева, пред
ложенное Литвиновым понятие остаточного водного дефицита по
лучило широкое распространение.

Возникший в результате начавшейся почвенной засухи остаточ
ный водный дефицит нарастает с каждым днем, пока не прекра
тится засуха. Литвинов показал, что нарастание его не зависит 
от колебаний величины полуденного дефицита и от небольших ко
лебаний влажности почвы. Однако даже небольшой дождь и роса, 
не меняющие существенно влажности почвы, понижают остаточ
ный дефицит вследствие впитывания воды листьями. Данные
А. А. Ничипоровича (1928) показывают, что поглощение воды 
листьями может достигать значительных размеров.

При сохранении сухой погоды нарастающий остаточный вод
ный дефицит может достигнуть таких пределов, когда уменьшение 
содержания воды вызывает потерю тургора клетками и завядание 
растения. Н. А. Максимов и Т. А. Красносельская-Максимова 
(1924) показатели, что разные растения начинают завядать при 
различной потере воды. Так, растения светолюбивые (например, 
подсолнечник) могут выдерживать без завядания потерю 20—30% 
водного запаса их листьев, тогда как теневые (например, недотро
га Impatiens parviflora) начинают завядать при потере лишь 3—5% 
водного запаса. Аналогичные наблюдения были сделаны Найтом 
(Knight, 1922). Он установил потерю тургора у теневого растения 
Eupatorium adenophorum при снижении содержания воды в листь
ях на 1—2% от сырого веса.

Легкая потеря тургора теневыми растениями привела Максимо
ва и Красносельскую-Максимову к выводу, что оболочки клеток 
этих растений очень слабо растянуты радиальным (или тургор- 
ным) давлением, тогда как у световых растений они растянуты 
значительно сильнее. Этот вывод позднее был экспериментально 
подтвержден Красносельской-Максимовой (1925). Измеряя объем 
клеток мезофилла различных растений в состоянии полного на
сыщения водой и в состоянии плазмолиза, она установила, что у 
светолюбивых растений (подсолнечник, картофель) сокращение
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объема клеток при плазмолизе достигает 25—30%, а у теневых 
(недотрога) не превышает 1—3%. Следовательно, у световых рас
тений оболочки клеток обладают высокой эластичностью, позво
ляющей им сильно растягиваться, а при потере воды, наоборот, 
сильно сокращаться без потери тургора. Оболочки клеток теневых 
растений лишены этого свойства.

Особо реагируют на возникновение водного дефицита болотные 
растения. Выше уже указывалось, что у болотного растения пас
тухи ( Alisma plantago) Максимов и Красносельская-Максимова 
не обнаружили полуденного дефицита. Подвергая пастуху почвен
ной засухе (в вегетационном опыте), они показали, что ее листья 
совершенно неспособны выносить даже слабое обезвоживание. 
При уменьшении содержания воды на 7—11% от исходного коли
чества листья начинали засыхать и отмирать без потери тургора.

Поскольку завядание является следствием засухи, его характер 
зависит от типа засухи. При атмосферной засухе (характеризую
щейся низкой относительной влажностью, высокой температурой 
воздуха и интенсивной инсоляцией при достаточной влажности 
почвы) наблюдается временное завядание, являющееся следствием 
того, что скорость потери воды превышает скорость ее поступления. 
Наибольший водный дефицит при временном завядании (по 
крайней мере в начале его) обнаруживается в интенсивно транс- 
пирирующих органах — листьях, тогда как остальные части расте
ния (особенно корни) большого недостатка воды не испытывают. 
Деятельность корневой системы не нарушается. Временное завя
дание прекращается само собой после устранения условий, вызы
вающих усиленную потерю воды (т. е. при наступлении вечера или 
при изменении погоды). Оно обычно проходит бесследно и безбо
лезненно для растений (Caldwell, 1913; Максимов, 1924; Алексеев, 
1948).

При почвенной засухе, когда вся доступная растениям вода 
уже израсходована и самая незначительная потеря воды не может 
быть пополнена (без притока извне), наступает длительное завя
дание. Оно охватывает все растение от листьев до наиболее чув
ствительной к потере воды всасывающей зоны корневой системы. 
Происходит повреждение и отмирание корневых волосков, вслед
ствие чего после восстановления нормального водного режима поч
вы растение не в состоянии сразу восстановить прежнюю быстроту 
поступления воды. Если завядание окажется слишком продол
жительным, то начинается оттягивание воды верхними листьями 
от нижних, а также от растущих верхушек стебля, причем проис
ходит отмирание нижних листьев, образуется пустоцвет или щуп
лое зерно. Оправление растений от длительного завядания воз
можно лишь после промачивания почвы в результате дождя или 
полива (Caldwell, 1913; Максимов, 1924; Алексеев, 1948).

Однако в природных условиях атмосферная и почвенная засу
хи обычно бывают связаны друг с другом, поскольку высокая тем
пература и сухость воздуха ведут к иссушению почвы.
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Н. А. Максимов (1924) подчеркивает, что завядание нельзя 
рассматривать только как вредный, патологический процесс. Он 
указывает, что «завядание — это естественная и притом благоде
тельная по своим последствиям для растения реакция его на не
достаток воды в транспирирующих органах. Внешний признак 
завядания — потеря упругости тканями растения, утрата тургора 
их клетками — влечет за собой весьма важный результат, именно 
полное закрытие устьиц, сокращающее во много раз быстроту по
терн воды, а при сильно развитой кутикуле приостанавливающее 
почти вовсе» 1. Речь идет, разумеется, о временном завядании. Од
нако это лишь одна сторона значения завядания, другая же 
состоит в том, что завядание (особенно длительное) вызывает в 
растении ряд нарушений физиологических процессов. Н. А. Макси
мов (1939), Н. А. Максимов и Г. С. Сойкина (1939) пришли к вы
воду, что основным проявлением воздействия засухи на растения, 
приводящим к снижению урожая, является подавление ростовых 
процессов. Это подавление связано с изменениями биохимических 
процессов в клетках и физико-химических свойств протоплазмы. 
Указанные авторы в опытах с хлопчатником, диким виноградом и 
сиренью установили, что завядание листьев вызывает повышение 
проницаемости протоплазмы клеток для электролитов. Незначи
тельное и кратковременное завядание приводит к незначительному 
повышению проницаемости, довольно легко исчезающему при 
оправлении растений; глубокое и длительное завядание вызывает 
необратимое или почти необратимое повышение проницаемости, 
приводящее в конечном итоге к отмиранию клеток.

Отрицательный водный баланс ведет к изменению фракцион
ного состава воды в растениях. Детальные исследования в этом на
правлении были произведены А. М. Алексеевым (1948) с пшеницей 
Цезиум 0111. Опытные растения подвергались почвенной засухе 
перед колошением и после цветения. Некоторые результаты этих 
исследований приведены в табл. 11. Под влиянием засухи в листь
ях пшеницы увеличивалось общее содержание связанной воды за 
счет увеличения количества осмотически связанной воды, что 
согласуется с выводами Е. В. Лебединцевой (1929—1930). Коли
чество коллоидно связанной воды, наоборот, уменьшалось. Особен
но сильно уменьшалось количество коллоидно связанной воды в 
процентах от сухого веса (величина, приближенно характеризую
щая числа гидратации коллоидов). Аналогичные данные были 
получены и при засухе после цветения.

Увеличение количества осмотически связанной воды, зависящее 
от повышения осмотического давления клеточного сока, Алексеев 
объясняет двумя причинами: 1) повышением абсолютного количе
ства осмотически связанной воды за счет новообразования осмо

1 Н. А. М а к с и м о в .  Избранные работы по засухоустойчивости и морозо
стойкости растений. М., Изд-во АН СССР, |19б2, стр. 118.

З Н А Ч Е Н И Е  З А В Я Д А Н И Я  Д Л Я  Р А С Т Е Н И И
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тически активных веществ в клеточном соке и в протоплазме; 
2) повышением относительного содержания осмотически связанной 
воды за счет потери во время засухи свободной воды листьями 
(при транспирации).

Уменьшение количества коллоидно связанной воды, по мнению 
А. М. Алексеева, можно объяснить лишь потерей воды коллоида
ми протоплазмы, так как трудно предположить значительное из
менение свойств целлюлозной оболочки клеток при сравнительно 
слабом подсушивании ее. Потеря воды коллоидами протоплазмы 
может зависеть от двух обстоятельств: 1) от уменьшения степени

Т а б л и ц а  11
Относительные показатели, характеризующие водный режим листьев пшеницы 

Цезиум 0111 (по Алексееву, 1948)

Засуха и колошение

Показатели водного режима Контроль
(9/VII) во время 

засухи 
(9/VII)

через 4 дня 
после от- 
ливания 
( 14/VII)

Контроль 
(14/VII)

Общее количество связанной воды (% от 
общего запаса воды).............................. 47,2 60,1 56,3 50,4

Количество осмотически связанной воды 
(% от общего запаса в о д ы ) ............... 29,0 44,8 40.2 33,8

Количество коллоидно связанной воды 
(% от общего запаса в о д ы ) ............... 18,2 15,3 16,1 16,6

То же в % от сухого веса....................... 81,7 44,3 52,4 50,9
Осмотическое давление клеточного сока 

(атм) ............................................................ . 13,96 22,23 19,24 16,24

гидратации коллоидов вследствие потери части связанной воды 
в процессе транспирации, 2) от уменьшения числа гидратируе
мых частиц (т. е. от уменьшения степени дисперсности коллои
дов протоплазмы). Отмеченное в табл. И понижение количества 
коллоидно связанной воды в процентах от сухого веса свидетель
ствует об уменьшении степени гидратации коллоидов протоплаз
мы.

Под влиянием обезвоживания и изменения коллоиднохими
ческих свойств протоплазмы меняется ход биохимических про
цессов в клетках, определяющийся состоянием ферментных сис
тем. Согласно выдвинутой А. И. Опариным (1934, 1937) и под
робно разработанной А. Л. Кирсановым (1940) теории фермент
ного действия, ферменты, вызывающие гидролиз сложных угле
водов, белков и жиров, способствуют и синтезу этих соединений. 
Направленность ферментативных процессов, в числе других фак
торов, зависит от оводненности протоплазмы клеток растения: 
при достаточной оводненности в клетке преобладают синтетичес
кие процессы, тогда как при недостатке воды активируются про-
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цессы деполимеризации. Детальные исследования по вопросу о 
влиянии водного режима растений на направленность фермента
тивных процессов были произведены Н. М. Сисакяном (1940). 
Он показал, что обезвоживание, ведущее к эавяданию растений, 
вызывает в них усиление гидролитических процессов. Изучая 
сорта растений, различающиеся по степени засухоустойчивости, 
он установил, что у более засухоустойчивых сортов преоблада
ние гидролитической деятельности ферментов наступает при бо
лее сильном обезвоживании, чем у менее засухоустойчивых.

Устойчивость растений против обезвоживания увеличивается 
при изменении фракционного состава находящейся в них воды 
в сторону увеличения количества связанной (или более прочно
связанной) и уменьшения количества свободной (или менее 
прочносвязанной воды. Это может быть достигнуто путем пред
посевного закаливания по методу Генкеля (Генкель, 1946, 1958, 
1960; Гусев, 1959), путем создания определенных условий пита
ния растений (Удольская, 1934; Алексеев и Гусев, 1957; Петинов 
и Самиев, 1958; Гусев, 1959; Алексеев, Гусев и Белькович, 1963 
и др.), в частности при помощи микроэлементов (Школьник, 
1950; Окунцов и Левцова, 1952; Школьник и Макарова, 1957; 
Алексеев, Васильева и Старцева, 1959; Школьник и Боженко, 
1960; Б. Гусейнов и С. Гусейнов, 1960; Васильева, 1963; Стар
цева, 1962 и др.).

В настоящее время большое внимание должно быть уделено 
изучению структуры внутриклеточной воды, рассматриваемой в 
качестве ингредиента общей структуры протоплазмы. Это пред
полагает изучение состояния воды в связи не только с количест
вом высокополимерных соединений протоплазмы, но и с конфор
мацией их макромолекул. Исследования в этом направлении воз
можны лишь при разработке методов, позволяющих изучать не
нарушенную структуру воды в клетках. По-новому должны ин
терпретироваться вопросы гидратации, механизма водоудержи
вающих сил растений и т. д.

Все это требует особо тесного контакта физиологов растений 
с биофизиками, биохимиками, почвоведами и представителями 
других смежных областей науки. Нет сомнений, что новый этап 
исследований позволит выявить новые закономерности водного 
режима растений и откроет новые возможности управления раз
витием растений с целью повышения продуктивности сельскохо
зяйственных культур.
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ФИЗИОЛОГИЯ УСТОЙЧИВОСТИ 
РАСТИТЕЛЬНЫХ ОРГАНИЗМОВ

ОБЩИЕ ЗАКОНОМЕРНОСТИ ФИЗИОЛОГИИ 
УСТОЙЧИВОСТИ РАСТЕНИИ

Физиология устойчивости является одним из разделов физио
логии растений, в котором изучаются теснейшие связи между ор
ганизмом и окружающей средой. Засуха, мороз и засоление поч
вы влияют на растительный организм, вызывая в нем разнооб
разные ответные защитно-приспособительные реакции. Изучение 
физиологических изменений, наступающих в растении при резкой 
перемене условий существования, и составляет основную задачу 
данного раздела физиологии растений.

Изучение физиолого-биохимических процессов, составляющих, 
ответную реакцию организма, несомненно, отражает объектив
ную сущность происходящих явлений, так как мы не только мо
жем их наблюдать, но, по меткому выражению К. А. Тимирязе
ва, способны подчинить их разумной воле человека (актовая 
речь, читанная в Петровской земледельческой и лесной академии 
в 1878 г.).

Познание закономерностей, лежащих в основе засухоустойчи
вости, солеустойчивости и морозоустойчивости, позволяет не 
только диагностировать эти свойства на различных этапах онто
генеза, но и изменять их в сторону значительного повышения. Ос
новывающиеся на одном из важнейших физиолого-биохимичес
ких свойств живой материи — раздражимости, ответные реакции 
растительной клетки и всего растения весьма многообразны. Они 
связаны с изменениями во внутренней среде организма, т. е. с 
изменениями в обмене веществ и субмикроскопической структуре- 
протопласта.

В зависимости от характера и интенсивности факторов, вызы
вающих раздражения, ответные реакции растения могут носить 
самый разнообразный характер. Одни из этих реакций тесно свя
заны со всем процессом жизнедеятельности и входят в нормаль
ный жизненный цикл организма, другие являются защитно-при
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способительными реакциями в ответ на влияние неблагоприятных 
для организма условий.

Характер ответных реакций в первую очередь зависит от ин
тенсивности действующего фактора. При малой интенсивности 
влияющего на растение условия происходит нормальная ответ
ная реакция. При значительной интенсивности действующего 
фактора организм начинает защищаться от неблагоприятного 
воздействия и для этого мобилизует все имеющиеся в его распо
ряжении средства. При этом в организме могут возникнуть и но
вые, до этого не существовавшие свойства.

В 1900 г. индийский физик Джегдиш Чандра Бос (см. Ген- 
кель, 1959) пришел к выводу об общности ответных реакций у 
животных и растений.

Представление Боса об однотипности ответных реакций орга
низма на окружающие условия нашло позднее свое продолже
ние в другой области исследования, а именно — в физиологичес
кой цитологии. По теории Д. Н. Насонова и В. Я. Александрова 
(1940), реакция протоплазмы клетки на окружающие условия мо
нотонна. Она выражается в том, что в ответ на воздействия в 
протоплазме клеток происходят всегда одни и те же изменения 
в следующей последовательности: 1) изменения степени дисперс
ности протоплазмы в сторону ее уменьшения; 2) изменения про
ницаемости в сторону повышения; 3) денатурация белков прото
плазмы; 4) коагуляции протоплазмы.

Однако при более глубоком анализе можно видеть, что любое 
из перечисленных выше свойств, смещаясь от различных воздей
ствий в одну и ту же сторону, фактически оказывается более 
сложной и совсем не монотонной реакцией.

Постараемся это показать на примере такого свойства прото
плазмы, как ее вязкость.

В исследовании П. А. Генкеля и К. А. Бадановой (1956; Ба- 
данова, 1957) было показано наличие двух видов вязкости про
топлазмы, различающихся по своей природе. Под влиянием ка
тионов, в частности ионов кальция, у растения повышаются сте
пень гидратации коллоидов протоплазмы, ее вязкость, а также и тем
пературный порог коагуляции белков. Подобные изменения вяз
кости протоплазмы были названы гидрофильной вязкостью 
протоплазмы.

При действии анионов органических кислот на растение про
исходит снижение степени гидрофильности протоплазмы, увели
чение вязкости и снижение температурного порога коагуляции 
белков протоплазмы. Можно предполагать, что анионы этих сое
динений влияют на боковые цепочки белковых молекул, снижа
ют их заряд и степень гидратации. Такие изменения вязкости 
протоплазмы названы Нортеном (Northen, 1938, 1939, 1940) и 
Д. А. Сабининым (1955) структурной вязкостью протоплазмы.

Из изложенного понятно, что гидрофильная вязкость связана 
с увеличением степени гидратации коллоидных мицелл и их чис-
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Т а б л и ц а  12

Влияние различных катионов и анионов органических кислот на вязкость 
протоплазмы и жароустойчивость клеток листьев подсолнечника (по Генкелю

н Бадановой, 1956)

Сорт Обработка 0,05 М растворами

Вязкость про
топлазмы (вре

мя перехода 
плазмолиза 

в выпуклый), 
мин

Жароустойчи
вость растений 

(температура 
гибели клеток 
растений), вС

Ждановский 8281 вода дистиллированная................... 7 47
А1С13 ................................................. 20 50
СаС12 ................................................. 18 49
вода дистиллированная................... 12 50
натрий лимоннокислый . . . . . . 33 49
натрий щавелевокислый............... 28 48

ла, а структурная — зависит от изменения субмикроскопической 
структуры протоплазмы.

Данные табл. 12 указывают на повышение вязкости прото
плазмы от действия катионов (кальция и алюминия) и анионов 
органических кислот. В то же время можно отметить повышение 
температурного порога коагуля
ции белков под влиянием катио
нов и его падение от действия 
анионов органических кислот.

Гидрофильная вязкость связа
на с увеличением содержания ги
дрофильных коллоидов и повыше
нием устойчивости растений к вы
соким температурам, а структур
ная — со снижением количества 
гидрофильных коллоидов и неко
торым падением устойчивости 
клеток к высокой температуре.

Увеличение количества гидро
фильных коллоидов и степени ги
дрофильное™ хорошо видно на 
рис. 12, где отмечается явное уве
личение количества полностью 
коагулированных коллоидов под 
влиянием катионов и резкое сни
жение количества коллоидов от действия анионов органических 
кислот.

К выводу о наличии двух видов вязкости протоплазмы (дис
персной и структурной) пришел также Столфельт ^оИ еН , 1956).

В литературе отмечено, что вязкость может изменяться за 
сравнительно короткий срок под «влиянием различных раздражи-

г г з

1 2 3

Рис. 12. Треугольная диаграмма. Коа
гуляция гидрозоля из листьев подсол

нечника сорт Ждановский 8281:
верхний ряд — обработка: 1 — дистиллиро
ванной водой, 2 — 0,05 М раствором СаС12; 
3 — 0,05 М раствором КаС1; нижний ряд — 
обработка: 1 — дистиллированной водой; 2 — 
0,05 М раствором натрия лимоннокислого. 
3 — 0,05 М раствором натрия щавелевокис

лого
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телей. Так, изменение вязкости может произойти от встряхивания 
(Stocker u. Ross, 1956), под влиянием света (Virgin, 1950), от 

действия электрического тока (Н. Northen, 1940), под воздейст
вием высокой температуры (Беликов и Кириллова, 1959). 
П. Д. Бухарин (1958) также показал, что под влиянием повы
шенной температуры на целое растение заметно увеличивается 
вязкость протоплазмы, но после 40° С начинает повышаться не 
гидрофильная, а структурная вязкость, так как при этом не про
исходит повышения жароустойчивости. В дальнейшем же перед 
гибелью клеток наблюдается резкое снижение вязкости прото
плазмы.

Быстрые изменения структурной вязкости протоплазмы воз
можны благодаря тому, что межмолекулярные связи белковых 
молекул сравнительно быстро разрываются и легко восстанавли
ваются. Последнее хорошо видно из данных работ Штокера и 
Росса (Stocker u. Ross, 1956), а также П. С. Беликова и Т. В. Ки
рилловой (1959), которые показали двухфазность в изменении 
вязкости протоплазмы под воздействием повышенной температу
ры: сначала наблюдалось уменьшение, а затем ее увеличение.

По-видимому, повышение температуры сильнее влияет на 
структурную вязкость, чем на гидрофильную, хотя у некоторых 
объектов (суккуленты) последняя также повышается от обогре
ва. В дальнейшем К. А. Бадановой (1957) было показано сниже
ние интенсивности дыхания при увеличении гидрофильной вязко
сти протоплазмы и некоторое повышение этого процесса при уве
личении структурной вязкости (табл. 13).

Т а б л и ц а  13
Интенсивность дыхания у листьев подсолнечника в мг поглощенного 

кислорода (среднее из пяти определений)

Сорт

Контроль При повышении гид
рофильной вязкости

При повышении структурной 
вязкости

обработка
интенсив
ность ды

хания
от действия 
0,5 М раст

вора
интенсив
ность ды

хания
от действия 0,5 М 

раствора
интенсив
ность ды

хания

Саратовский вода дистил 706,6 C ad , 579,3 натрий лимонно 798,3
169 лированная кислый

MgCl, 687,0 натрий щавеле 745,2
вокислый

Таким образом, сдвиг вязкости в одном и том же направле
нии, вызванный разными воздействиями, приводит к совершенно 
иным изменениям состояния коллоидов (гидрофильность), устой
чивости к высоким температурам и интенсивности обмена.

В приведенном примере как раз и видно проявление специфи
ческой реакции протоплазмы на изменение окружающих условий. 
В то же время следует подчеркнуть, что каждая реакция на ок
ружающие условия носит очень сложный характер, включающий
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в себя как специфическую, так и неспецифическую части. Всякое 
раздражение естественно вызывает тот ответ организма, который 
был описав Насоновым и Александровым, но в то же время ре
акция носит в зависимости от раздражения и специфические чер
ты. Если мы влияем низкой положительной температурой на рас
тение, то вызываем у него ответную реакцию специфического 
характера, т. е. изменение процесса дыхания и обмена в сторону 
усиления гидролиза углеводов. В то же время е падением темпе
ратуры несколько повышается вязкость протоплазмы, которая 
здесь является не специфической реакцией, а реакцией, связан
ной с непосредственным влиянием температуры на протоплазму 
клетки, так как при понижении температуры вязкость жидкости 
всегда повышается. Эта неопецифическая реакция имеет, несом
ненно, отрицательное значение для растения, так как она несколь
ко снижает холодоустойчивость и устойчивость к заморозкам и в 
то же время поднимает жароустойчивость, которая в этом слу
чае для растения бесполезна. Хорошим примером специфичности 
реакции растения являются опыты Н. А. Сатаровой и Г. И. Улы- 
биной (1960). Работа проводилась с луковицами тюльпанов, ко
торые проходили состояние покоя при разной температуре 
(25 и 5°С). При воздействии температуры 49°С на срезы лу
ковицы в течение 10 мин у проходивших покой при 25° С сохра
нилось 71,8% живых клеток, а в срезах луковиц, проходивших 
покой при 5° С, осталось живыми всего 32,1% клеток. При воз
действии низкой температуры наблюдалась обратная зависи
мость. У луковиц, проходивших покой при 25° С, все клетки по
гибали при охлаждении до —4,5° С, а у проходивших при 5° С в 
этих же условиях сохранилось 50% клеток в живом состоянии.

Исследованиями ряда авторов (Воробьев, 1915; Тювин, 1939; 
Генкель и Кобылин, 1935; Александров, 1956; Александров с со
трудниками, 1958, 1959) установлено, что под действием высокой 
температуры происходит тепловая закалка растения. При тепло
вой закалке В. Я. Александров и его сотрудники наблюдали уве
личение устойчивости не только к повышенной температуре, но 
одновременно и к действию уксусной кислоты, этилового спирта 
и высокого гидростатического давления. Кроме того, у некоторых 
растений отмечалось повышение теплоустойчивости в зимний пе
риод.

Высокая температура повышает гидрофильную вязкость и яв
ляется одной из основных причин повышенной жароустойчивос
ти. Одновременно это же воздействие приводит и к неспецифиче
скому снижению проницаемости протоплазмы, что и обусловли
вает повышение устойчивости к действию спирта, уксусной кисло
ты и т. д. Повышенная устойчивость к гидростатическому давле
нию связана, очевидно, с тем, что в данном случае повышалась в 
основном гидрофильная, а не структурная вязкость протоплазмы.

Повышение теплоустойчивости при действии пониженной тем
пературы также приводит к возрастанию гидрофильной вязкос
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ти протоплазмы, которая здесь не носит специфического характе
ра, так как следует за действующим фактором (повышение вяз
кости при снижении температуры).

Повышенная жароустойчивость дикорастущих весенних рас
тений отмечалась уже давно (Sapper, 1935), и это вызвано, оче
видно, тем, что под влиянием низких весенних температур про
исходит повышение вязкости протоплазмы, приводящее к повы
шению жароустойчивости.

Однако следует отметить, что у Hepatice nobilis при воздейст
вии высокой температурой повышения холодоустойчивости не об
наружено (Александров с сотрудниками, 1959).

Этот факт указывает на то, что приспособления у разных рас
тений весьма неодинаковы и для каждого отдельного случая 
надо найти те решающие звенья, которые помогут вскрыть внут
ренний механизм устойчивости.

При анализе неспецифических реакций не следует ограничи
ваться лишь констатацией факта, необходимо каждый раз поста
раться выяснить, в чем же причина того, что, действуя одним 
фактором (например, пониженной температурой), мы вызываем 
некоторое повышение жароустойчивости. В данном случае пони
жение температуры приводит к увеличению гидрофильной вязко
сти протоплазмы, которая является одной из причин повышения 
температурного порога коагуляции белков протоплазмы.

Специфичность реакции на внешнее воздействие имеет защит
но-приспособительное значение. Например, при повышении тем
пературы при атмосферной засухе увеличение вязкости прото
плазмы является специфической активной реакцией, так как она 
направлена против процесса снижения вязкости жидкости (про
топлазмы) при повышении температуры.

Изложенное выше с определенностью показывает весьма мно
гообразную реакцию растения на изменение окружающих усло
вий и вряд ли можно допустить, что существует единая физиоло
гическая устойчивость.

Представление об устойчивости как процессе адаптации, не
сомненно, должно привести к выводу о специфичности этого про
цесса в отношении различных неблагоприятных факторов окру
жающей среды. О специфическом характере защитно-приспосо
бительных реакций растения свидетельствуют и исследования, 
посвященные изучению влияния качества засоления почвы на фи
зиологию растения. Исследования Б. П. Строгонова (1958, 1960, 
1962) вполне отчетливо показали различие путей приспособления 
растений на почвах с преобладанием хлоридов (сульфатно-хло- 
ридное засоление) от почв, где преобладают сульфаты (хлорид- 
но-сульфатное засоление). При сульфатно-хлоридном засолении 
почвы у растений снижается интенсивность обмена, и в частнос
ти водообмена, поэтому интенсивность транспирации уменьшает
ся, растение приобретает черты галосуккулентности, в то время 
как при хлоридно-сульфатном засолении происходит некоторое
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увеличение 'интенсивности обмена, повышается интенсивность 
транспирации, и растения характеризуются галоксерической 
структурой, т. е. они приобретают более ксероморфную структу
ру. У этих растений увеличивается сеть жилок, число устьиц и 
уменьшается размер клеток.

Основываясь на фактическом материале, Строганов пришел к 
заключению, что понятие солеустойчивости растений расчлени
лось и сейчас следует различать хлоридоустойчивость, сульфа- 
тоустойчивость, содоустойчивость и солонцеустойчивость расте
ний. В связи с этим попытку А. А. Шахова (1956) создать еди
ную теорию (гидрофильно-биологическую) солеустойчивости рас
тений он считает неудачной.

В свете представлений о наличии специфических и неспецифи
ческих защитно-приспособительных ответных реакций растения 
заслуживает внимания уже приводившаяся выше работа 
П. С. Беликова и Т. В. Кирилловой (1959). Изучая выделение 
веществ колеоптилем ячменя при воздействии на него высокой 
температуры, авторы установили временное волнообразное выде
ление веществ, что, по их мнению, является универсальной и не- 
специфической реакцией живого вещества на действие раздра
жителя как результат развития процесса торможения вслед за 
возбуждением. В то же время авторы отмечают и специфические 
черты, связанные с напряжением температурного влияния и при
родой взятого объекта. Эту специфичность они видят в числе 
волн, длительности и высоте первой волны и времени наступле
ния максимума в первой волне. Однако в литературе в ряде слу
чаев отмечались одинаковые изменения у растений при их адапта
ции как к низким температурам, так и к засухе. Это явление 
особенно было подчеркнуто в интересной статье Н. А. Максимова 
(1929), который, указав на сходство признаков, лежащих в основе 
устойчивости растений к засухе и морозу, тем не менее не сделал 
вывода о их полном тождестве.

В дальнейшем ряд исследователей пошли именно по этому 
пути, и следует отметить, что данные работ Боса, а также Насо
нова и Александрова давали к этому определенные основания. 
Если основываться на неспецифической части ответной реакции 
организма, то действительно так должно было бы быть. Факти
чески основа всякого адаптационного процесса покоится на спе
цифической реакции организма на окружающие неблагоприят
ные условия. Точке зрения о единой устойчивости придерживают
ся Л. И. Сергеев и А. М. Лебедев (Sergejew u. Lebedev, 1936; 
Сергеев, 1939, 1953), а также ряд зарубежных исследователей 
(Fuchs, 1936; Fuchs u. Rosentiel, 1938—1939; Scarth, 1941; Levitt,
1951). Противоположное представление поддерживают Штокер, 
Андерсон (Andersson, 1944), Библ (Biebl, 1947, 1949, 1952, 1962), 
П. А. Генкель (1946, 1950, 1954, 1956). Так, Штокер (1956), рас
сматривая имеющуюся по этому вопросу литературу, отмечает, 
что целый ряд фактов противоречит возможности признания еди

93



ной физиологической устойчивости. В частности, он отмечает ра
боту Богена (Bogen, 1948), который изучал протоплазматичес- 
кую жароустойчивость, обусловленную влиянием солей и других 
воздействий, и считает, что полученные им результаты не укла
дываются в рамки представлений об единой физиологической 
устойчивости.

Рассмотрим несколько подробнее процесс приспособления 
растений к окружающим условиям. Приспособление растений к 
неблагоприятным условиям среды привело в ряде случаев к то
му, что эти факторы стали для них необходимым условием суще
ствования. Примером в этом отношении служат некоторые галофи
ты, плохо растущие и развивающиеся без засоления почвы.

Показано, что солерос, как и все галофиты, происходящие (в 
эволюционном аспекте) от гликофитов, развивается на засолен
ных почвах лучше, чем на пресном фоне (Halket, 1915; Келлер, 
1921). Однако это улучшение роста и развития идет только до 
известной небольшой (0,1% по хлору) степени засоления почвы, 
дальнейшее повышение засоления уже не дает такого эффекта, 

’ а при засолении в сильной степени наблюдается даже явное уг
нетение роста солероса (Кушниренко, 1950; Генкель, 1954).

С другой стороны, из работ Б. А. Келлера (1940) известно, 
что семена такого типичного галофита, как солерос Salicornia 
herbacea L., хорошо прорастают на пресном субстрате и значи
тельно хуже при большом засолении почвы. Действительно, в 
природе семена большинства галофитов всходят на сильно опрес
ненных почвах. Весной, когда прорастают семена солероса или 
сведы Suaeda maritima, верхние слои солончаковой почвы содер
жат крайне незначительное количество солей благодаря их вы
мыванию зимними осадками, и прорастание семян галофитов 
происходит в условиях пониженного засоления почвы. Затем по 
мере роста и развития галофиты приспособляются к засолению и 
приобретают все большую и большую степень солеустойчивости, 
и возрастающая засоленность субстрата в связи с испарением 
воды и концентрированием солей в верхних слоях почвы не вре
дит растениям и переносится ими сравнительно легко. Есть, од
нако, у галофитов период развития, в котором их устойчивость к 
солям несколько снижена. Снижение солеустойчивости происхо
дит в период образования семян. Семена обычно имеют меньшее 
количество солей, хотя содержание хлора в семенах галофитов 
все же значительно больше, чем у гликофитов. Прорастающее 
семя галофита проходит процесс приспособления к засолению. 
В этом можно видеть проявление биогенетического закона, кото
рый наиболее отчетливо можно наблюдать в физиологических 
процессах.

Таким образом, у большинства галофитов семена прорастают 
при несколько пониженной концентрации солей, а затем уже 
приходит приспособление проростка к засолению.

Данному утверждению как будто бы противоречит факт, ус
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тановленный еще Ч. Дарвином (1857), о том, что семена очень 
большого числа видов гликофитных растений могут прорастать 
в морской воде. Специальные опыты по изучению прорастания 
семян гликофитов и галофитов в солевых растворах проводил 
Шратц (Schratz, 1934). Он установил, что с повышением концент
рации солей уменьшается скорость прорастания семян, но не их 
всхожесть. Факт прорастания семян на засоленном субстрате, что 
еще не доказывает способнос
ти растения развиваться в ус
ловиях высокого засоления.
Семена при прорастании раз
вивают очень большие сосущие 
силы за счет набухания кол
лоидов протоплазмы, позво
ляющие им осуществлять про
цесс прорастания при высоком 
осмотическом давлении окру
жающего их почвенного 
раствора.

Растения мангров находят
ся в несколько отличных от ти
пичных наземных галофитов 
условиях. Они развиваются при 
очень высоком засолении окру
жающей среды. Содержание 
солей в морской воде в мангро
вых зарослях побережья Аме
рики колеблется от 3,18 до 
3,39%, а в Южнокитайском мо
ре—от 3,2 до 3,5%.

Совершенно очевидно, что 
в этих условиях семена 
должны прорастать при вы
соком содержании солей в окружающей среде, т. е. отличаться 
высокой степенью солеустойчивости. Как известно, многие
растения мангров отличаются одной особенностью, а именно — 
наличием вивипарии (рис. 13), т. е. их семена прорастают в 
плодах, на материнском растении без периода покоя.
Большинство исследователей флоры мангров принимает эту осо
бенность за явление приспособления к имеющейся возможности 
быстрого укоренения. Молодой проросток, отрываясь от мате
ринского растения и падая в илистую почву, благодаря этому 
приспособлению немедленно заякоривается и укрепляется. При 
посещении мангровых зарослей на острове Хайнань в 1957 г. 
нами было обращено внимание на то, что большинство пророст
ков лежит на поверхности почвы в горизонтальном положении 
(Генкель и Фан И-сунь, 1958); из 25 проростков Rhizophora 
apiculata только четыре действительно росли совершенно верти

Рис. 13. Вивипария у Rhizophora 
mucronata
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кально. Была отмечена и другая особенность — у лежащих гори
зонтально на поверхности почвы проростков образуется корневая 
система, углубляющаяся в почву. В дальнейшем проросток бла
годаря отрицательному геотропизму, опираясь на укореняющие
ся корни, приподнимается и занимает более или менее верти
кальное положение (обычно под значительным углом от вертика
ли). Таким образом, значение непосредственного заякоривания 
по крайней мере у ЯЫгоркога ар1сиШа, требует известного ог
раничения. Необходимо указать также на наличие твердого пес
чаного и сравнительно мало илистого субстрата в обследован
ных зарослях мангров. Очевидно, и в горизонтальном положении 
проростки успевают хорошо укорениться, и это укоренение проис
ходит, как отмечают все исследователи, очень быстро, в течение 
нескольких часов.

Вивипария у мангровых имеет еще одно биологическое зна
чение, на которое до сих пор не было обращено достаточного 
внимания. В процессе прорастания на материнском растении 
проросток проходит процесс приспособления к высоким концент
рациям солей в субстрате, т. е. приобретает высокую солеустой
чивость. При прорастании семени, содержащего сравнительно 
небольшое количество солей, в связи с ростом начинается приток 
органических и неорганических веществ из материнского растения, 
и таким образом проросток, получая соли и органические (вещест
ва, постепенно приспособляется к засолению, приобретая высо
кую солеустойчивость. Характерны распределение хлора в от
дельных органах материнского растения и проростка и большая 
устойчивость проростков к солям по сравнению с частями цвет
ка и плодом. Приобретение высокой устойчивости к засолению 
на материнском растении чрезвычайно важно для проростка. От
рываясь от материнского растения, проросток сразу же попада
ет в условия очень высокого засоления, которое он переносит 
легко благодаря прошедшему в начале его онтогенеза приспособ
лению к засолению. Сказанное можно проиллюстрировать сле
дующими данными. Содержание хлора в различных частях расте
ния (в % на сухой вес) у Rh.izoph.orа ар1сиШа составляло: лист — 
3,03, цветочная почка и проросший плод — 2,79; у ЯЫгорЬога 
тисгопШа: лист — 3,42 и непроросший плод— 1,86. Легко видеть, 
что содержание хлора по сравнению с листом резко падает в час
тях цветка и образовавшемся плоде и опять возрастает в пророст
ке, прорастающем на материнском растении.

Устойчивость клеток эпидермиса устанавливалась сравнитель
ным методом определения солеустойчивости путем выдерживания 
орезов растения в концентрированном растворе хлористого на
трия (Генкель, 1950). Число клеток, оставшихся живыми после 
выдерживания срезов в солевом растворе, показывает степень 
солеустойчивости растения. Как видно из данных табл. 14, 
солеустойчивость клеток листа значительно выше, чем соле
устойчивость клеток чашелистиков. Солеустойчивость клеток
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Т а б л и ц а  14
Солеустойчивость клеток эпидермиса растений мангров к 1,5 М раствору 

хлористого натрия (число живых клеток в %) (по Генкелю, Фан И-сунь, 1958)

Растения

Часть растения
Вгиёи1ега соп]'иё&а | КапйеИа сапйе1

продолжительность опыта

10 ч 18 ч 3 ч -

Л и с т ............................................................. 28,5 28,0 90,0
Основание чаш ечки.................................. 27,5 14,0 —
Чашелистик. . . ♦ ................................... — 6,6 34,0
Проросток на материнском растении . . . 36,0 30,0 79,0

проростков близка к солеустойчивости листа материнского рас
тения.

Наличие процесса приспособления проростка к засолению на 
материнском растении свидетельствует о происхождении расте
ний мангров от гликофитных форм. На это же указывав!' и спо
собность большинства из них к росту и развитию на незасолен
ном субстрате.

Растения мангров, у которых нет вивипарии, все же имеют бо
лее развитый зародыш в семени по сравнению с другими вида
ми. Очевидно, у этих форм процесс приспособления происходит 
внутри семени без его прорастания на материнском растении.

У видов Аимепта и Aegiceras наблюдается своеобразная фор
ма вивипарии, прорастание происходит внутри плода. Таким об
разом, здесь имеется переход от прорастающих внутри плода 
форм, т. е. от криптовивипарии, к настоящей вивипарии с обра
зованием проростка на материнском растении (Генкель, 1962).

Подводя некоторые итоги изложенному выше, следует под
черкнуть, насколько изучение процесса адаптации в его онтоге
нетическом аспекте важно для понимания не только тех измене
ний, которые проходят на протяжении жизненного цикла, но и 
эволюционных связей изучаемых групп растений.

Необходимо иметь в виду, что специфическая реакция связана 
с неспецифической реакцией или даже реакциями, которые чаще 
всего не зависят от внешних условий. Рассмотренный выше пример 
с весенними растениями, обладающими высокой жароустойчиво
стью, а также наблюдение В. Я. Александрова о повышении тепло
устойчивости у некоторых растений в зимнее время как раз и свиде
тельствуют в пользу приводимых заключений.

Защитно-приспособительные реакции, возникающие под влия
нием измененных условий существования, дают возможность ис
следователю изменять ряд качеств и свойств растений в их онтоге
незе.

Идя этим путем, удалось значительно повысить устойчивость 
молодых пластичных растений (наклюнувшиеся или набухшие 4
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семена) по отношению к засухе, повысить солеустойчивость (хло- 
ридо-, сульфато- и содоустойчивость), холодоустойчивость расте
ний.

Приведем несколько примеров. Исходя из мичуринского прин
ципа высокой пластичности растения в молодом возрасте и нали
чия ответной реакции растения на изменяющиеся условия внешней 
среды, был разработан метод предпосевного закаливания растения 
против засухи (Генкель, 1946). Наклюнувшиеся семена подвер
гают обезвоживанию (подсушиванию), при этом происходит глу
бокая физиологическая перестройка растения в связи с развиваю
щимися активными защитно-приспособительными реакциями. В ре: 
зультате получаются значительно более засухоустойчивые и более 
урожайные, в засуЩливых условиях растения по сравнению с рас
тениями, не прошедшими процесса закаливания.

Под влиянием кратковременного воздействия гипертонического 
раствора хлористого натрия на набухшие семена хлопчатника и 
других культур, происходит заметное повышение урожайности рас
тений и их устойчивости к хлоридам. Однако для почв с преобла
данием сульфатного засоления такой метод не дает желаемого 
эффекта и для получения повышения сульфатоустойчивости и уро
жайности растений следует уже воздействовать не гипертониче
ским, а слабым 0,2%-ным раствором сернокислого магния (Ген
кель, 1960). Влияя на семена 0,25%-ным раствором аммиачной се
литры, X. X. Енилеев (1955) значительно повышал холодоустойчи
вость и продуктивность хлопчатника, а А. Е. Воронова (1953) 
достигала такого же эффекта воздействием переменных температур 
(семена выдерживались 12 ч в сутки при 12° С и 12 ч при 0 или 
1°С). Воронова и другие авторы получали весьма благоприятные 
результаты при применении этого метода к ряду теплолюбивых 
растений (огурцы, томаты, дыни, кукуруза и др.) .

Из всего изложенного выше следует, что нет не только какой- 
то единой общей устойчивости, но даже нет единой засухо- и соле- 
устойчивости. Среди культурных засухоустойчивых растений обна
руживаются по крайней мере три группы: 1) жароустойчивые рас
тения, хорошо выдерживающие перегрев; 2) засухоустойчивые в 
узком смысле, хорошо переносящие обезвоживание, и 3) засухоус
тойчивые в широком смысле, хорошо выносящие как перегрев, так 
и обезвоживание.

Среди ксерофитов существует еще большее число различных 
-групп, имеющих неодинаковые приспособления для переживания 
-засушливого периода года. Галофиты обнаруживают по крайней 
мере четыре группы, но фактически их, очевидно, значительно 
больше.

Возможность повышения различных видов устойчивости расте
ний в онтогенезе открывает широкие перспективы для закрепле
ния этих свойств в последующих поколениях, т. е. в филогенезе, 
и это даст, несомненно, богатый материал для дальнейшей селек
ции нужных форм устойчивости. Подчеркнем, что познание адапта-
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ционного процесса позволило разработать прямые лабораторные 
методы определения засухоустойчивости растений (Генкель, 1956).

Вскрытие своеобразия и специфичности реакций растения на 
окружающие условия приводит к возможности диагностирования 
и повышения различных видов устойчивости.

В настоящее время разработан ряд методов для повышения 
солеустойчивости, засухоустойчивости и холодоустойчивости расте
ний; предложены способы контроля над морозоустойчивостью, что 
позволяет использовать те или иные агротехнические приемы для 
повышения морозоустойчивости растения.

Совершенно очевидно, что использование методов повышения 
различных форм устойчивости в сочетании с отбором и скрещива
нием может оказать существенное влияние на создание устойчивых 
к засухе, засолению и морозу сортов сельскохозяйственных расте
ний.

Пути развития физиологии устойчивости лежат в направлении 
установления специфичности и многообразия ответных реакций 
клеток и целого растения к изменяющимся в сезоне условиям 
среды и особенно при резком изменении условий существования.

Подытоживая рассмотренный материал, мы неизбежно прихо
дим к выводу о следующих основных путях развития физиологии 
устойчивости растений.

1. Основной задачей физиологии устойчивости является изуче
ние адаптации растения в онтогенезе к сезонному ритму и к пере
мене условий существования. Вскрытие адаптационных изменений 
приводит к пониманию не только онтогенетических связей орга
низма с окружающей средой, но и знакомит с противоречивыми 
процессами приспособления растений в аспекте филогенеза.

2. Изучение адаптационных изменений должно идти в направ
лении установления взаимосвязи между обменом веществ, коллоид
но-химическими свойствами и субмикроскопической структурой 
протоплазмы и органоидов клетки.

3. Любой тип устойчивости растения формируется, как свойст
во в процессе онтогенеза, под влиянием условий среды, на основе 
всей филогении данного вида или целой группы форм.

4. Одной из основных задач физиологии устойчивости является 
изучение качественного своеобразия физиолого-биохимических про
цессов, обусловливающих различные типы устойчивости, что и при
водит к возможности диагностирования и повышения устойчивости 
растений в онтогенезе.

5. Высокая пластичность растений в молодом возрасте позво
ляет детерминировать ряд свойств организма, способствующих в 
течение последующих этапов онтогенетического развития лучше 
переносить неблагоприятные условия (закаливание против засухи, 
солевое закаливание, закаливание к холоду и т. д.). Предпосевное 
закаливание влияет не только на данное поколение, но сказывается 
и на нескольких последующих генерациях, ч?о может быть, не
сомненно, использовано в семеноводстве и селекции.
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Основные теоретические положения, вытекающие из экспери
ментальных исследований физиологии устойчивости, могут быть 
использованы в сельском хозяйстве для диагностики и повышения 
различных видов устойчивости и урожайности культурных расте
ний в неблагоприятных для них условиях существования.
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ВЛИЯНИЕ ТЕМПЕРАТУРНЫХ УСЛОВИИ НА РАСТЕНИЯ

ОБЩ И Е ЗАМ ЕЧАНИ Я

Температурные границы активной жизнедеятельности организ
мов сравнительно очень узки. Они колеблются для большинства 
организмов примерно от 1 до 45° С. При температурах ниже нуля 
активная жизнедеятельность для большого числа растений еще 
вполне возможна и может происходить в таких средах, как мор
ская вода, которая, как известно, замерзает при температурах 
ниже нуля, и у наземных растений целый ряд активных процессов 
протекает при температурах ниже нуля. Однако где-то около 
—10° С большинство физиологических процессов начинают идти 
крайне замедленно. Так, например, по данным А. В. Рязанцева 
{1950), вода перестает передвигаться по стеблю растения при тем
пературе около —7, —8° С.

Гораздо шире температурные границы переживания неблаго
приятных условий в покоящемся состоянии. Многие сухие семена 
могут выносить температуры до 100° С в течение ряда часов. Воз
можность переносить низкие температуры у семян почти безгра
нична (Becquerel, 1925). Практически они переносят температуру, 
близкую к температуре абсолютного нуля.

Так, применяя предварительное охлаждение ветки шелковицы, 
оказалось возможным получить необыкновенно высокую ее морозо
устойчивость (растения выносили температуру жидкого азота) 
(Sakai, 1956, 1960). Используя прием ступенчатого закаливания, 
И. И. Туманов и О. А. Красавцев (1959) подвергали ветки черной 
смородины влиянию температуры до —180° С без какого то ни 
было повреждения растения. Наиболее высокие температуры в по
коящемся состоянии выдерживают бактериальные организмы. 
Споры некоторых видов бактерий переносят многочасовое нагрева
ние до 100° С. Например, споры Bacillus subtilis (сенная палочка) 
устойчивы к температуре 100° С в течение трех часов, споры не
которых других видов (Bacillus ellenbachensis) выдерживают 
100° С лишь 2,5 мин.
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Среди бактериальных организмов существуют особые термо
фильные формы, для которых температурным максимумом являет
ся 70—80° С, а оптимумом 50—65° С. При 28—30° С, т. е. при обыч
ной для большинства бактерий оптимальной температуре, они не 
размножаются. Имеются термофилы и среди синезеленых орга
низмов, которые часто населяют горячие источники, где темпера
тура держится на уровне примерно 60—70° С.

Среди высших растений настоящих термофильных форм нет. 
В какой-то мере к ним могут быть причислены некоторые пред
ставители тропической флоры, не выдерживающие понижения тем
пературы воздуха ниже 10° С. Однако настоящими термофилами 
их все же назвать нельзя, так как оптимум их развития лежит 
примерно при тех же температурах, что и у обычных форм. Среди 
высших растений скорее можно говорить о термотолерантных фор
мах, способных переносить сравнительно высокие температуры. 
К таким формам, несомненно, относятся крайне устойчивые к по
вышению температуры тела суккулентные формы. Особенно жаро
устойчивы многочисленные представители семейства кактусов.

Однако, несмотря на существование таких крайних форм, как 
термофилы, наиболее благоприятными температурами для жизни 
большинства низших и высших наземных организмов будут тем
пературы порядка 15—30° С. Для большинства морских форм эта 
граница лежит несколько ниже.

Наиболее обстоятельные сведения о влиянии температуры на 
организм в свое время были приведены Белерадеком (Belehradek,
1935), затем Левитом (Levitt, 1951) и в настоящее время в моно
графии Библа (Biebl, 1962).

Ж АРОУСТОЙЧИВОСТЬ РАСТЕНИИ

Влияние повышенных температур на растительные организмы, 
привлекало внимание исследователей еще в 70-х годах прошлого 
столетия. Так, Кюне 1 (Kühne, 1864) наблюдал обратимую терми
ческую коагуляцию протоплазмы в волосках тычинок у Tradescan- 
tia virginica при температуре 40—45° С. Сакс (Sachs, 1864) устано
вил температурный максимум, указав, что большинство растений 
не выдерживают температуры в 51°С свыше 10 мин, однако воз
действие температуры в 49—50° С растение переносит в течение 
уже более продолжительного времени.

Де-Фриз (De Vries, 1871) получил аналогичные данные и ука
зал на увеличение устойчивости к повышенным температурам у 
плазмолизированных клеток. Однако Дёринг (Döhring, 1932) не 
подтвердил подмеченной де-Фризом закономерности и отметил 
повышенную устойчивость плазмолизированных клеток только у. 
яйцеклеток водоросли Fucus. Вопросом о влиянии повышенных

1 Цит. по: Д. Н. Н а с о н о в  и В. Я. А л е к с а н д р о в .  Реакция живого 
вещества на внешние воздействия. М.— Л., Изд-во АН СССР, 1940.
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температур на растение занимались также и другие авторы (Le- 
peschkin, 1912; Ayres, 1916; Collander, 1924).

В дальнейшем выяснилось, что для большинства объектов спо
собность выносить повышенные температуры оказалась несколько 
ниже, чем указывал Сакс. Например, было показано, что карто
фель повреждается после часового пребывания при температуре 
42,5° С (Lundegârdh, 1924). Обстоятельное исследование жаро
устойчивости растений на большом материале из разных экологи
ческих групп проведено Заппер (Sapper, 1935). Автор выращивала 
растения в вегетационных сосудах из семян или пересаживала их 
из природной обстановки. Испытание проводилось в специальных 
термостатах на свету и в теплице в сухой атмосфере или в атмо
сфере, насыщенной парами воды. В большинстве опытов применя
лась получасовая экспозиция, в некоторых случаях эксперименты 
длились в течение нескольких дней. Водные растения нагревались 
в сосудах с водой. После воздействия растения переносились в ве
гетационный домик. Оценка результатов опытов производилась по 
пятибалльной шкале. Повреждения изучались микроскопически, в 
сомнительных случаях применялось плазмолизирование клеток.

Изученные растения по степени жароустойчивости (темпера
турный максимум '), были разбиты на шесть групп.

1. Теневые растения — кислица Oxalis acetosella, бальзамин 
Impatiens parviflora и др. — с низким температурным максимумом 
40,5—42,5° С.

2. Водные растения с еще более низким температурным макси
мумом 38,5°С — Helodea callitrichoid.es и 41,5°С — Vallisneria.

3. Растения, растущие в несколько затененных местах — гра
вилат Geum urbanum, чистотел Chelidonium majus, некоторые па
поротники Asplénium viride — имели температурный порог в 
45—46° С.

4. Растения солнечных и сухих местообитаний — виды гвоздик 
Dianthus, коровяк Verbascum thapsus и др. — с температурным 
максимумом до 48° С.

5. Более мезоморфные растения, у которых обнаружено разно
образие температурных максимумов: 49;5 и 47° С — паслен черный 
Solanum nigrum и дурман Datura stramonium и 44—45° С—куколь 
Agrostemma githago.

6. Суккуленты имели наивысший температурный порог: очиток 
Sedum  48,5—50° С, другие виды 50° С, но не выше 54° С.

Автор приходит к выводу о наличии определенной зависимости 
между местообитанием растения и его жароустойчивостью. Чем 
суше местообитание, тем выше температурный максимум, т. е. тем 
больше жароустойчивость растения.

Несомненный интерес представляют данные автора по изуче
нию влияния различных факторов на жароустойчивость растений. 
Было установлено, что концентрация кислорода не оказывает за- 1

1 Максимальные температуры по Заппер — это температуры, при которых 
еще не происходит повреждения и гибели растения.
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метного действия на жароустойчивость; небольшое голодание не 
сказывается на жароустойчивости, но длительное голодание ее 
резко снижает. Этиоляция в некоторых случаях влияет положи
тельно на жароустойчивость. Различные удобрения, как указывает 
автор, снижают жароустойчивость растений.

Значительный интерес в исследовании Заппер представляют 
данные о повышении жароустойчивости растений. Так, выдержан
ное при 25—30° С растение Helodea повышало жароустойчивость. 
На растении Eranthis было показано, что выдерживание его в те
чение двух дней при температуре —4° С повышает жароустойчи
вость по сравнению с растением, содержавшимся при температуре
10—15° С. Повышение жароустойчивости оказалось возможным 
получить путем снижения оводненности растений у сравнительно 
большого числа форм.

Определенной связи между величиной осмотического давления 
и жароустойчивостью обнаружено не было. Основным выводом 
автора является утверждение, что жароустойчивость связана со 
специфической структурой протоплазмы, и это свойство растения 
меняется в связи с изменениями физических свойств протоплазмы.

Несмотря на ряд противоречий, встречающихся в приведенной 
работе (например, отрицание возможности закаливания растений 
при выдерживании их при повышенных температурах, хотя это и 
было обнаружено автором в опытах с элодеей), она представляет 
значительный интерес.

Следует отметить, что в этом исследовании, проведенном в ши
роком плане, почти совсем не затронут вопрос о причинах, обус
ловливающих повышенную жароустойчивость растений. Ссылка 
автора на специфическую структуру протоплазмы носит слишком 
общин характер.

Т. А. Красносельская и А. X. Таги-Заде (1939) показали, что 
пЩеница, горох и нут температурное воздействие в 45°С выдер
живают несколько часов, а при воздействии 50° С у этих растений 
уже через полчаса наблюдаются повреждения. Под действием вы
сокой температуры у растений образуются видимые повреждения, 
которые.^обнаруживаются, однако, не сразу, а через определенный 
промежуток времени, обычно через сутки или даже двое суток 
после перенесенного перегрева. При менее сильных повреждениях 
морфологических изменений может не наблюдаться, но все-таки 
в клетках происходят нарушения, которые сказываются на всей 
дальнейшей жизнедеятельности растений и на его продуктивности. 
Влияние высокой температуры приводит к образованию желтых 
или бурых пятен на растении, которые получили название запала. 
Явление запала наблюдалось у самых разнообразных растений 
как дикорастущих, так и культурных (Красносельская-Максимова, 
1931; Красносельская-Максимова и Кондо, 1933; Генкель, 1946); 
в иностранной литературе это явление было описано под назва
нием scorch (запал) для цитрусовых пород Калифорнии (Reed а. 
Bartholomey, 1930).
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Особенно легко запал наступает у растений, жароустойчивость 
которых основывается на высокой интенсивности транспирации. 
Из дикорастущих ксерофитов высокая интенсивность транспира
ции, защищающая растения от перегрева, характерна для геми- 
ксерофитов (см. стр. 221), а из культурных растений — к близким 
по своей природе к гемиксерофитам (например, арбуз). Н. А. Хлеб
никова (1934) отметила в группе тыквенных растений наличие 
двух типов жароустойчивости. Растению тыкве свойственна истин
ная жароустойчивость, связанная с физиолого-биохимическими осо
бенностями ее протоплазмы. Тыква сравнительно легко выдержи
вает перегрев тканей. Арбуз относится как раз к растениям, не от
личающимся высокой протоплазматической жароустойчивостью, 
и переносит высокую температуру благодаря проникающей глу
боко в почву корневой системе, обеспечивающей бесперебойное 
снабжение растения водой и снижение температуры благодаря ин
тенсивной транспирации. Очень многие культурные растения за
щищают себя от перегрева именно этим путем. Так, по данным
А. Н. Новоселовой (1954), а также П. Д. Бухарина (1958), пше
ница имеет обычно температуру листьев на 1—2° С ниже окружаю
щего воздуха. В то же время у такого жароустойчивого растения, 
как кукуруза, температура листьев почти всегда на 1—3°С выше 
температуры окружающего воздуха. У подсолнечника (сорт 8281) 
температура листьев обычно на 0,8—1,6° С ниже температуры воз
духа. Снижая интенсивность транспирации завертыванием листьев 
в целофановые конверты и подрезанием жилок, Бухарин вызывал 
образование пятен запала на листьях подсолнечника и не мог их 
вызвать у кукурузы.

П. А. Генкель (1946) легко получал искусственно запал у ге
миксерофитов и не смог вызвать его образование у эвксерофитов. 
У гемиксерофитов им наблюдался и естественный запал как 
результат влияния суховея.

По наблюдениям А. Ф. Клещнина (1951), листья растений, со
держащие большее количество воды, нагреваются сильнее. Дан
ные табл. 15 показывают, что в природной обстановке подобная 
закономерность в ряде случаев действительно имеет место.

Однако у кукурузы и особенно костяники ИиЬиз захайИэ на
блюдались значительные перегревы листьев при более низком со
держании воды на единицу площади листьев. Таким образом, от
меченная выше корреляция между содержанием воды на единицу 
площади листа и его температурой, по-видимому, характерна для 
растений с той или иной степенью суккулентности листьев. 
Н. Г. Васильева (1957) отметила увеличение жароустойчивости 
при культивировании растений на почве с меньшей влажностью. 
Повреждения протоплазмы хорошо выражены в повышении ее 
проницаемости. Особую категорию повреждений у растений от 
действия повышенной температуры представляют припочвенные 
ожоги, встречаемые у проростков. Впервые такие ожоги были опи
саны Нетером (Ыёдег, 1915) у проростков сосны, затем А. А. Кобы-
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Т а б л и ц а  15
Содержание воды и температура листьев растений 

(по Бухарину, 1958)

Растения Температура 
воздуха, °С

Содержание 
воды, г на 

1 дм*
Интенсивность 
транспирации, 

г за 1 ч на 1 дм*

Разница в тем
пературе листь

ев и воздуха, 
°С

Подсолнечник (листья). . . 
Подсолнечник (листья семя

29,1—29,6 1,57 1,12 —1,2

дольные) ............................ 29.7—31,2 4,84 0,38 2,1 до 2 ,8
М олочай............................... 30,7—31,6 3,84 0,95 2,6 до 3,1
О сот................... ................... 30 ,9-31 ,4 3,21 1.24 1,6 до 2 ,8

линым (1937) у проростков овса сорта Победа на Троицком лесо
степном заповеднике Челябинской области. Температура воздуха 
в это время была 28° С, а температура почвы 46° С. Автор наблю
дал полегание проростков, вызванное припочвенными ожогами; 
такие проростки были им названы «высохшие перекручины».

П. Д. Бухарин (1958) наблюдал припочвенные ожоги на полях 
колхоза «Заветы Ленина» Шадринского района Курганской облас
ти в начале июня 1955 г. у пшеницы Лютесценс 758. Температура 
почвы в этот период достигала 58,5° С. Характерным признаком 
припочвенных ожогов являлось образование поперечных перехватов 
в местах соприкосновения растений с почвой. Ожоги имели вид 
светло-желтых полос (перехватов); по мере роста растений эти 
полосы оказывались над поверхностью почвы. Растения в местах 
ожогов перегибались, как бы переламывались, и создавалось впе
чатление, что поле повреждено каким-то вредителем. Тщательное 
изучение этого явления привело П. Д. Бухарина к выводу, что у 
пшеницы припочвенные ожоги начинают появляться при температу
рах почвы от 50 до 53° С, а при температуре почвы свыше 54,5° С 
наблюдаются сильные ожоги. Незначительные припочвенные ожо
ги вызывают частичное повреждение клеток, глубокие ожоги при
водят к их отмиранию.

Рассмотрим физиологические методы определения жароустой
чивости у растений. Из прямых лабораторных методов определе
ния жароустойчивости можно указать следующие: 1) метод
Ф. Ф. Мацкова (1936); 2) метод температурного порога коагуля
ции белков протоплазмы (Генкель и Цветкова, 1950); 3) определе
ние жароустойчивости по остановке движения протоплазмы (Алек
сандров, 1955); 4) по выходу электролитов после нагревания (Бе
ликов и Кириллова, 1959).

Метод Ф. Ф. Мацкова разработан применительно к пшени
цам. Автор отмечает, что он пригоден для культур, обладающих 
нейтральной реакцией клеточного сока. Этот метод был испытан 
на пшенице, подсолнечнике и других растениях (Генкель с сотруд
никами, 1956). Для определения жароустойчивости клеток и тка-
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ней берут лист растения и выдерживают его на водяной бане при 
определенной температуре в течение 10 мин, затем лист вынимают 
и опускают на несколько минут в холодную воду, после чего по
гружают в децинормальный раствор соляной или азотной кислоты. 
Чем сильнее поврежден лист действием высокой температуры, тем 
скорее и в большем числе появляются на нем бурые пятна от об
разовавшегося феофитина вследствие проникновения кислоты 
внутрь тканей. Время появления пятен и их число за единицу вре
мени служат критерием большей или меньшей жароустойчивости 
клеток. '

Метод определения температурного порога коагуляции прото
плазмы дает несколько более объективные величины. Первона
чально устанавливают температуру, при которой происходит ги
бель всех клеток срезов, выдержанных на водяной бане в течение 
10 мин, затем срезы растения после нагревания плазмолизируют 
в молярном растворе сахарозы. Отсутствие плазмолиза в препара
те указывает на гибель клеток. Этот метод, однако, дает хорошие 
результаты лишь в том случае, если у растений имеется резкая 
разница по жароустойчивости. В большинстве случаев эта раз
ница колеблется от 1 до 3° С.

Как известно, из высших растений наиболее жароустойчивыми 
являются суккуленты. Причины, обусловливающие такую большую 
устойчивость суккулентов к действию высокой температуры, сле
дует искать в своеобразии этой группы, особенно стеблевых сукку
лентов— кактусов. Последние представляют собой одну из групп 
суккулентных растений, запасающих воду в дождливое время года 
и медленно ее расходующих в засушливый период. Растущие в 
пустынях и полупустынях Северной и Центральной Америки как
тусы два раза в году (в условиях Аризонской пустыни) запасают 
воду. В это время их поверхностная широко распространяющаяся 
корневая система поглощает воду, которая в большом количестве 
связывается коллоидами протоплазмы и клеточного сока, в част
ности пентозанами. Гораздо меньшие количества воды связывают
ся осмотическим путем, так как осмотическое давление у кактусов 
сравнительно невысокое.

Из данных табл. 16 видно, каких высоких величин достигает 
содержание связанной воды у суккулентов по сравнению с мезо
фитами.

В связи с малым содержанием свободной воды кактусы отли
чаются пониженным обменом. Многие исследователи отмечают, 
что за ночь в результате неполного окисления углеводов у какту
сов накапливается значительное количество органических кислот. 
Этому также способствует и плохая проветриваемость их тканей 
(погруженные и редко расположенные устьица, толстая кутикула, 
большая толщина стебля). Таким образом, в засушливый период 
кактус представляет собой довольно инертный организм с мед
ленно идущим обменом веществ, с большим количеством связан
ной воды. Термотолерантность кактусов, несомненно, обусловлена
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Содержание связанной воды у мезофитов (Rudbeckia bicolor, Triticum vulgare)  
и у суккулентов (по Генкелю и Марголиной, 1948)

Т а б л и ц а  16

Растения
связанная

Вода, % 

свободная общая

Rudbeckia b ic o lo r ........................................ 8,8 75,1 83,9
Triticum vulgare ............................................ 30,2 53,2 83,4
Opuntia sp. . .............................................. 67,7 26,2 93,9
Mamillaria W ild ii...................................... 58,6 39,5 98, t

Другие суккуленты:
Aloe sp........................................................... 70,0 25,0 95,0
Sedum a c r e .................................................... 56,0 36,0 92,2

еще одним признаком — высокой гидрофильной вязкостью прото
плазмы. Повышенная вязкость протоплазмы весьма характерна 
для суккулентных растений (особенно кактусов) (табл. 17).

Приведенные данные по вязкости протоплазмы и содержанию 
связанной воды в значительной мере объясняют физико-химиче
скую сторону устойчивости суккулентов к повышенным температу
рам. На значение повышения содержания связанной воды у других 
объектов, указывают данные Христоферсена и Прехта (СЬпэк)- 
рЬегэеп и. РгесМ, 1953).

Т а б л и ц а  17
Сравнительное определение вязкости протоплазмы у мезофита Vicia faba 

и суккулентов (метод центрифугирования) (по Генкелю и Марголиной, 1948)

Число оборо Время смеще*
Растения тов центрифу ния хлоропла-

ги, мин стов, мин

Vicia fa b a ............................................................................... 1500 4

Кактусы:
Opuntia sp. . . . ............................................................. 3000 15
Cereus p eru v ia n u s ................................................................ 3000 15
Epiphyllum truncatum . . . ............................................ 3000 15
Mamillaria W ild ii............................................................. 3000 20
Mamillaria gracilis ............................................................ 3000 20

Другие суккуленты:
Aloe sp.................................................................................. 3000 15
Echeveria desmetiana . . . ................................................ 3000 15
Crassula euphorbioides........................................................ 3000 15
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В отношении температуры суккулентов первые наблюдения 
были сделаны Аскенази (Askenasy, 1875) в Гейдельбергском бота
ническом саду с розетками суккулентного растения Sempervivum. 
По его данным, розетки Sempervivum имели, в ясный солнечный 
день температуру в 52° С, в то время как все остальные растения 
нагревались лишь до 35° С. Мак-<Ги (Me Gee, 1916) наблюдал в 
Аризоне у кактуса Opuntia blakeana температуру 55° С; позже у 
Opuntia в природных условиях Аризоны была отмечена темпера
тура, достигавшая 65° С. Губер (Huber, 1935) в опытах, проведен
ных во Фрейбурге с агавами, опунциями и розетками Sempervi
vum, наблюдал максимальную температуру в 63° С; средняя тем
пература в побегах Opuntia колебалась от 40,4 до 59,0° С, превы
шая температуру окружающего воздуха на 24—34° С. Мак-Дугл 
(Mac Dougal, 1922) констатировал у Opuntia температуру в 58,3° С. 
В другой работе (Mac Dougal a. Working, 1921) он показал, что 
отдельные части Opuntia, искусственно нагретые до 58,0° С, еще 
продолжали свой рост.

Таким образом, высокая жароустойчивость суккулентов, их 
способность переносить без повреждений температуру в 50, 60° С 
является твердо установленным фактом.

В то же время ни в одной из приведенных работ не был рас
смотрен вопрос о причинах устойчивости суккулентов к высокой 
температуре. Возвращаясь к причинам устойчивости суккулентов, 
обратимся к непосредственным доказательствам того, что повы
шенная вязкость и наличие связанной воды действительно влекут 
за собой повышение температурного порога коагуляции прото
плазмы. Подобное доказательство было дано в работах П. А. Ген- 
келя и И. В. Цветковой (1950, 1955) .-

Холодный (Cholodny, 1924, 1933) установил влияние солей 
кальция на повышение вязкости протоплазмы1. Генкель и Цвет
кова погружали срезы растений, в том числе и суккулентов, в 
раствор хлористого кальция на несколько часов. Затем срезы под
вергались нагреванию на водяной бане в течение 10 мин. В даль
нейшем путем плазмолиза в растворе сахарозы определялось чис
ло живых клеток. Температура, при которой в течение десяти ми
нут погибали все клетки, условно считалась температурным поро
гом коагуляции белков протоплазмы.

Из данных табл. 18 видно, что чем выше вязкость протоплазмы, 
тем выше и температура коагуляции белков протоплазмы. В то же 
время не наблюдается прямой зависимости между концентрацией 
хлористого кальция и вязкостью протоплазмы. Всего сильнее 
вязкость протоплазмы повышалась под влиянием наиболее низкой 
концентрации хлористого кальция (1/40 М).

Установленные для суккулентов закономерности могут быть с 
успехом отнесены и к другим группам ксерофитов и мезофитным

1 Влияние солей на жароустойчивость клеток еще раньше изучал Како (Ка- 
хо, 1923, 1924, 1925).
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Т а б л и ц а  18

Влияние растворов СаСЬ на вязкость протоплазмы и коагуляцию 
белков протоплазмы у кактусов (по Генкелю и Цветковой, 1950)

Растения Концентрация CaCl2, 
моль Время плазмолиза

Темпера
тура коа
гуляции,

°С

Aloe arborescens ........................ контроль 2 ч 00 мин 70
1/60 3 ч 00 мин 74
1/50 3 ч 20 мин 78
1/40 3 ч 05 мин 76

Mamillaria sp. . . ...................... контроль 3 ч 00 мин 75
1/60 4 ч 40 мин 79
1/50 4 ч 40 мин 79
1/40 5 ч 10 мин 81

Echinopsis sp. . . . . . . . . контроль 3 ч 10 мин 76
1/60 4 ч 40 мин 79
1/50 5 ч 00 мин 81
1/40 5 ч 30 мин 83

растениям. Боген (Bogen, 1948) повышал устойчивость клеток эпи
дермиса у растений путем их обработки раствором сернокислого 
магния. Если у мезофитного растения повысить вязкость прото
плазмы воздействием солей кальция, то и у него будет также на
блюдаться повышение жароустойчивости.

Так, например, под влиянием раствора хлористого кальция 
(1/40 М) у растений пшеницы повысилась вязкость протоплазмы 
с 30 до 50 мин (время плазмолиза), а температурный порог коа
гуляции— с 53 до 55° С. Таким образом, отмеченная для суккулен
тов закономерность, что повышение вязкости протоплазмы приво
дит к повышению жароустойчивости растений, оказывается об
щей для большинства экологических групп растительного мира.

Ранее уже было отмечено, что при повышении температуры 
окружающей среды в растениях начинают осуществляться защит
но-приспособительные реакции, повышающие их устойчивость. 
Так, по данным П. Д. Бухарина (1958), при выдерживании расте
ний пшеницы (Лютесценс 758) в течение двух часов в светлом 
термостате при различных температурах 30, 35, 40 и 43° С наблю
далась следующая картина. При 30° С происходило увеличение 
гидрофильной вязкости и повышение порога коагуляции белков 
протоплазмы на 1—2°С. При дальнейшем возрастании температу
ры начиная от 35° С, порог коагуляции начинал снижаться при
мерно на 2° С. Вязкость протоплазмы продолжала возрастать. 
Однако в данном случае возрастала, очевидно, не гидрофильная, 
а структурная вязкость протоплазмы, так как одновременно с воз
растанием температуры снижалось количество гидрофильных кол
лоидов. Таким образом, сравнительно небольшое повышение тем
пературы вызывает повышение жароустойчивости, а дальнейшее
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повышение температуры обусловливает уже признаки угнетения 
и повреждения растения (рис. 14).

К. А. Баданова (1958, 1960) пришла к аналогичным выводам 
о повышении степени гидратации и гидрофильности протоплазмы, 
содержания связанной воды и понижении обмена после перенесен- 
ного растением суховея. Изучая влияние различных форм азотно- 

I го питания на жароустойчивость махорки, Баданова (1958) уста
новила повышение гидрофильной вязкости и эластичности прото
плазмы при питании растения аммонийным азотом и снижение тех 
же свойств при нитратном питании.
Соответственно изменениям колло
иднохимических свойств прото
плазмы при аммонийном питании 
жароустойчивость повышалась, а 
холодоустойчивость снижалась, при 
нитратном же питании эти призна
ки менялись в противоположном 
направлении. При нитратном пита
нии количество органических кис
лот сильно возрастало, но это не 
влекло за собой повышения струк
турной вязкости протоплазмы, так 
как, очевидно, кислоты накаплива
лись в клеточном соке, а не в про
топлазме. При искусственном насы
щении листьев органическими кис
лотами повышалась структурная 
вязкость протоплазмы и снижалась жароустойчивость. Засоление 
почвы также влечет за собой повышение структурной вязкости 
протоплазмы (Генкель и Баданова, 1959).

В исследовании жароустойчивости короткодневного растения 
Kalanchoe blossfeldiana была установлена интересная закономер
ность (Länge u. Schwemmle, 1960; Schwemmle u. Lange, 1959): 
короткий день не только способствует цветению, но и повышает 
жароустойчивость растения. Последняя определялась двумя путя
ми — нагреванием в воде и нагреванием в камере. В том и другом 
случае получены сходные результаты. Авторы исследования отме
чают, что на коротком дне возрастает суккулентность Kalanchoe, 
но в то же время они не ставят ее в прямую связь с жароустойчи
востью, так как непосредственные опыты показали более раннее 
возрастание жароустойчивости по сравнению со степенью сукку- 
лентности. Таким образом, у цветущих экземпляров Kalanchoe 
Ланге и Швемле обнаружили возрастание жароустойчивости. Ими 
же была установлена закономерность о наибольшей устойчивости 
самых молодых и выросших листьев; растущие листья оказы
ваются наименее жароустойчивыми.

Однако в этой весьма обстоятельной работе отсутствует анализ 
причин, обусловливающих наблюдаемые явления. Авторы пола-

Аж/к А А
Контроль 30°С 35°С ЧО°С

Рис. 14. Величина области полной 
коагуляции гидрофильных коллои
дов листьев пшеницы Лютесценс 
758 при высоких температурах. 
А — фаза всходов; Б — фаза коло
шения; заштрихованная часть — 
область полной коагуляции гидро

фильных коллоидов

Ш



гают, что устойчивость к температуре падает с подъемом фотопе- 
риодической восприимчивости листьев. Можно предположить, что 
под влиянием короткого дня возрастает вязкость протоплазмы, а 
также количество связанной воды, и в связи с этим жароустойчи
вость растения повышается. В дальнейшем изменение физиологи
ческих свойств сказывается и на степени суккулентности.

Л. Г. Брегетова (1960), используя метод диагностики жароус
тойчивости Александрова по остановке движения протоплазмы, на 
примере двух экологически отличающихся друг от друга видов 
осок установила у них различия в жароустойчивости. Представи
тель высокогорных болот Таджикистана Carex pseudofoetida Kiik. 
обладает большей теплоустойчивостью, чем эдификатор низко- 
травных полусаванн Carex pachustilis Gay. Температура коагу
ляции белков у первого вида колеблется в пределах от 45,7 до 
47,1° С, а у второго — от 43,7 до 45,8° С. У обоих видов растений 
наблюдались сезонные колебания. Теплоустойчивость их с весны 
до осени возрастала в связи с повышением температуры воздуха 
и падением влажности почвы, однако к концу вегетации, очевидно 
в связи с возрастными особенностями исследованных растений, 
теплоустойчивость несколько понижалась.

Результаты, полученные Брегетовой, противоречат утвержде
нию В. Я. Александрова (1955) о большей константности теплоус
тойчивости и ее очень близких величинах у различных видов. Эти 
данные свидетельствуют о наличии различий в теплоустойчивости 
растений и о изменении теплоустойчивости в связи с ходом онто
генеза и внешними условиями.

Помимо коллоидно-химических свойств протоплазмы жаро
устойчивость тесно связана и с обменом веществ. Мало интенсив
ный ход обмена способствует высокой жароустойчивости клеток. 
Однако наличие подобной коррелятивной связи еще ничего не го
ворит о самом механизме процесса.

Ряд исследователей считает основной причиной повреждения 
и гибели организмов от высокой температуры непосредственной 
ее влияние на белки протоплазмы, в результате которой происхо
дит денатурация и следующая за ней необратимая коагуляция 
содержимого клетки (Насонов и Александров, 1940; Александров 
и др., 1958). В свое время Лепешкин (Lepeschkin, 1937) отмечал 
четыре этапа гибели клеток водоросли спирогиры от высокой тем
пературы: 1) повышение проницаемости протоплазмы; 2) обра
зование гранул в результате частичной коагуляции поверхностных 
слоев протоплазмы; 3) коагуляция хлоропластов; 4) коагуляция 
протоплазмы.

Наличие подобных этапов говорит о весьма сложном характе
ре повреждений и гибели клеток от действия высокой темпера
туры. Естественно, что многие исследователи уже давно пришли 
к выводу о том, что повреждение и гибель растений от перегрева 
происходят не в результате непосредственной коагуляции прото
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плазмы под влиянием высокой температуры, а за счет нарушения 
обмена веществ. ^

Такая точка зрения нашла наиболее обстоятельное экспери
ментальное обоснование в работах В. Ф. Альтергота (1936, 1937), 
который считает основой повреждения и гибели растений от дей
ствия высокой температуры происходящий распад белков с об
разованием аммиака; последний, являясь для растения ядовитым, 
и производит отравление растения. Точка зрения Альтергота полу
чила дальнейшее развитие в исследованиях Н. С. Петинова и 
Ю. Г. Молотковского (1956, 1957) и работах самого Альтергота 
(1960).

Альтергот приходит к выводу о глубоком нарушении обмена 
веществ при действии высоких температур: нарушается микро
структура протоплазмы, разрушается белково-липоидный комп
лекс с выделением веществ липоидного характера, разрушаются 
пластиды, белки распадаются с образованием промежуточных и 
конечных продуктов; дыхание происходит непродуктивно, освобож
дающаяся энергия идет не на синтетические процессы, а выде
ляется в виде тепла; образующийся аммиак не только сам влияет 
токсически на растение, но и увеличивает выделение тепла расте
нием.

Н. А. Хлебникова (1937) считает, что высокие температуры ве
дут к гидролизу сложных белковых соединений и к накоплению 
аминокислот. Затем О. А. Зауралов и А. С. Кружилин (1951; 
Кружилин с сотрудниками, 1951) показали, что накопление не
белкового азота и аммиака сопровождается понижением содержа
ния белкового азота в жаркие часы дня у нежароустойчивых сор
тов капусты. На основании этих данных авторы связывают по
вреждение нежароустойчивых растений с нарушением обмена 
веществ, распадом белков и снижением водоудерживающей спо
собности протоплазмы клеток.

И. Н. Андреевой и Е. Б. Курковой (1964, 1965) исследована 
сопряженность фосфорилирования и окисления у растений под 
влиянием высоких температур. Они изучали действие суховея на 
окислительную и фосфорилирующую активность митохондрий 
листьев кукурузы (четырехнедельные растения). Растения подвер
гались пятичасовому суховею при 44—45° С, относительной влаж
ности 25% и силе ветра 5—6 м/сек. Было изучено также окисли
тельное фосфорилирование у митохондрий корешков проростков 
кукурузы. Действию повышенных температур (25, 30, 35 и 40° С) 
подвергались митохондрии, выделенные из корешков трехдневных 
проростков.

При действии повышенных температур (30—35° С) на мито
хондрии корней происходит снижение степени сопряженности 
окисления с фосфорилированием и полное разобщение сопряжен
ности у растений при 40° С. Одновременно наблюдалось резкое 
возрастание активности аденозинтрифосфатазы митохондрий и



некоторое набухание митохондрий (по изменению оптической
ПЛОТНОСТИ). I

Параллельно с биохимической активностью митохондрий ис
следовалась их ультраструктура. Последняя изучалась на срезах 
фракции митохондрий в электронном микроскопе УЭМВ-100. При 
25° С митохондрии имели хорошо выраженную двойную ограничи
вающую мембрану и электронноплотный матрикс между криста
ми (рис. 15, А). При воздействии на суспензию митохондрий повы
шенной температурой (35—40°С) 
большинство митохондрий имели 
расширенные интеркристные проме
жутки. Появляются митохондрии со 
светлыми полостями, образованны-

Рис. 15. Электронномикроскопическая картина суспензии митохондрий из корня 
кукурузы. А — при температуре +25° С (увеличение X 109 000)1 Б — при темпе

ратуре +40° С (увеличение X 95 000)

ми отслоением наружной мембраны ограничивающей оболочки и 
смещением содержимого митохондрий к противоположной сторо
не. При воздействии температуры 40°С у всех митохондрий обнару
живалась измененная структура: часть их оказалась сильно вакуо- 
лизированной с отслоением наружной мембраны, другие имели 
резко сниженную электронную плотность матрикса и разрушенные 
кристы (см. рис. 15, Б). Такие митохондрии, по-видимому, теряют 
способность осуществлять фосфорилирование.

Приведенные исследования свидетельствуют о коррелятивном 
характере изменений биохимической активности и электронно
микроскопической структуры митохондрий при температурных воз
действиях.

Изучение ультраструктуры хлоропластов ряда растений (куку
рузы, томатов и подсолнечника) при действии на них суховея по
казало, что если листья контрольных растений имеют хлоропласта 
с хорошо выраженными ламеллами и плотными гранами
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(рис. 16, А), то при действии суховея в клетке обнаруживаются 
хлоропласты с разной степенью повреждения. У малоповрежден- 
ных хлоропластов наблюдается некоторое расслоение ламелл и 
резкое уменьшение электронной плотности _ гран. При большей 
степени повреждения хлоропласты разбухают, часть ламелл раз
рушается, часть — расслаивается с образованием вакуолеобраз
ных промежутков. Граны хлоропластов становятся еще более 
электроннопрозрачными (рис. 16, Б). Так нарушается субмикро
скопическое строение органоидов клетки под влиянием высокой 
температуры.

Н. А. Гусев (1957) также наблюдал понижение содержания об
щего азота и повышение небелкового азота у пшеницы Лютесценс 
62 в жаркие часы дня; содержание органического фосфора также 
падало. Он приходит к выводу о снижении степени гидратации 
протоплазмы под влиянием повышенной температуры воздуха и 
делает заключение о значительном влиянии температуры на вод
ный режим, обмен веществ и коллоиднохимические свойства про
топлазмы (Гусев, 1959).

По мнению Н. С. Петинова и Ю. Г. Молотковского (1956, 1957,
1961), основным защитным средством против аммиака Является 
процесс дыхания. Под влиянием высоких температур у жароустой
чивых растений снижается дыхательный коэффициент и происхо
дит накопление органических кислот. Последние образуют с ток
сическим для растения аммиаком аммонийные соли. Кроме того, 
в это время происходит образование амидов (табл. 19).

Т а б л и ц а  19
Изменение содержания органических кислот (в г яблочной кислоты на 100 г 

сухого веса) и амидов (в м г  аспарагина на 100 г сухого веса) при 
воздействии высоких температур (по Петинову и Молотковскому, 1901)

Растение Температурное
воздействие

Сумма органи
ческих кислот

Содержание
амидов

Дыхательный
коэффициент

Подсолнечник............... контроль 6,3 526 1,0
5 ч при 48°С 6,9 2965 0,9

К у к у р у за ....................... контроль 15,0 303 —
5 ч при 50°С 13,4 946 —

Просо ............................... контроль 5,8 192 1,0
10 ч при 45°С 7,1 240 0,8

А рбуз....................... ...  . контроль 7,0 118 1,0
3 ч при 45°С 9,6 109 0,9

Блокируя отдельные ферменты системы дыхания (КСЫ, арсенитом, 
и др.), авторам удалось снизить образование органических 

кислот и этим уменьшить жароустойчивость 'растения. Для повы
шения жароустойчивости предложена внекорневая подкормка 
0,05%-ным сернокислым цинком, под влиянием которого происхо
дит сдвиг дыхания в сторону увеличения образования органиче-
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Рис. 16. Электронномикроскопическая картина хлоропластов из листа 
кукурузы. Л — при температуре +25°С (увеличение Х49 000); Б — при 

температуре +44° С (увеличение Х35 000)
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ских кислот и повышение жароустойчивости и урожайности. В од
ном из опытов наблюдалось повышение урожая арбузов; с 250 рас
тений было собрано на контрольном участке 629 кг, а на опыт
ном — 1005 кг плодов.

Следует отметить, что цинк не только влияет на дыхание, но 
и увеличивает гидрофильную вязкость протоплазмы, которая, как 
уже указывалось, является одним из факторов, повышающих 
жароустойчивость растений. Кроме того, установлено (Holden, Pi- 
rie, 1955), что активность рибонуклеазы снижается под влиянием 
ионов цинка, что также способствует синтезу белка. Наиболее 
существенным заключением авторов исследования можно считать 
их мнение, что особенно важным является большая репарацион
ная способность жароустойчивых растений. Аналогичное представ
ление было высказано в отношении устойчивости термофильных 
микроорганизмов (Gaughran, 1947).

Продолжая эту мысль дальше, следует подчеркнуть, что эти 
репарационные процессы в первую очередь связаны с синтезом 
белка, а не с синтезом амидов. Отсюда важно, чтобы дыхание 
шло наиболее продуктивно у растений под воздействием высокой 
температуры. Наибольшая продуктивность дыхания может дости
гаться, как на пути его увеличения, так и снижения. Из данных 
табл. 19 можно сделать вывод, что просо и кукуруза, наиболее- 
жароустойчивые растения, гораздо слабее накапливают амиды, 
чем менее устойчивый подсолнечник. У арбуза даже снизилось 
содержание амидов, очевидно, в связи с тем, что это растение не 
является жароустойчивым, а снижение температуры его тела 
происходит за счет интенсивной транспирации в результате почти- 
бесперебойного поглощения воды глубоко уходящей в почву кор
невой системой.

В свете изложенного становится более ясным значение мало 
интенсивного обмена у суккулентов, приводящего к накоплению 
промежуточных продуктов дыхания — органических кислот. Здесь 
именно и может выступить защитная роль органических кислот. 
По-видимому, снижение интенсивности дыхания может иметь еще- 
одно значение для увеличения устойчивости растения к высокой 
температуре. При снижении интенсивности процессов метаболиз
ма распад белков благодаря высокой вязкости протоплазмы 
происходит медленнее и в меньшем количестве образуются те 
вредные промежуточные и конечные продукты распада, которые- 
отравляют растение.

Интересно в этой связи отметить очень высокую вязкость 
протоплазмы и пониженную интенсивность дыхания в группе- 
эвксерофитов. По всей вероятности, и здесь оба отмеченные выше 
свойства обусловливают повышенную устойчивость к высоким 
температурам (Генкель, 1946, 1956). Высокая интенсивность об
мена может совпадать с повышенной жароустойчивостью в случае, 
если организм богат нуклеопротеидами или их производными. 
Очевидно, бактерии-термофилы как раз и представляют собой:
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„подобную группу; Высокое содержание; РНК способствует более 
быстрому синтезу белка и, вероятно, препятствует его распаду. 
„Процессы синтеза при этом преобладают над гидролизом, и по
вреждение наступает значительно позднее.

Значение нуклеиновых кислот для способности бактерий вы
носить повышенные температуры было отмечено А. И. Опариным 
и Т. Н. Евреиновой (1947). Они установили, что устойчивость ор- 
танизмов к высоким температурам возрастает в связи с увеличе
нием содержания рибонуклеиновой кислоты. Белок в комплексе с 
нуклеиновой кислотой оказывается значительно более устойчивым 
к  тепловой коагуляции.

Установлено тормозящее действие ДНК на протеолиз сыворо
точного альбумина при высоких температурах (Деборин, 1957). 
Имеются наблюдения (Galston, 1949), что торможение у гороха 
при 35°С снимается добавлением аденина. Некоторые авторы 
(Kurtz, 1958) считают, что витамин В устраняет вредное действие 
высоких температур. Особенно важен аденин, который имеет от
ношение к образованию хромосом и к утилизации и переносу 
энергии. Отмечена зависимость между температурой и ростом 
(Ketellaper, 1961). Так, например, баклажаны при температуре 
16° С достигали лишь 'Д нормального роста, опрыскивание же 

смесью рибозидов стимулировало их рост. У люпина торможение 
наступало при 25° С и рост стимулировался витаминами группы В. 
Показано (Kessler, 1959) значительное повышение устойчивости 
растений к высоким температурам под влиянием аденина. Про
растающие семена, проростки и очень молодые листья, которым 
давался аденин, обнаружили повышение устойчивости к обезво
живанию и высоким температурам; увеличивалось содержание 
нуклеиновых кислот и других конституционных протоплазмати- 
ческих образований липонуклеопротеидной структуры. На листьях 
„цитрусовых установлено (Kessler, Monselise, 1959), что РНК-аза 
отличается высокой активностью при 70° С; в присутствии ионов 
цинка ее активность снижается, а содержание белка возрастает.

В ряде работ (Сатарова и Творус (Чернявская), 1962, 1963, 
1964; Сатарова, 1965) показана роль РНК в устойчивости расте- 

лий к действию высоких температур как фактора, повышающего 
синтез белка в растениях. Н. А. Сатарова (1965) проводила ис
следования с закаленным тепловой закалкой картофелем (выдер
живание клубней при 35° С в течение пяти дней) и наблюдала, 
что содержание РНК выше в листьях у закаленных и опрыснутых 
цинком растений. Опытами с N15 установлена корреляция между 
содержанием РНК и синтезом белка. В других опытах Н. А. Са
таровой и Е. К. Творус засухоустойчивость изучалась с позиций 
значения стимулирующего действия пуринов и пиримидинов на 
синтез нуклеиновых кислот в растениях, а также на их защитную 
роль по отношению к РНК, подавляющей активность рибонуклеа- 
зы, которая обычно повышается в условиях водного - дефицита и 
•высоких температур. Наблюдалась стимуляция синтеза РНК и
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роста культуры тканей гладиолусов при внесении в культуральнун> 
среду аденина (Сатарова, Чернявская, 1964).

Учитывая значение РНК в регуляции синтеза белка, была сде
лана попытка повышать засухо- и жароустойчивость путем воздей
ствия* на рибонуклеиновый обмен, применением аденина (предста
витель пуринов) и цитозина (представитель пиримидинов). Резуль
таты сравнивались с данными, полученными при тепловом зака
ливании растений. Показано, что опрыскивание растений кукуру
зы сорта Заря аденином (50 мг/л) способствовало более высокому 
содержанию РНК в точках роста и листьях обработанных расте
ний. Это сопровождалось большей устойчивостью к повышенной 
температуре (42° С) и атмосферной засухе, о чем судили по интен
сивности белкового синтеза по включению в белки Ы15. Оконча
тельным критерием служил урожай, который оказался выше в ва
рианте с обработкой аденином.

Таким образом, тепловая закалка, влияя на нуклеиновый об
мен и интенсивность синтеза белка, способствует адаптации рас
тения к высоким температурам, что обеспечивает лучший рост и 
более высокую продуктивность закаленных растений.

Роль нуклеиновых кислот и значение синтеза белка для устой
чивости к высоким температурам и к действию засухи подчеркнул 
Г1. А. Генкель (1961). Показано (Генкель, 1964) накопление боль
шого количества ДНК и РНК в точках роста и отчасти листьях 
у предпосевнозакаленных к засухе томатов. Интересны исследова
ния влияния кинетина (6-аминофурфуролпурина) на жароустой
чивость листьев махорки (Епде1Ьгес1Д и. МоШеэ, 1960). Установ
лено, что под действием высокой температуры 52° С смерть листьев- 
наступает в течение одной минуты, а при 50° С листья не 
обнаруживают видимых признаков повреждения. Однако через не
которое время лист, перенесший нагревание до 50° С, начинает 
быстро стареть и преждевременно желтеет. Нанесение на пластин
ку листа кинетина увеличивало жароустойчивость растения (нагре
вание до 49° С 30—60 сек). Нанесение кинетина даже после влия
ния высокой температуры оказывало благоприятное действие и по
могало растению преодолеть вредные последствия нагревания.

Сущность благоприятного действия кинетина авторы видят в- 
том, что он способствует аккумуляции аминокислот. Благодаря 
этому часть листа, получавшая кинетин, сохраняла после нагрева
ния содержание белка на нормальном уровне или иногда даже- 
превышала его по сравнению с контрольной, необработанной кине- 
тином, частью листа.

А. Л. Курсанов, Н. Н. Крюкова, А. С. Морозов (1939) считают,, 
что гибель растений при высоких температурах является результа
том нарушения нормального течения ферментативных процессов,, 
а закаливание рассматривается ими как приспособление фермен
тативного аппарата к изменившимся температурным условиям.

Рассмотрим кратко роль корневой системы в жароустойчивости 
растений. В настоящее время известно, что корневая система иг
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рает значительную роль в синтезе ряда органических соединений, 
в частности аминокислот и амидов. Под влиянием высокой темпе
ратуры во время суховея синтетическая способность растений зна
чительно падает.

В этом отношении очень показательны данные И. В. Цветковой 
и И. Н. Ворониной (1960). В их опытах подсолнечник, выращивае
мый в гидрокультуре, подвергался действию суховея в течение 8 ч 
в суховейной камере, где поддерживалась температура воздуха 
47° С, относительная влажность 25—27%, сила ветра 7—8 м/сек. 
Под влиянием суховея в пасоке растения резко снижалось содер
жание аминного и амидного азота и возрастало количество нит
ратного и аммиачного, что свидетельствовало об ухудшении син
тетической способности корневой системы.

Для решения вопроса о том, где образуется аммиак, ставился 
следующий опыт. В суховейную камеру помещались параллельно 
два растения: одно без листьев, другое с листьями. В пасоке рас
тения без листьев аммиака оказалось мало, а в растении, пере
несшем суховей с листьями, его накопилось много. Одновременно 
в листьях происходил распад белков, так как содержание послед
них в листьях падало на 13—14%. Опыты показали, что аммиак 
:во время суховея образуется в листьях за счет протеолиза белков 
и отсюда транспортируется в корневую систему.

Очевидно, образующийся в листьях аммиак оттекает в корне
вую систему и здесь идет на синтез органического азота. Однако 
.при высокой температуре синтетическая способность корневой сис
темы нарушается, и аммиак, возвращаясь в листья, может произ
вести отравление растения.

Интересно отметить, что у более жароустойчивого растения 
кукурузы образования аммиака почти не наблюдалось и синтетиче
ская способность корневой системы падала незначительно. По
следний факт свидетельствует, что у более жароустойчивых расте
ний происходит более быстрая репарация белков и не возникает 
больших количеств аммиака. Аммиак здесь, очевидно, будет обра
зовываться при очень высоком и продолжительном действии высо
кой температуры.

В опытах И. В. Цветковой и И. Н. Андреевой (1963) выяснено, 
что далеко не всегда физиологические различия между контроль
ными и закаленными растениями проявляются во время атмосфер
ной засухи. Однако эти различия весьма рельефно проявляются 
после засухи.

Помимо изучения синтетической способности корневой системы 
:во время суховея проводилось исследование их поглотительной и 
выделительной деятельности.

И. Н. Андреева (1961, 1964) ставила опыты в фитотроне с под
солнечником и кукурузой. Растения подвергались в течение 24 ч 
воздействию суховея в суховейной камере (температура 45—46° С, 
относительная влажность 25%, сила ветра 5—6 м/сек). Во время 
воздействия суховея очень сильно (в три раза) возрастает погло
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щение воды и основных элементов минерального питания. Повы- 
шение поглощения питательных веществ сопровождалось интен
сивным повышением (в полтора-два раза) дыхания корневыми сис
темами. Автор считает, что полученные данные свидетельствуют 
о продуктивном повышении дыхания.

Экзосмос калия, фосфорной кислоты и аммиака «сильно воз
растает во время суховея. Все отмеченные выше явления наблю
дались при воздействии суховея на подземные органы. При повы
шении температуры в зоне корня происходит дальнейшее увеличе
ние экзосмоса. После прекращения суховея у кукурузы поглоще
ние минеральных веществ снижается до уровня контрольных рас
тений, а у менее жароустойчивого подсолнечника падает значи
тельно ниже этого уровня. Таким образом, и в отношении погло
щения минеральных веществ репарационные процессы проходят 
значительно быстрее у жароустойчивых растений по сравнению с 
менее жароустойчивыми. При непродолжительном воздействии, 
высокой температурой на пшеницу и кукурузу имеются наблюде
ния, что после прекращения действия суховея происходит усилен
ный синтез белка как в корнях, так и листьях; корни являются 
более устойчивыми к действию высоких температур, чем листьяг 
и в них накапливаются значительные количества сахарозы (Пети- 
нов и Размаев, 1961).

* *
*

Подводя итоги изложенному, можно отметить ряд общих по
ложений, позволяющих в какой-то степени понять причины 
повреждения, гибели и наличие защитных реакций растения на не
благоприятное влияние высокой температуры. У различных расте
ний повреждение и гибель происходят при неодинаково высоких 
температурах, что связано, очевидно, с организацией клеток, свой
ственной различным организмам. Основными причинами повреж
дения под влиянием высоких температур являются распад белкоз 
протоплазмы, нарушение белково-липоидного комплекса и обра
зование токсических промежуточных и конечных продуктов рас
пада. При распаде белков нарушается субмикроскопическая струк
тура протопласта и соответственно координация происходящих в 
различных частях протопласта физиолого-биохимических процес
сов.

Защитные реакции растительного организма при воздействии 
высокой температуры идут в следующих направлениях. При боль
шом богатстве организма «уклеопротеидами благодаря повышен
ной интенсивности обмена может происходить синтез белков и при 
этом значительно задерживаются процессы их распада и быстрее 
идут процессы репарации. Таков путь, по которому идут термо
фильные организмы; обмен их характеризуется очень высоким 
уровнем.
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Аналогичная картина наблюдается и у ряда жароустойчивых 
растений мезофитов или ксеромезофитов (кукуруза, просо и др.). 
Одновременно у жароустойчивых растений наблюдается повышен
ная гидратация белков протоплазмы, увеличивается содержание 
•связанной воды и повышается величина гидрофильной вязкости 
протоплазмы, что резко увеличивает устойчивость растений к вы
соким температурам.

По несколько иному пути пошли некоторые термотолерантные 
•формы (суккуленты, эвксерофиты), имеющие невысокую интен
сивность обмена. У этих форм, с одной стороны, процесс распада 
начинается при более высоких температурах (суккуленты, эвксе
рофиты), а с другой — могут накопляться органические кислоты, 
связывающие ядовитые продукты обмена (суккуленты). В то же 
время при малой интенсивности обмена дыхание при воздействии 
высоких температур сохраняет свою продуктивность, и репара
ционные процессы протекают с достаточной степенью интенсив
ности. Пониженная интенсивность обмена связана также и с кол
лоиднохимическими свойствами протоплазмы, которые являются 
важными факторами жароустойчивости. При высокой вязкости 
протоплазмы, большой ее гидрофильности и значительном содер
жании связанной воды распад веществ протоплазмы начинается 
значительно позднее.

Из изложенного ясно, что можно повышать жароустойчивость 
растений, воздействуя на ту или иную сторону одного из звеньев, 
от которых зависит жароустойчивость (повышение вязкости про
топлазмы, влияние на дыхание, увеличение содержания нуклео- 
лротеидов).
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ВЛИЯНИЕ ПОНИЖЕННЫХ ПОЛОЖИТЕЛЬНЫХ 
ТЕМПЕРАТУР НА РАСТЕНИЯ (холодостойкость растений)

Холодостойкими называются такие растения, у которых при 
температурах, близких к нулю (5, 3° С и ниже), не обнаружи
вается признаков повреждения и не снижается продуктивность. 
Нехолодостойкими являются растения, повреждающиеся, а иногда 
и отмирающие при низких положительных температурах.

Если воздействие холода кратковременно, теплолюбивое рас
тение после перенесения в благоприятные условия обычно оправ
ляется; относительно более холодостойкие растения могут при 
этом совсем не пострадать. При очень длительном охлаждении, 
гибельном для данного теплолюбивого растения, другое, более 
стойкое, остается живым, хотя и поврежденным. Слабое охлажде
ние, но в течение длительного срока, может быть более губитель
ным, чем сильное, но менее продолжительное.

Устойчивость растений обычно связана с их географическим 
происхождением. Наиболее чувствительны к холоду растения тро
пического происхождения, которые способны повреждаться холо
дом даже в мягком субтропическом и тропическом климате при 
кратковременном падении температуры. Примером этому служит 
заболевание ценного технического растения сизали Agava 818а1апа, 
наблюдаемое в Южном Китае и связанное, как удалось выяснить, 
с действием пониженных температур.

Родина сизали — тропическая Мексика. Мясистые листья этого 
растения содержат грубое волокно, которое почти не гниет в воде 
и является одним из ценных материалов для изготовления ры
бачьих сетей и корабельных снастей.

Заболевание сизали часто наблюдается в районе Кантона и на 
полуострове Лыйчжоу, где температура воздуха зимой в отдель
ные дни на несколько часов снижается до —1°С. В 1955 г. тем
пература в Кантоне на несколько часов падала до —5° С. 
В более южных областях, где нет таких больших колебаний темпе
ратуры воздуха, заболевание сизали наблюдается в очень слабой 
форме.
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По данным Тропического института Китая, повреждения сиза- 
ли обнаруживаются после резкого падения температуры с 25—35 
до 2—3° С (а иногда на несколько часов и ниже) и последующего 
быстрого ее повышения. По прошествии нескольких дней после 
действия низкой положительной температуры на листьях сизали 
появляются бледно-зеленые пятна, которые хорошо выделяются 
на фоне темной окраски здорового листа. В дальнейшем, в случае 
сильного повреждения, ткань пораженных участков буреет и от
мирает, а листья завядают. Такие листья уже не годятся для пере
работки, так как волокно меряет свое качество.

Изменение окраски листьев свидетельствует об уменьшении 
содержания в них хлорофилла. У агавы хлороз листьев удалось 
вызвать искусственно, подвергая отдельные части (кусочки) 
листьев действию резкой смены температур (Генкель, Ин Хун-чан 
и др., 1959). Этим было доказано, что причиной заболевания си
зали является резкое снижение температуры.

Завядание и подсыхание листьев — наиболее общий внешний 
признак «простуды» теплолюбивых растений. Побледнение листьев 
вследствие разрушения хлорофилла при действии холода наблю
дается у риса, люфы, коровьего гороха и других растений. У под
солнечника же и огурцов одним из признаков повреждения являет
ся побурение листьев.

У огурцов признаки повреждения появляются через 1—2 дня 
после начала охлаждения. Сначала завядают семядоли и более 
старые листья, затем более молодые. Завядание и подсыхание на
чинаются всегда с кончиков листьев, т. е. самой старой их части, 
распространяясь затем по всей листовой пластинке. При одновре
менном охлаждении всего растения стебли и корни оказываются 
более устойчивыми к холоду, чем листья и семядоли. Сильно за
вядшие растения долго могут пробыть при низкой температуре 
(например, 7° С) без полного высыхания (до 10 суток). Перенос 
их в тепло (20—26° С) вызывает быстрое засыхание. Многочис
ленными опытами установлено, что охлаждение в течение 3—.6 су
ток для огурцов смертельно.

Несколько устойчивее к холоду томаты и тыквы, хотя у моло
дых растений томатов при охлаждении до температуры 8, 10° С 
может произойти опадение первой цветочной кисти. Еще более 
устойчива соя, у которой через три часа после начала охлаждения 
опускаются черешки, но листья не завядают даже в течение не
дельного охлаждения. Однако действие охлаждения растений сои 
свыше двух недель оказывается для них смертельным.

Значительной холодостойкостью обладают подсолнечник и 
конские бобы. У подсолнечника только после двух с половиной не
дель охлаждения обнаруживаются первые признаки повреждения 
нижних листьев (незначительное подсыхание краев, появление бу
рых пятен). Перенесенные в тепло такие растения выживают и 
нормально развиваются. У холодоустойчивых бобов в течение 
трех недель охлаждения не замечается никаких внешних призна
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ков повреждения, только сильно задерживается рост; после пере
несения растений в тепло нормальная скорость роста быстро вос
станавливается.

По данным С. М. Иванова (1935), который испытывал устойчи
вость ряда теплолюбивых растений в оранжерее, охлажденной до 
+3°С, теплолюбивые культурные растения в порядке возрастаю
щей устойчивости их к холоду можно расположить следующим об
разом: огурцы, хлопчатник, фасоль, кукуруза, баклажаны, сорго, 
просо, кунжут, томаты, гречиха.

Наименее холодостойкие огурцы погибают после трех дней ох
лаждения; наиболее устойчивая гречиха — после 15 суток; соя 
одного сорта повреждалась через три дня, а другого — без вреда 
перенесла охлаждение в течение пяти дней. Обнаружили разную 
устойчивость к холоду образцы гречихи одного и того же сорта, 
но разного географического происхождения. Гречиха из семян 
саратовской репродукции была менее устойчива, чем из семян 
японского происхождения.

Отдельные органы теплолюбивых культур обладают различной 
устойчивостью к холоду. У кукурузы и гречихи быстрее всего от
мирают стебли. У риса и коровьего гороха (вигна), наоборот, 
листья менее устойчивы к холоду, чем стебли и корни. У сои рань
ше всего повреждаются черешки листьев, затем уже листовые 
пластинки. У арахиса наиболее чувствительна к холоду корневая 
система, а у фасоли повреждение корней наблюдается лишь как 
вторичное явление, связанное с неблагоприятным влиянием пони
женных температур на подземные органы (Туманов, 1940). Тома
ты при похолодании сбрасывают цветки и бутоны, листья же 
остаются неповрежденными; особенно часто повреждается первая 
цветочная кисть, которую как раз бывает важно сохранить для 
получения ранних плодов. Растения огурцов в теплицах или пар
никах иногда перестают расти и развиваться, если охлаждается 
их корневая система, несмотря на то, что надземная часть расте
ния находится в тепле (солнце сквозь стекло нагревает воздух).

У рассады арбузов, дынь, огурцов и других теплолюбивых 
растений довольно часто наблюдаются повреждения корневой 
системы и корневой шейки, связанные с длительным похолода
нием или сильным снижением температуры ночью или при высо
кой влажности почвы. Повреждения такого рода объясняются не 
только охлаждением, но и действием болезнетворных микроорга
низмов почвы, так как ослабевшие от холода растения больше 
подвержены гибели от болезней. В опытах Л. А. Незговорова и 
А. К. Соловьева (1958) было выяснено, что при предварительном 
прогревании или обработке почвы химическими препаратами (сте
рилизация) процент гибели растений как в период охлаждения, 
так и при последующем переносе в тепло значительно уменьшает
ся. Авторы предлагают различать потенциальную холодостойкость, 
зависящую от вида, сорта и физиологического состояния расте
ний, и полевую холодостойкость, в основном зависящую от болез-
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нетворности холодных почв. Для повышения полевой холодостой
кости всходов ранних овощей они предлагают способ стерилиза
ции прикорневого слоя почвы антимикробными препаратами-фун- 
гисидами — меркураном или дустом ТМТД (тетраметил-тиурам- 
сульфидом). Значение болезнетворности холодной почвы необхо
димо учитывать как в практической работе, так и при постановке 
физиологических опытов по определению и изучению холодостой
кости растений.

В литературе встречаются иногда противоречивые данные о 
степени устойчивости растений и их органов к пониженной темпе
ратуре. Можно предположить, что это является результатом ис
пользования различных способов определения устойчивости, а так
же несравнимости условий опытов. Дело в том, что у одного и 
того же растения холодостойкость тесно связана с изменениями 
условий произрастания; она зависит, например, от влажности поч
вы и воздуха; а также от возраста растения и отдельных его орга
нов. Молодые ткани и органы обычно более устойчивы к холоду; 
например, верхние листья огурцов устойчивее, чем нижние листья 
и семядоли, основание листовой пластинки устойчивее ее кончика 
и т. д.

Ознакомимся с физиологическими причинами устойчивости рас
тений к холоду.

Во второй половине XIX в. немецкий ученый Сакс (ЭасЬз, 
1860) установил, что при охлаждении растений т&бака, тыквы, фа
соли до 2,5 или 5° С растения через 8—10 ч завядали, причем за- 
вядание наблюдалось и при обильном поливе. После нагрева 
вазонов с почвой до 13—19° через 2 ч листья оправлялись, хотя 
надземная часть их оставалась в холоде. Охлаждение только кор
невой системы также вызывало завядание надземной части, нахо
дившейся при комнатной температуре. При тех же условиях ох
лаждения листья не завядали в течение двух недель, если находи
лись во влажном воздухе, что препятствовало испарению ими 
воды. Холодостойкие растения рапс, свекла, капуста не обнару
живали никаких признаков повреждения в условиях низких поло
жительных температур.

На основании своих опытов Сакс сделал вывод о повреждении 
и гибели растений от нарушения водообмена, так как охлажденные 
корни неспособны возместить воду, потерянную листьями в про
цессе транспирации. При сильном нарушении водного режима, 
при низких положительных температурах, растение гибнет от вы
сыхания. Предложенное Саксом объяснение получило в свое вре
мя широкое признание. Описанные им факты и сейчас не вызы
вают сомнений, но последующие исследования показали недоста
точную обоснованность сделанных им выводов.

К несколько иным выводам пришел австрийский ботаник Молиш 
(МоПвсЬ, 1897). Он проводил опыты при температуре 2,5—4,4е С 
с тропическим растением в насыщенном парами воздухе, исполь
зуя для этой цели стеклянные колокола, выложенные изнутри
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фильтровальной бумагой. Через четыре дня погибали как расте
ния во влажной атмосфере, так и контрольные, охлаждаемые при 
обычной влажности воздуха. Этим опытом было показано, что 
теплолюбивое растение гибнет действительно от холода, a ie от 
иссушения. Молит сделал из своего опыта правильный вывод, что 
причиной гибели нехолодостойких растений при низких положи
тельных температурах являются нарушения обмена веществ.

Позже появились исследования, уточняющие и развивающие 
выводы и наблюдения Молиша (Sellschop a. Salmon, 1928; Beleh- 
radek, 1935; Pantanelli, 1919; Wilhelm, 1935; Иванов, 1935; Генкель 
и Марголина, 1949; Жолкевич, 1955; Генкель, Сарычева и Ситни
кова, 1956; Кушниренко, 1958; 1961; Генкель и Кушниренко, 1959; 
Жолкевич, Холлер, Кушниренко, 1961 и др.).

Селыыоп и Салмон (Sellschop a. Salmon, 1928) испытали в 
отношении холодоустойчивости целый ряд растений. Особенно чув
ствительными в их опытах, оказались: рис, хлопчатник, коровий 
горох и бархатные бобы. Несколько большую устойчивость обна
ружили суданская трава, арахис. Еще более устойчивыми были 
сорго, арбуз, тыква, кукуруза и особенно гречиха, соя, фасоль. 
В опытах С. М. Иванова (1935) растения фасоли были разделены 
на три группы. Первая группа растений содержалась пр,и темпе
ратуре 3° С, у второй группы растений корни находились при тем
пературе 18° С, а стебли и листья при температуре 3° С; у растений 
третьей группы охлаждению подвергались только корневые систе
мы, почва имела температуру 0° С, а температура воздуха коле
балась от 15 до 30° С. На третий день растения двух первых групп 
завяли, листья их побледнели, края листовых пластинок начали 
засыхать. Растения третьей группы (у которых охлаждались 
только корни) сильно завяли в первый день опыта, но на вторые 
сутки оправились и до конца 15-дневного опыта не обнаруживали 
никаких повреждений. Перенесенные в нормальные условия, они 
продолжали нормально развиваться. Этими опытами было убеди
тельно доказано, что у фасоли не повреждение корней является 
причиной завядания и отмирания растений от холода; поврежде
ние корней здесь явление вторичное, которое только может уско
рить гибель растения.

Были выдвинуты различные объяснения причин повреждения 
нехолодоустойчивых растений. Так, одни авторы связывали это с 
вязкостью протоплазмы — при снижении температуры происходит 
застывание маслообразных веществ в протоплазме и снижение 
хода биохимических процессов (Belehradek, 1935); другие иссле
дователи видели причину гибели нехолодостойких растений в 
распаде белков (Wilhelm, 1935), а также в распаде белков плаз
мы, накоплении органических кислот в клеточном соке и увели
чении вязкости протоплазмы (Pantanelli, 1919).

П. А. Генкель и К. М. Марголина (1949) также указывают на 
значение вязкости протоплазмы для нехолодоустойчивых растений. 
Возрастание вязкости протоплазмы, по данным этих авторов, при
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водит к замедлению обмена, распаду белков, агрегации и коагуля
ции протоплазмы; под влиянием низкой положительной темпера
туры у растений огурцов происходит ослабление связи белка с хло
рофиллом и уменьшается содержание хлорофилла. Этими же ав
торами установлено повышение холодоустойчивости огурцов в фазы 
бутонизации и цветения, т. е. как раз в те фазы развития растения, 
когда вязкость протоплазмы в их листьях сильно снижается (Ген- 
кель и Марголина, 1948). В работе В. Н. Сухаревой (1951) также 
подчеркивается, что изменения вязкости протоплазмы и нарушения 
обмена веществ являются основной причиной гибели теплолюби
вых растений. Косвенным подтверждением этой точки зрения слу
жат опыты, в которых отмечено увеличение устойчивости растений 
к холоду под влиянием солей калия и снижение под влиянием со
лей кальция (Sellschop a. Salmon, 1928). Как известно, соли калия 
снижают вязкость протоплазмы, а соли кальция ее повышают.

Данные, приведенные в табл. 20, указывают на тесную связь 
между холодоустойчивостью, фазами развития растения и вяз
костью протоплазмы. Об

Т а б л и ц а  20
Время повреждения и частичной гибели растений (огурцы Муромские) 

при температуре +3°С в зависимости от вязкости протоплазмы (по Генкелю
и Марголиной, 1949)

Возраст Фаза
развития

Время
повреждения 
и частичной 

гибели

Вязкость про
топлазмы (по 

времени 
плазмолиза, 

мин)

24-дневные растения . . . . . . . нецветущие через 
3 суток

20

32-дневные растения ................... бутонизирующие через 
7 суток

10

40-дневные растения ................... цветущие через 
9 суток

10

Об отрицательном влиянии повышенной вязкости протоплазмы 
на устойчивость к пониженным температурам несколько ниже нуля 
можно судить по результатам следующего опыта (Генкель и Ба- 
данова, 1956). Листья Еіойеа, предварительно выдержанные в сла
бом растворе хлористого кальция (0,05 М) в течение 30 мин и в 
растворе хлористого калия той же концентрации, подвергались 
30-минутному промораживанию в криогидратном растворе при 
—1,5° С. Листья, выдержанные в растворе хлористого кальция, 
сильно повысили вязкость протоплазмы и снизили свою холодо
устойчивость, а листья, выдержанные в растворе хлористого калия, 
снизили гидрофильную вязкость протоплазмы и повысили холодо
устойчивость (табл. 21).
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Т а б л и ц а  21
Влияние катионов солей на вязкость протоплазмы и 
устойчивость клеток Elodea canadensis к температуре 

—1,5° С (по Генкелю и Бадановой, 1956)

Вариант опыта
Вязкость протоплазмы 

(по смещению 
хлоропластов в мин)

Холодоустойчивость 
(% живых клеток)

Контроль ................... 10 90
СаС12 ........................... 15 60
К С 1 ........................... 8 100

Заслуживает внимания исследование Шпрангера Е. (Spranger, 
1941), который работал с тропическими оранжерейными расте
ниями и установил определенную последовательность поврежде
ния и гибели различных тканей. В первую очередь погибает пали
садная паренхима, затем губчатая и последним гибнет эпидермис. 
В эпидермисе сначала отмирают его клетки, затем сопровождаю
щие устьица клетки; наибольшую устойчивость проявляют замы
кающие клетки устьиц. Интересно отметить, что автор, имея фак
тический материал, не смог обнаружить закономерность, установ
ленную позднее П. А. Генкелем и К. П. Марголиной (1949), о роли 
вязкости протоплазмы.

Шпрангер не придал значения имевшимся в его руках фактам 
и, не различая холодостойкость растений и морозоустоГ?”ивость, 
отметил, что вопреки мнению Кесслера (Kessler, 1935) большая 
холодостойкость не связана с повышением вязкости протоплазмы. 
Полученные им данные очень хорошо иллюстрируют существую
щую закономерность — отрицательное влияние повышенной вяз
кости протоплазмы на холодостойкость растений. Действительно, 
в его опытах с растением Psaliota cocciriea в первую очередь гибли 
клетки эпидермиса с наибольшей вязкостью протоплазмы, затем 
гибли сопровождающие клетки, имевшие несколько меньшую вяз
кость протоплазмы. Замыкающие клетки устьиц с наименьшей 
вязкостью протоплазмы оказались наиболее устойчивы к низ
кой положительной температуре. Аналогичные данные получил 
Библ (Biebl, 1939), который у очень нехолодоустойчивой красной 
водоросли Griffithia furcellata, отмирающей в течение 24 ч при 
температуре 1—2° С, отметил исключительно высокую вязкость 
протоплазмы.

Рассмотренные работы полностью подтверждают точку зрения 
об отрицательной роли повышенной вязкости протоплазмы для 
холодоустойчивости растений. Шпрангер сделал попытку предва
рительно закалять нехолодоустойчивые растения, выдерживая их 
при температуре 12° С. После 63-дневного закаливания опытные 
растения оказались несколько более устойчивыми к действию низ
ких положительных температур, т. е. погибали в течение более
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длительного срока и легче оправлялись будучи перенесенными в 
нормальные для них условия (17° С).

В исследовании Зейбль (Seible, 1939) установлено, что у не
холодоустойчивых растений (опыты велись в темноте) наблюдав
шееся повышение осмотического давления связано со значитель
ным обезвоживанием растения. Небольшие изменения осмотиче
ского давления могут, однако, происходить и в результате актив
ного процесса накопления веществ. Наибольший интерес представ
ляют данные приведенного исследования по распаду белковых 
веществ. В противоположность допущению (Wilhelm, 1935), 
согласно которому основной причиной гибели нехолодоустойчивых 
растений является распад белковых веществ, Зейбль показала, 
что у находящихся в темноте, но не охлажденных растений распад 
белков идет гораздо глубже, чем у охлажденных. В то же время 
неохлажденные растения находились в нормальном состоянии, 
а охлажденные были повреждены.

Данные Зейбль подтверждают более ранние исследования 
(Mothes, 1930) о замедлении распада белков при снижении тем
пературы.

В. Н. Жолкевич (1952, 1955) высказывает несколько иное
представление о сущности холодоустойчивости растений. В основ
ном он разделяет точку зрения Молиша и считает, что гибель не
холодоустойчивых растений вызывается нарушением обмена. Не
сомненный интерес представляет высказанная Жолкевичем мысль 
о том, что основной причиной гибели растений от пониженных по
ложительных температур является разрыв между получением 
энергии в процессе дыхания и ее эффективным потреблением. 
По его мнению, промежуточные системы в протоплазме, передаю
щие энергию к местам ее потребления, нарушаются, и дыхание 
теряет при этом свое физиологическое значение, приобретая пато
логический характер.

В опытах С. В. Кушниренко (1960) охлаждение корневых сис
тем растений огурцов при температуре 3—5° С вызывало повреж
дение надземных органов. При охлаждении корневых систем на
блюдалось нарушение процесса фосфорилирования в листьях. 
Таким образом, дыхание оказывалось физиологически непродук
тивным.

В. Н. Жолкевич, В. А. Холлер, С. В. Кушниренко (1961) про
вели наблюдения за превращением энергии в тканях огурцов 
после воздействия низкой положительной температурой; одновре
менно изучалось количество энергии, выделяемой в процессе ды
хания и рассеивающейся в окружающем пространстве. Результа
ты опытов привели авторов к заключению, что повреждение 
теплолюбивых растений при охлаждении действительно сопровож
дается нарушением энергетического баланса. Несмотря на повы
шенную интенсивность процесса дыхания при воздействии низких 
положительных температур, оно не компенсирует потерю энергии 
организмом.
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В своих исследованиях Жолкевич не придает большого значе
ния изменениям вязкости протоплазмы, так как, по его данным, 
под влиянием низких положительных температур хотя и наблю
дается снижение вязкости протоплазмы, но оно имеет место тогда, 
когда растение уже находится на краю гибели. Следует, однако, 
отметить очень большую пестроту полученных Жолкевичем дан
ных по вязкости протоплазмы.

Кроме того, приведенные выше данные П. А. Генкеля с сотруд
никами о значении вязкости протоплазмы для холодоустойчивости 
растений с несомненностью свидетельствуют о том, что между 
вязкостью протоплазмы и холодоустойчивостью теплолюбивых 
растений имеется тесная зависимость. Можно согласиться с тем, 
что сущность высокой чувствительности нехолодостойких расте
ний нельзя свести к одной вязкости протоплазмы и большую роль 
здесь играет также нарушение обмена веществ.

Для выяснения последнего П. А. Генкель с соавторами (1959) 
провел изучение холодоустойчивости сизали. Прежде всего было 
установлено, что резкие колебания температуры от 30—20° С до 
1—3° С вызывают появление у растения светлых (желтоватых) 
полос. Опыт проводился следующим образом. Отрезки листьев 
сизали выдерживались сначала при высокой температуре в 25° С, 
а затем в течение нескольких дней при температурах —1, —3°С. 
В другом варианте отрезки листьев сначала выдерживались 
и содержались при температуре 3° С, а затем переносились и со
держались при температуре 25° С. В указанных вариантах 
через 23—54 ч наблюдалось появление хлоротических полос, свя
занных с разрушением хлоропластов и уменьшением содержания 
хлорофилла. В контрольных вариантах, находившихся все время 
при температуре 25° С, хлоротических полос обнаружено не было.

Таким образом, полученные в эксперименте данные подтвер
дили непосредственные наблюдения в полевой обстановке, где 
было установлено появление хлоротических полос, а затем и не
крозов под влиянием пониженных положительных температур. 
Исследования изменения вязкости протоплазмы показали более 
сложную зависимость, чем это было установлено в работе 
П. А. Генкеля и К. П. Марголиной (1952). В данном случае по
казано, что в течение нескольких часов имеет место некоторое 
падение вязкости протоплазмы, а затем начинается ее подъем. Из
мерения вязкости протоплазмы проводились непосредственно на 
здоровых и больных растениях, взятых на плантации на острове 
Хайнань. Как видно из табл. 22, больные растения отличаются 
значительно более вязкой протоплазмой.

О значении вязкости протоплазмы в холодоустойчивости сви
детельствуют и опыты с предварительным выдерживанием срезов 
листа в 0,2%-ном растворе СаСЬ при температуре 3°С. Через 
сутки в срезах, выдержанных в воде, наблюдался судорожный 
плазмолиз, а в срезах с хлористым кальцием — судорожный плаз
молиз с массовой гибелью клеток.
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В то же время отмечались и очень большие нарушения в обме
не веществ. Активность окислительных ферментов (пероксидаза, 
аскорбиноксидаза) значительно снижалась, а восстановительных 
(дегидрогеназа) почти полностью прекратилась.

Наблюдения за состоянием хлоропластов у сизали проводились 
в фазовоконтрастном микроскопе. Отмечено, что после воздействия 
пониженной температурой 3° С в течение 20 ч (5 ч при 25° С; 
19—20 ч при 3°С) имеют место дегенерация и распад хлороплас
тов. Круглые или слегка продолговатые хлоропласты сначала 
цринимают неправильную форму, начинают распадаться на от-

Т а б л и ц а  22
Вязкость протоплазмы у больной и здоровой сизали 

(по Генкелю, Ин Хуан-чан, Чжао Тун-фан, Шеи Кун-мю, 1959)

Клетки эпидермиса листа Характер плазмолиза в одйомолярном 
растворе сахарозы

Здоровое растение ................

Больное растение................

через 45 мин в большинстве 
клеток выпуклый плазмолиз 

через 45 мин в большинстве 
клеток вогнутый плазмолиз

дельные, более крупные части, затем на более мелкие и в конечном 
итоге образуют мелкозернистую массу. Одновременно происходит 
и разрушение хлорофилла.

О дегенерации хлоропластов свидетельствует и гистохимиче
ское определение активности фосфорилазы по методу Ина (Лп, 
1947). В поврежденных листьях, привезенных с острова Хайнань, 
активность фосфорилазы была обнаружена непосредственно в 
протоплазме, в неповрежденных же листьях этого не наблюдалось. 
Иными словами, фосфорилаза, локализованная у нормальных рас
тений в основном в хлоропластах (Лп, 1948; Сисакян, 1951), в ре
зультате дегенерации и распада хлоропластов выходит в прото
плазму. Одной из весьма глубоких причин дегенерации и распада 
хлоропластов является нарушение связи между липоидами и бел
ками, происходящее в их строме и гранах.

Опыты, проведенные Р. С. Морозовой и С. В. Кушниренко 
(1962), подтверждают правильность этого вывода: у растений
огурцов, выдержанных при температуре 3° С в течение десяти 
дней, при рассматривании изолированных хлоропластов в .элект
ронном микроскопе хорошо видно образование крупных липоид- 
ных капель (рис. 17).

На основании вышеприведенного материала можно предста
вить следующую картину повреждения и гибели нехолодоустойчи
вого растения от низких положительных температур.

В результате влияния низких положительных температур нару
шается обмен веществ и изменяются коллоиднохимические свой

133



ства протоплазмы. Возрастающая интенсивность дыхания не на
ходит себе приложения, так как нарушается перенос энергии. 
Усиливаются гидролитические процессы. Нарушается связь липои
дов и белков в хлоропластах. Хлоропласта дегенерируют и рас
падаются, при этом освобождается ряд ферментов, благодаря 
чему некоторые ферментативные процессы, идущие обычно в плас
тидах, начинают осуществляться непосредственно в протоплазме. 
Вязкость протоплазмы увеличивается. Так как для поддержания 
субмикроскопической структуры протоплазмы на определенном 
уровне необходима энергия, а процесс ее переноса нарушается,

Рис. 17. Электронномикроскопическая картина изолированного хлоропласта 
из листьев растения огурца. А — растение находилось при нормальной тем
пературе (контроль); Б — растение находилось при температуре ночью

+  10° С и днем +12° С

то увеличивающаяся вязкость при постоянно идущем обезвожи
вании клеток приводит к уплотнению протоплазмы и ее коагуля
ции.

Отсюда понятно, что при всяком снижении вязкости прото
плазмы увеличивается устойчивость клеток к низким температу
рам, так как при этом нарушение обмена веществ происходит 
позднее. При меньшей субмикроскопической оструктуренности 
клеток наблюдается меньшая чувствительность их к тому наруше
нию обмена веществ, который и является основной причиной 
повреждения и гибели клеток при низкой положительной темпе
ратуре. Таким образом, гибель теплолюбивых растений от резко
го снижения температуры связана с одновременным нарушением 
тесно взаимообусловленных процессов обмена веществ и субмикро
скопической структуры протопласта клеток.

ВЛ И ЯН И Е ЗАМ ОРОЗКОВ НА РАСТЕНИЯ

К области явлений холодоустойчивости можно отнести и влия
ние заморозков на растение. Сходство с явлениями холодоустой
чивости связано здесь с тем, что в обоих случаях в одном — низ
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кая положительная температура, а в другом — небольшая отрица
тельная температура (заморозок) застает растения неподготов
ленными.

Весенние и осенние заморозки — частое явление в условиях 
Западной Сибири, Крайнего Севера и ряда горных районов нашей 
страны; значительно реже заморозки наблюдаются в центральной 
части Союза.

Основой повреждения растений заморозками является образо
вание кристаллов льда и повреждение ими протоплазмы клеток 
растений. Наиболее чувствительны к действию заморозков гене
ративные части растений. Растения более южного происхождения 
повреждаются заморозками сильнее, чем растения более северно
го происхождения. 0*;ень важна также и фаза развития, в которой 
находится растение. Большую чувствительность к ранним осенним 
заморозкам проявляют бахчевые культуры, картофель, томаты, а 
к ранним весенним — хлопчатник, томаты и другие огородные 
культуры. Сравнительно поздние заморозки в восточных областях 
европейской части СССР делают невозможным раннюю высадку, 
например, тех же томатов (в Предуралье высадка томатов в 
грунт не рекомендуется раньше 13/У, а в Московской области — 
8—10/VI).

С. Н. Дроздов, Ю. Е. Новицкая и др. (1960) изучали физиоло
гические изменения в растениях яровой пшеницы, перенесших за
морозок. Авторы создавали искусственный заморозок при помощи 
особой установки. Выяснилось, что под влиянием перенесенного 
заморозка снижались такие показатели, как содержание хлоро
филла и каротиноидов, интенсивность фотосинтеза, а также коли
чество воды. Особенно сильное снижение урожая наблюдалось 
при действии заморозка в фазу цветения.

Авторами отмечено также и влияние предшествовавшей замо
розку температуры. Более низкая температура вегетации растений 
до заморозка способствовала увеличению устойчивости к замо
розку. Неодинаковое влияние заморозков на различные культуры 
невольно приводит к вопросу о возможных путях повышения 
устойчивости растений к заморозкам. Такими путями в первую 
очередь могут быть: 1) возможность переохлаждения тканей и 
2) изменения в обмене веществ и субмикроскопической структуре 
протоплазмы, приводящие к повышению устойчивости.

Ряд исследователей конца прошлого и начала нынешнего сто
летия благоприятному действию переохлаждения для устойчивос
ти растений к морозу, а фактически к заморозкам, приписывали 
основную роль. В дальнейшем, однако, выяснилось, что это усло
вие было сильно переоценено и гораздо важнее оказалось второе 
направление, искавшее объяснение устойчивости в ряде свойств 
протоплазмы клеток и характере обмена. По-видимому, свойства, 
играющие большую роль в устойчивости растений к действию по
ниженных положительных температур, имеет значение и для дей
ствия заморозков. В частности, и здесь большая гидрофильная

135



вязкость протоплазмы клеток является условием, повышающим 
чувствительность клеток к заморозкам. Выше уже приводились 
опыты с ЕЬйеа, где при искусственном повышении вязкости про
топлазмы резко снижалась устойчивость к небольшим отрицатель
ным температурам. Повышение гидрофильной вязкости протоплаз
мы влечет за собой и снижение интенсивности обмена растения. 
Последнее обстоятельство, по-видимому, имеет большое значение 
в устойчивости растений к низким отрицательным температурам.

Все изложенное выше позволяет прийти к выводу, что неоди
наковая устойчивость растения на различных фазах развития 
обусловлена неодинаковой вязкостью протоплазмы и отличием в 
обмене веществ в соответственные фазы развития.

В работе П. А. Генкеля и К. П. Марголиной (1952) описывают
ся наблюдения над последствиями двух последовательных замо
розков. Первый заморозок (до —6° С) сказался сильно на ябло
нях, которые в это время цвели, и прошел почти бесследно для 
полевых культур, лишь очень слабо повредив местами подсолнеч
ник. Второй заморозок (до —2° С) имел большие последствия. 
Оказалась уничтоженной значительная часть посевов подсолнеч
ника, вики, цветущей ржи, пшеницы, ячменя, поморожена ботва 
картофеля. Растения на одном и том же небольшом участке, со
вершенно однородном по рельефу, обнаруживали неодинаковое 
повреждение. Одни растения были повреждены почти полностью, 
другие — очень слабо. Через несколько дней после заморозка все 
поврежденные растения имели желтые листья, как у пшеницы, и 
ячменя, или побуревшие, как у подсолнечника и картофеля.

Обследование поврежденных растений (ячменя и яровой пше
ницы) позволило установить, что значительно более серьезные 
повреждения имеют растения, находившиеся в фазе кущения или 
начала трубки. Менее поврежденными оказались растения, нахо
дившиеся в фазе середины и конца трубки (табл. 23). Очевидно, 
во время заморозка первые кустились, а вторые были в фазе 
выхода в трубку. Полученные данные позволили авторам сделать 
вывод о наличии определенной зависимости между степенью 
вызванного заморозком повреждения растений и фазой его раз
вития.

Установив эту закономерность, авторам представилось необ
ходимым несколько глубже расшифровать данную зависимость.

Результаты подсчета повреждений указывают, что в более 
позднюю фазу, т. е. в момент трубкования, растение менее чувст
вительно к заморозку, чем в фазу кущения. В то же время, как 
это было показано ранее, в фазе цветения вязкость протоплазмы 
значительно ниже, чем в фазе кущения.

Резким противоречием сказанному, казалось с первого взгля
да, служило наблюдение, сделанное над рожью, которая была по
вреждена заморозком на площади в 40 га так, что около 18 га ее 
пришлось скосить на сено. Здесь растения в фазу цветения пост
радали значительно сильнее, чем пшеница и ячмень в фазе вы-
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Т а б л и ц а  23
Повреждения пшеницы Лютесценс 62 и ячменя Нутанс заморозком 

со 2 на 3 июня 1950 г. (по Генкелю и Марголиной, 1952)

Культура

Д
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Фаза развития

Число повреждении 
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Пшеница 11/VI конец кущения 2 37 36 0 3 50 47 _
Лютесценс 62 фаза трубки 19 78 2 0 19 79 2 —

конец фазы трубки 48 9 0 0 83 17 0 —
Ячмень 12/VI конец кущения 2 11 83 70 1 7 50 42

фаза трубки 12 95 43 3 8 62 28 2
конец фазы трубки 30 13 0 0 70 30 0 0

хода в трубку. Однако более внимательный анализ показал пол
ную правильность приведенных выше соображений о роли вяз
кости протоплазмы в повреждении растения заморозком. У ржи 
были повреждены колосья и совершенно неповрежденными оказа
лись листья. В более ранней работе этих же авторов (Генкель и 
Марголина, 1951) показано, что в генеративных органах, особен
но у злаков, наблюдается очень высокая вязкость протоплазмы.

Измерения вязкости протоплазмы (определение плазмолитиче
ским методом — по скорости перехода вогнутого плазмолизма в 
выпуклый) показали, что в листьях ржи она равнялась всего 
10 мин, в колосковых — 3 ч 50 мин, а в завязи — 40 мин. С этим 
распределением вязкости по органам хорошо коррелировали и 
повреждения. В большинстве случаев сильнее всего пострадали 
колосковые чешуйки и внутренние чешуйки, в то время как завязь 
оставалась менее поврежденной. Листья, как уже отмечалось, со
вершенно не были повреждены. Таким образомо, можно считать 
доказанным, что во время цветения только в листьях значительно 
падает вязкость плазмы; в генеративных органах она сохраняется 
на очень высоком уровне.

Проведенные наблюдения за повреждением ржи от замороз
ка сильно подкрепили вышеизложенную концепцию о причинах 
высокой чувствительности растений к заморозку.

Ряд других исследований подтвердил ее еще и с другой сто
роны. Первый заморозок очень мало повлиял на растения, хотя 
он был и много сильнее второго. Как уже было указано, от пер
вого заморозка пострадали цветки плодовых. Зерновые находи
лись в это время еще в начальных фазах развития и вязкость их 
плазмы была не особенно велика (вязкость возрастает от прорас
тания до кущения и падает в фазу трубки). По-видимому, часть 
кустившихся растений была повреждена и первым заморозком.
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У подсолнечника более сильно повреждались растения, про
двинувшиеся дальше в своем развитии; до бутонизации подсол
нечник в то время еще не дошел.

Остается невыясненным окончательно вопрос, почему высокая 
вязкость протоплазмы у вегетирующих растений снижает их спо
собность переносить механическое давление льда. Всего вероятнее, 
что коллоидные мицеллы протоплазмы при высокой вязкости про
топлазмы ориентированы более правильно и легче повреждаются 
механическим давлением льда.

Очевидно, все мероприятия, способствующие снижению вяз
кости протоплазмы, будут способствовать и большей устойчивости 
к заморозкам, что может иметь значение для земледелия Край
него Севера, где летние заморозки обычное явление.

Для селекционера, выводящего сорта северных районов, это 
может иметь большое значение, так как из группы скороспелых 
форм он сможет отдать предпочтение тем формам, которые имеют 
наименьшую вязкость протоплазмы.

Помимо вопроса о влиянии заморозков весьма важной пробле
мой для нашего Севера является поведение культурных растений 
на холодных почвах (см. Дадыкин, 1952; Штраусберг, 1965; Ко
ровин, 1961, 1962; Коровин и др., 1964).

Воздействие низких температур почвы на корневую систему 
холодоустойчивых растений оказывает глубокое влияние на их 
рост и развитие. У ячменя при таком воздействии увеличивается 
вязкость протоплазмы, значительно понижается фотосинтез. При 
низких температурах почвы изменяется скорость оттока (Went, 
1957), что особенно сказывается на фотосинтезе в связи с накоп
лением ассимилятов (Заленский и др., 1955; Комуляйнен и Лав- 
риенко, 1960). Пониженные температуры почвы и воздуха замед
ляют рост и развитие растений. Установлено отсутствие физиоло
гической сухости для растений при низких температурах почвы.

Работы С. И. Радченко (1961) выдвинули вопрос о темпера
турном градиенте (воздух — почва) как о весьма важном факторе, 
влияющем На рост и развитие растений.

В болвШ^й степени изучено влияние пониженных температур 
почвы на минеральное питание растений. Показано (Дадыкин, 
1952; Коровин, 1961, 1962; Штраусберг, 1965), что при темпера
турах порядка 7—9° С в первую очередь нарушается поглощение 
растением фосфора, а затем азота. При более низких температу
рах (3—6° С) в первую очередь нарушается поглощение азота и 
фосфора, а затем калия. Увеличивая дозы минеральных удобре
ний (северные дозы), можно значительно повысить урожай на 
холодных почвах.

ПОВЫШЕНИЕ ХОЛОДОУСТОЙЧИВОСТИ РАСТЕНИЙ
При изучёнии влияния низких положительных температур на 

растение, а также и при рассмотрении вопроса о действии замо
розков на холодоустойчивые растения уже были отмечены те
138



физиологические процессы, которые приводит к повышению 
холодоустойчивости растений. Из этих процессов особенно отчет
ливо наметились два процесса, изменение которых связано с по
вышением холодоустойчивости растений: снижение вязкости про
топлазмы и повышение интенсивности обмена. Все воздействия, 
приводящие к снижению вязкости протоплазмы и увеличению ин
тенсивности обменных процессов, заслуживают особого вни
мания.

Интересно отметить, что выдержанное при более низкой тем
пературе растение постепенно увеличивает свою холодоустойчи
вость. Таким образом, создается возможность применять закали
вание холодом для повышения холодоустойчивости растений.

Возможность закаливания холодом для нехолодостойких рас
тений одним из первых доказал С. М. Иванов (1935). В его опы
тах огурцы, выращенные в тепле, повреждались после трехдневно
го охлаждения. У растений, выращенных при более низких темпе
ратурах, повреждение обнаруживалось значительно позднее. Тома
ты, выращенные в тепле и прошедшие закаливание, были затем 
выдержаны днем при 1(Г С, а ночью при 6° С. В результате зака
ленные томаты после 11-дневного охлаждения совсем не были 
повреждены, а среди незакаленных 63% растений погибло. Эти 
опыты отчетливо показали большую устойчивость закаленных рас
тений к резкой смене тепла и холода.

Из опытов Иванова вытекает также, что устойчивость к холоду 
не является неизменным признаком, а возникает в результате 
приспособления растения к неблагоприятным температурным ус
ловиям в процессе развития. Огородникаишрактикам давно было 
избестно благоприятное влияние пониженных температур на 
холодоустойчивость рассады. Для этого перед высадкой рассады 
из парников в открытый грунт растения как бы приучают к более 
холодному режиму в парниках. Особенную популярность за по
следние 10 лет приобрел метод предпосевного закаливания 1 рас
тений к холоду, известный как метод А. Е. Вороновой (1953) или 
как метод воздействия переменной температурой. Многие иссле
дователи ц опытники часто сочетают закаливание семян с зака- 
лиданиём рассады. Однако практическое прекмущество предпо- 
секнбТб закаливания заключается в том, что для семян легче 
создать определенный режим охлаждения.

Ужё в 1875 г. петербургский огородник Е. А. Грачев добивал
ся ускорения развития и вызревания кукурузы путем выдержива
ний. проросших семян в течение двух недель на снегу.

При предпосевном закаливании переменными температурами 
по методу А. Е. Вороновой набухание семян томатов осуществля
лось ежедневно 6 ч при температуре 15, 20° С, а 18 ч при 0°С, в 
тейенйе 15—30 дней. И. Л. Макаро и А. В. Кондратьева (1953) за-

1 Термин «предпосевное закаливание» был впервые предложен П. А. Генке- 
лем и С. С. Болотовой (1934) для закаливания растений против засухи.
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наливали набухшие семена томатов в течение 11—15 дней при 
температуре 18, 20° С и в течение 12 ч при температуре от нуля 
до —10° С.

Многочисленные указания на особенности техники закаливания 
различных растений можно найти и в других работах (Колымский, 
1955; Волков, 1958; Воронова, 1953; Андросова, 1940; Лебл, 1954; 
Шутов и Беляев, 1956, 1959; Шутов, 1959; Есипова, 1963; Ельки- 
на, 1960).

Значительно меньшее число работ посвящено физиологии 
предпосевного закаливания растений. Закаленные растения отли
чаются рядом физиологических свойств. Так, у закаленных огур
цов отмечено более раннее плодоношение (на 3—8 дней), повы
шение урожая и холодоустойчивости (Владимирова, 1952); у за
каленных огурцов, томатов и хлопчатника активизируются про
цессы роста, особенно корневых систем, увеличивается урожай 
(Шутов, Беляев, Кандина, 1955).

В работе И. И. Гунара и Е. И. Крастиной (1957) было уста
новлено снижение всхожести семян кукурузы от закаливания и 
увеличение холодоустойчивости растении. И. Л. Макаро с сотруд
никами (1956) отмечает у закаленных растений томатов большее 
содержание хлорофилла, а у плодов большее содержание витами
на С и более высокую активность каталазы и пероксидазы. 
К близким выводам пришли в своих работах Д. А. Шутов и 
Н. В. Беляев (1955).

О. А. Зауралов (1957) изучал влияние промораживания семян 
томатов (по способу Эделыптейна) и закаливания переменными 
температурами. Автор считает, промораживание и закаливание 
влияют одинаково и носят характер стимуляции. Под влиянием 
закаливания возрастает интенсивность окислительных процессов, 
активность пероксидазы, полифенолоксидазы -и количество аскор
биновой кислоты.

Исследованиями П. А. Генкеля, А. П. Сарычевой и О. А. Сит
никовой (1955) показано, что закаленные растения кукурузы 
имеют более высокую вязкость протоплазмы, чем контрольные. 
Однако при понижении температуры вязкость протоплазмы у за
каленных растений падает, а у контрольных возрастает. Сниже
нием вязкости протоплазмы и связанным с ним повышением обме
на авторы и объясняют большую холодоустойчивость закаленных 
растений. Более детальное изучение этого вопроса (на нескольких 
сортах кукурузы, томатов и огурцов) показало, что вязкость про
топлазмы у закаленных растений может быть выше, одинакова 
или ниже, чем у контрольных (Стрекова, 1960). Однако при ох
лаждении у закаленных растений вязкость протоплазмы снижает
ся более резко при непродолжительном охлаждении (табл. 24) и 
медленнее повышается до критического уровня при продолжи
тельном воздействии низких положительных температур.

О некотором повышении вязкости протоплазмы у томатов дают 
представление кривые, приведенные на рис. 18.
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В другой работе В. Ю. Стрековой (1961) показано, что в про
цессе закаливания зерновой кукурузы идут глубокие превращения 
запасных веществ (накопление сахаров, жиров, возрастание актив
ности пероксидазы и накопление аспарагиновой кислоты). Об из
менениях в обмене веществ у закаленных растений свидетельст
вуют исследования и Других авторов (Кушниренко, 1958; Генкель 
и Кушниренко, 1959).

Экспериментально установлена большая холодоустойчивость 
закаленных растений не только к пониженным положительным, но 
и к небольшим отрицательным 
температурам (табл. 25).

Довольно сложной оказалась 
связь между закаливанием и ин
тенсивность дыхания. У закален
ных растений томата сорта Тала
лихин интенсивность дыхания 
оказывалась почти во всех случа
ях выше, чем у контрольных.
У трех сортов кукурузы интенсив
ность дыхания у закаленных была 
выше до фазы цветения. В фазу 
цветения дыхание у контрольных 
растений обычно превосходило 
интенсивность дыхания у зака
ленных. При резком падении тем
пературы в фазе вегетации часто наблюдается увеличение интен
сивности дыхания как у контрольных, так и у закаленных расте
ний. При этом наблюдаемый скачок дыхания .почти всегда менее 
резок у закаленных растений. Начиная с фазы цветения при паде
нии температуры наблюдается снижение интенсивности дыхания.

Охлаждая корневую систему огурцов (от +3 до 5° С),
С. В. Кушниренко (1961) установила, что закаленные растения 
имеют более продуктивное дыхание, чем контрольные. По мнению

Рис. 18. Вязкость протоплазмы листь
ев томатов сорта Грунтовой при раз
личной продолжительности охлажде
ния до —2° С (по Стрековой, 1960):

1 — контроль, 2 — закалка

Т а б л и ц а  24
Вязкость протоплазмы (в м ин) у листьев кукурузы сорта Первомайская

(по Стрековой, 1960)
Вязкость протоплазмы

Дата Фенофаза Лист снизу Закаливание
определения в днях неохлажденные охлажденные

растения растения

19/VI вегетация 5-й контроль 25 270 315
300 260

ЗО/VII массовое цвете 10-й контроль 25 245 235
ние 215 175

П р и м е ч а н и е .  Охлаждение для 5-го листа — до 1°С в течение 5 ч., для 
10-го листа — до 3°С в течение 3 ч.
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Т а б л и ц а  25
Холодостойкость листьев томата Ьусорегзшт езсШепЫт (% живых клеток 
в поле зрения микроскопа после промораживания) (по Кушниренко, 1961)

Схема опыта Бутонизация , Цветение Плодоношение

Сорт Грунтовой 1180
Промораживание. . .
Контроль ...................
15 дней закаливания .

120 мин при —6°С 120 мин при —5°С
мало 38,6

— 65,7

150 мин при —5°С 
3,0 

29,0

Сорт Талалихин
Промораживание . .
Контроль . .................
25 дней закаливания .

25 мин при —2°С 
80,6 
96,7

30 мин при —2°С 
84,4 
96,2

30 мин при —3°С 
8,9 

28,6

автора, это обстоятельство является одной из причин повышенной 
холодоустойчивости закаленных растений. Кушниренко (1958) от
мечает, что закаленные растения характеризуются более высокой 
интенсивностью фотосинтеза. Особенно резко это проявляется при 
быстром падении температуры воздуха. Так, например, один из 
опытов с томатами (сорт Талалихин) был поставлен 11/У1 при 
благоприятных для фотосинтеза освещении и погоде; суммарное 
накопление углерода (по методу Бородулиной, 1955) с 6 до 18 ч 
составило 117 мг/дм2 у контрольных и 175 мг/дм2 у закаленных 
растений. Перед вторым опытом, 26/У1, температура ночью сни
жалась до 7° С. Днем при переменной облачности было тепло 
(22,8°С). С 6 до 18 ч у незакаленных томатов наблюдался отток 
ассимилятов (38 мг углерода на 1 дм2), в то же время у закален
ных растений происходило накопление ассимилятов (85 мг угле
рода на 1 дм2).

Таким образом, приведенные данные по физиологии закален
ных растений подтверждают представление о большом значении 
сохранения субмикроскопической структуры протопласта и свя
занного с ним изменения обмена веществ в сторону повышения 
устойчивости к действию низких температур.

ДРУГИЕ ПУТИ ПОВЫШЕНИЯ ХОЛОДОУСТОЙЧИВОСТИ РАСТЕНИИ

Помимо влияния пониженными и переменными температура
ми имеются и другие способы повышения холодоустойчивости.

Так, Н. А. Хлебникова (1937) повышала устойчивость расте
ний к пониженным температурам воздействием на высеваемые се
мена азотнокислыми солями калия и аммония.

X. X. Енилеев (1955) предложил способ закаливания семян 
хлопчатника слабым (0,25%-ным) раствором аммиачной селитры. 
При этом повышается энергия прорастания семян, всходы появ
ляются раньше, развитие растений ускоряется. В результате уро
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жай хлопчатника повышается на 4—0 ц/га. Учет повреждения 
хлопчатника при заморозке обнаруживает ясную картину более 
высокой холодоустойчивости закаленных растений. Закаленные 
по способу Енилеева растения также обнаруживают значительное 
снижение вязкости протоплазмы и повышение обмена.

В. М. Ананьина (1958) изучала закаливающее действие обра
ботки клубней картофеля растворами различных солей, а также 
растворами, содержащими микроэлементы. Предпосевная обра
ботка клубней 0,25%-ным раствором аммиачной селитры или 
0,03%-ным раствором сернокислого марганца, особенно при уси
лении действия этой обработки путем последующего опрыскива
ния ботвы, повысила холодоустойчивость картофеля на 1—1,5° С. 
Например, от заморозка в —4° С ботва погибла у 70% контроль
ных растений, а у обработанных — 40%.

Имеется много работ, в которых показано благоприятное дей
ствие ряда микроэлементов, в частности меди, на холодоустойчи
вость и морозостойкость растений. Так, предпосевная обработка 
семян озимой пшеницы и ржи раствором медного купороса при
водила к повышению морозоустойчивости молодых растений 
(Окунцов и Силева, 1950). В условиях северного Зауралья внесе
ние в почву меди на фоне азотного, фосфорного и калийного удоб
рений вызывало повышение морозоустойчивости и устойчивости к 
весенним заморозкам у клевера и тимофеевки. Увеличение уро
жайности и зимостойкости клевера красного наблюдалось после 
предпосевной обработки семян раствором молибдена и цинка (Бо
женко, 1956). Повышение холодоустойчивости кукурузы достига
лось путем обработки семян микроэлементами (Школьник, Абду- 
рашитов, Боженко, 1956); наилучший результат был получен под 
влиянием цинка, молибдена и меди.

Таким образом, к настоящему времени уже имеется ряд мето
дов воздействия, позволяющих значительно увеличить стойкость 
растений к охлаждению. К таким методам относятся: 1) воздей
ствие низких положительных или небольших отрицательных тем
ператур на набухшие семена; 2) воздействие переменных темпе
ратур на набухшие семена; 3) закаливание рассады холодом; 
4) воздействие на набухшие семена раствором (0,25%-ным) ам
миачной селитры; 5) воздействие на семена микроэлементами.

Все перечисленные выше воздействия влияют на растения при
мерно в одном и том же направлении. Физиологически повышение 
устойчивости растений к холоду состоит в значительной пере
стройке обмена веществ и субмикроскопической структуры прото
пласта. При воздействии низкой положительной температуры за
каленное растение лучше противостоит происходящему наруше
нию обмена веществ. Фотосинтетический аппарат у него является 
более прочным и фотосинтез протекает значительно интенсивнее. 
Дыхание сохраняет большую продуктивность. Вязкость прото
плазмы повышается значительно медленнее, что, несомненно, 
способствует более нормальному течению физиолого-биохимиче
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ских процессов. Таким образом, в настоящее время мы не только 
можем довольно успешно повышать холодоустойчивость растений, 
но и представляем себе те защитно-приспособительные реакции, 
которые способствуют повышению их холодоустойчивости.
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ВЛИЯНИЕ НИЗКИХ ОТРИЦАТЕЛЬНЫХ ТЕМПЕРАТУР 
НА РАСТЕНИЯ (морозоустойчивость растений)

Выше был рассмотрен вопрос о действии низких положитель
ных температур на нехолодоустойчивые растения. Перейдем к оз
накомлению с влиянием низких отрицательных температур на 
растение, или иначе к морозоустойчивости растений. Изучение 
вопросов морозоустойчивости растений имеет большое значение 
для нашей страны с ее континентальным и в ряде мест весьма 
суровым климатом. Неблагоприятное влияние низких температур 
особенно сильно сказывается на озимых и плодовых культурах и 
почти ежегодно в том или ином районе происходят сильные по
вреждения этих культур.

Проблеме морозоустойчивости посвящен ряд ' обстоятельных 
монографий, в которых подробно изложены как история вопроса, 
так и многие современные задачи ее изучения (Максимов, 1913, 
1952; Васильев, 1953, 1956; Levitt, 1951; Сергеев, 1953; Проценко, 
1958; Проценко и Полищук, 1948).

Попытки рассмотреть проблему морозоустойчивости, т. е. воп
рос о причинах повреждения и гибели растений от мороза, отно
сятся к тому периоду, когда физиология растений находилась еще 
в младенческом возрасте. Так, французские ученые Бюффон и 
Дюамель (Buffon е. Duhamel 1737) приписывали гибель расте
ний разрыву сосудов при замерзании растений и их оттаивании.

В конце XVIII и начале XIX в. представление о гибели расте
ний в результате разрывов сосудов при льдообразовании и оттаи
вании было широко распространено. В 1830 г. появилась работа 
Гепперта (Gôppert, 1830), который показал, что гибель растений 
от мороза связана не с разрывами оболочек клеток, а с потерей 
убитыми клетками воды и тургора. Положив начало эксперимен
тальному микроскопическому изучению признаков морозоустойчи
вости растений, Гепперт, однако, сформулировал неверное вита- 1

1 Цит. по: И. М. В а с и л ь е в .  Зимовка растений. М., Изд-во АН СССР» 
1956.
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.диетическое представление о том, что растения погибают от моро
за потому, что «преодолевается присущая им мера жизненной 
силы». Как ни важно было исследование Гепперта в своей факти
ческой части, оно не стимулировало развития работ по морозо
устойчивости; сдвиг в изучении этого вопроса начался лишь с 
работы Сакса (Sachs, 1860) о причинах вымерзания.

Сакс развил взгляды Тревирануса (Treviranus, 1838) о значе
нии скорости оттаивания в сохранении растений и подтвердил 
установленные до него факты образования кристаллов льда не в 
клетках, а в межклетниках. Он не только экспериментально дока
зал факт образования льда в растениях, но и высказал теоретиче
ские представления о том, что гибель растений происходит не при 
замерзании, а при их оттаивании.

Несмотря на то что это мнение Сакса основывалось на непра
вильно истолкованных им опытах, как это в дальнейшем показал 
его ученик Мюллер-Тургау (Müller-Thurgau, 1880, 1886), высказы
вание Сакса, особенно в среде практиков, дожило до настоящего 
времени. Оттаивание безусловно играет известную роль в повреж
дении растений зимой, но все же гибель растения происходит 
главным образом при замерзании. Начиная с работ Сакса можно 
датировать второй период в изучении вопросов морозоустойчивос
ти, характеризующийся строго экспериментальным подходом.

Как уже было отмечено, Сакс считал основной причиной по
вреждения и гибели растений быстроту оттаивания. Однако Мюл
лер-Тургау (Müller-Thurgau, 1886) доказал, что причиной гибели 
является не скорость оттаивания, а количество образовавшегося 
в растении льда. Последнее было подтверждено микроскопиче
скими исследованиями Молиша (Molisch, 1897). К сожалению, 
дальнейшее изучение вопроса не удержалось в строгих рамках 
подлинного научного исследования и была введена неправильная 
точка зрения о специфическом температурном минимуме, при ко
тором происходит гибель растений. По существу, эта концепция, 
выдвинутая Мецом (Mez, 1905) и его школой, была виталисти
ческой и закрывала дорогу к выяснению причин морозоустойчи
вости растений и их гибели от низких отрицательных температур. 
Работы этой школы подкупали высокой чувствительностью при
менявшихся ими методов исследования (применение термопар и 
гальванометра для определения температуры гибели растений). 
Мец и его ученики утверждали, что они определяют точку специ
фического минимума с точностью до одной тысячной градуса. 
После этих работ, казалось, дело изучения морозоустойчивости об
стоит весьма просто, так как основная задача сводилась к уста
новлению точки специфического температурного минимума для 
различных растений.

Огромной заслугой начинающего тогда ученого Н. А. Макси
мова явилось экспериментальное опровержение выводов Меца и 
его школы. Свои исследования Максимов начал с 1908 г. и закон
чил к 1913 г. Применяя ту же термоэлектрическую методику для
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измерения температуры, он показал необоснованность и иллюзор
ность выводов Меца. Он продолжил и развил представление 
Мюллер-Тургау об обезвоживании клеток при действии мороза и 
показал, что истинной причиной повреждения и гибели растений 
от низких температур является давление кристаллов льда на 
обезвоженные клетки. Чем больше образуется льда в межклетни
ках, тем больше гибнет клеток. Вместо таинственного специфиче
ского температурного минимума, ничего не объяснявшего и за ко
торым не крылось никакой материальной причины, Максимов, 
тесно связал гибель клеток с количеством образовавшегося льда 
и тем самым открыл путь для дальнейшего более глубокого иссле
дования процесса повреждения и гибели растений от действия мо
роза.

Совсем недавно И. М. Васильев (1956) высказал мнение, что 
все же существуют случаи специфического действия низкой темпе
ратуры на растение. В качестве примеров подобного действия он 
приводит опыты ряда исследователей, которые наблюдали гибель 
растений в переохлажденном состоянии без образования кристал
лов льда. Это, во-первых, опыты Бартецко (Bartezko, 1909) с 
Aspergillus nigery опыты Л. К. Лозино-Лозинского (1948) с пара
мециями, опыты Юарта (Ewart, 1898) с зелеными водорослями 
(спирогирой, вошерией, нителлой), а также данные Мёбиуса, 
1907) с Begonia metallica. Последний наблюдал, что выставлен
ная на 1—2 мин на мороз —5° С бегония не замерзла, но в тот же 
день нижние ее листья покрылись типичными для вымерзания пят
нами и в дальнейшем погибли.

Из материала, приводимого Васильевым, можно с нашей точки 
зрения сделать один вывод. Все перечисленные опыты были по
ставлены с неморозоустойчивыми растениями и простейшими (па
рамеции). По-видимому, в этих случаях происходила гибель не от 
мороза, а от нарушения обмена, характерного для нехолодоустой
чивых растений. Очевидно, растения и инфузории погибали в дан
ном случае от тех же причин, как и все нехолодоустойчивые расте
ния. П. А. Генкель, Л. В. Баканова, Г. А. Самыгин (1965) прове
рили данные Мебиуса с нехолодоустойчивым растением Begonia 
metallica и пришли к совершенно иным выводам. Прежде всего 
было установлено, что при экспозиции в несколько минут при 
—5° С повреждения и гибели растения не происходит. При корот
ких экспозициях в течение десяти минут при температурах —7 
или —10° С бегония повреждается и гибнет от образования льда 
в тканях. Чем больше образуется льда, тем серьезнее поврежде
ния. Повреждение и гибель от температур порядка 2° С происхо
дят, как и других нехолодоустойчивых растений, через 7—8 суток.

Таким образом, никакого специфического минимума действия 
низкой температуры и в этом случае не оказалось.

Появление в свет монографии Н. А. Максимова (1913) можно 
считать началом нового этапа изучения физиологии морозоустой
чивости растений. Большое значение имели и имеют начавшиеся
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значительно раньше, но получившие широкую известность лишь в 
советское время работы И. В. Мичурина по созданию морозоустой
чивых сортов плодовых растений на основе общебиологических 
теоретических представлений, получивших позднее наименование 
мичуринского учения.

Остановимся несколько подробнее на работах Н. А. Максимо
ва в связи с их большим значением для понимания всей пробле
мы.

Помимо установления связи между количеством образовавше
гося льда в межклетниках и гибелью растений исследования Мак
симова позволили наметить пути сохранения растений от губитель
ного действия льда. По его данным, огромную роль в предотвра
щении гибельного действия от низких отрицательных температур 
играет химическая защита клеток. Таким защитным действием 
обладают растворы сахаров и ряда солей, сильно снижающие эв
тектическую точку, т. е. температуру замерзания раствора.

Защитное действие раствора начинает проявляться уже в очень 
слабой концентрации (0 ,0 6  М )  и возрастает с ее увеличением. 
Клетки капусты выдерживают шестичасовое действие температуры 
—22° С в двухмолярном растворе глюкозы.

Хлористый натрий, имеющий эвтектическую точку при 
—23,3° С, сильно повышает устойчивость клеток, а хлористый ка
лий, у которого эвтектическая точка лежит при —11,1° С, оказы
вает уже меньшее защитное действие. Почти не влияет раствор 
сернокислого калия, у которого эвтектическая точка лежит при 
—1,6° С. Соответственно сказанному в двухмолярном ЫаС1 клетки 
красной капусты выживали при температуре —32° С, в таком же 
растворе хлористого калия при —17,3° С клетки были, как выра
жался Максимов, «едва живы», а в одномолярном растворе серно
кислого калия при —7,8° С все клетки оказались уже мертвыми.

Некоторым возражением против опытов Максимова можно 
было выставить положение о том, что он фактически имел дело 
с плазмолизированными клетками. Впоследствии было показано 
(Акегтап, 1927) наличие защитного действия раствора глицери
на, который хорошо проникает внутрь клеток. Данные Максимова 
по значению защитных веществ расширили и углубили представ
ления шведского ученого Лидфорса (ЫсНогэз, 1907), впервые ука
завшего на значительное накопление сахаров в вечнозеленых рас
тениях перед их зимовкой.

Кроме того, Максимов показал, что сам по себе плазмолиз 
и связанное с ним обезвоживание не спасают клетки от вымерза
ния, если плазмолитик был взят с низкой эвтектической точкой. 
Он опровергал также существовавшее мнение Горке (йогке, 1907) 
о причинах гибели клеток от повышения концентрации клеточного 
сока, так как в его опытах выжатый из растений сок оказывал не 
повреждающее, а защитное действие на срезы растений при их за
мораживании. Не присоединившись ни к одному из существовав
ших тогда мнений о причинах гибели растений от низких отрица
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тельных температур. Максимов выдвинул положение о том, что 
образующийся лед оказывает не только водоотнимающее, но ме
ханическое коагулирующее действие на коллоидальные вещества 
протоплазмы.

В дальнейшем опыты Максимова были продолжены американ
скими учеными (Chendler a. Hildreth, 1936), которые вместо сре
зов брали для изучения пыльцу и на этом объекте подтвердили 
его данные.

Затем появились многочисленные работы Шафнита и его сот
рудников (Schaffnit, 1910; Schänder u. Schaffnit, 1919; Schaffnit 
u. Lüdtke, 1932; Schanffnit u. Wilhelm, 1933) по химической тео
рии вымерзания растений.

В этих исследованиях было показано, что снижение темпера
туры влияет на ферментные системы и вызывает распад белков 
на более простые, но стойкие формы. Кроме того, накапливаются 
сахара и ряд других веществ, которые способствуют защите бел
ков от коагуляции. При действии низкой температуры могут 
происходить и нарушения в обмене веществ, приводящие растение 
к повреждениям и гибели. В частности, нарушается координация 
работы ферментов.

В свете данных современной фитофизиологии основным недо
статком упомянутых выше работ является то, что они не учитыва
ли и не могли учесть открытый позднее процесс закаливания рас
тений к действию отрицательных температур.

Для понимания явления закаливания очень важным обстоя
тельством является факт неодинаковой морозоустойчивости расте
ний в разное время года. Очень устойчивые зимой растения, на
пример сибирская лиственница или ель, выносят зимой под Вер
хоянском морозы в —60° С, а летом погибают в течение несколь
ких часов при —4, —6° С. Уже из этих фактов становится ясным, 
что морозоустойчивость не есть раз и навсегда данное констант
ное свойство, а приобретается растением в процессе подготовки к 
зиме. Процесс этот получил название закаливания растений к низ
ким температурам и был выяснен лишь в 20-х годах нашего сто
летия.

В осеннее время начинается процесс закаливания под влия
нием изменения окружающих условий (укорочение длины дня и 
снижение температуры) и растение приобретает ту или иную сте
пень морозоустойчивости соответственно своей наследственной 
природе. Совершенно ясно, что растения более сурового климата 
приобретают большую степень устойчивости, чем растения более 
умеренных широт. Однако условия, складывающиеся в отдельные 
годы, бывают иногда более, а в ряде случаев менее благоприятны
ми для прохождения процесса закаливания. Поэтому даже очень 
морозостойкие растения в некоторые годы проявляют значитель
ную чувствительность к действию низких температур, если осень 
не благоприятствовала их закаливанию.
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Впервые термин «закаливание» был, по-видимому, использо
ван американским ученым Гарвеем (Harvey, 1918). В 1921 г. вышла 
работа Роза (Rosa), который изучал закаливание капусты, коль
раби, помидоров. Он обнаружил повышение морозоустойчивости 
у капусты, выдержанной на холоде; теплолюбивые томаты оказа
лись не способными закаливаться. Проведя определения состава 
растений, автор пришел к выводу, что причиной закаливания яв
ляется накопление гидрофильных коллоидов (пентозанов). Он 
также наблюдал увеличение устойчивости к морозу от снижения 
влажности почвы, а также повышение устойчивости поливами 
растений растворами солей. Впоследствии, однако, показано (Ту
манов, 1951), что с помощью одного обезвоживания достигнуть 
закаливания растений к морозу нельзя. Большое значение процес
су обезвоживания растений для их устойчивости к морозу прида
вали и другие исследователи (Levitt, 1951; Levitt a. Scarth, 1936; 
Levitt, Siminowitch, 1940).

Работа Роза получила продолжение в другом исследовании 
(Newton, 1922, 1924), где были установлены отчетливые различия 
в водоудерживающей способности коллоидов только у закаленных 
растений.

Приведенные работы внесли много ценного в изучение морозо
устойчивости, но ими далеко не исчерпана возможность познания 
всех возможных процессов, лежащих в основе явлений закалива
ния растений.

И. И. Туманову (1931) принадлежит современная теория зака
ливания, которую он и его сотрудники до настоящего времени про
должают углублять и развивать.

По представлению Туманова (1931, 1940), осенью, когда день 
укорачивается, а температура воздуха падает, начинается процесс 
приспособления растения к перезимовыванию. В ясные осенние 
солнечные дни растение довольно интенсивно фотосинтезирует, 
дыхание же у них сильно замедляется в связи с падением темпе
ратуры воздуха и почвы. Естественно, что фотосинтез, как процесс 
в первую очередь фотохимический, значительно меньше зависит 
от температуры, чем биохимический процесс дыхания. В резуль
тате происходит значительное накопление сахаров, которое яв
ляется первым важным условием для перезимовки. Сахара нуж
ны растению как необходимый питательный и энергетический 
запас на зиму и, кроме того, они в какой-то мере предохраняют 
растение от действия низкой температуры. У озимых культур на
капливаются главным образом глюкоза и сахароза. А. А. Рихтер 
(1927) констатировал у озимых культур распад сахарозы на моно
сахариды, что, по его мнению, способствует увеличению осмотиче
ского актива и повышению морозоустойчивости озимых хлебов.

По данным Туманова, более устойчивые сорта накапливают 
больше сахаров в своих тканях, чем менее устойчивые. Например, 
более устойчивый сорт озимой пшеницы Лютесценс 1060/10 имел 
в одном из опытов (19/Х) в узлах кущения 6% глюкозы и
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28% сахарозы, а менее устойчивый сорт Московская 02411 содер
жал 5% глюкозы и 15% сахарозы.

После окончания первой фазы накопления запасных питатель
ных веществ растение становится устойчивее и способно выносить 
температуры не ниже —10, —12° С. Значительно большая устой
чивость достигается после прохождения растением второй фазы 
закаливания, которая наступает после понижения температуры 
воздуха до —2, —5°С. При этом и происходят те физико-химиче
ские процессы, которые связаны со значительным обезвоживанием 
клетки. После прохождения второй фазы закаливания растения 
становятся морозоустойчивыми. В частности, озимые зерновые 
хлеба приобретают способность переносить температуру —20, 
—25° С.

По данным И. И. Туманова (1960), у плодовых растений про
цесс закаливания продолжается в течение всей зимы, и морозоус
тойчивость в самые холодные месяцы (декабрь — февраль) не
прерывно возрастает.

С наступлением потепления (примерно с марта) морозоустой
чивость начинает падать и полностью теряется при наступлении 
нового вегетационного периода. Значение укорочения длины дня 
для морозоустойчивости древесных растений хорошо показано в 
опытах с белой акацией (Богданов, 1931; Мошков, 1935). Одно
летние растения акации в условиях Ленинграда вымерзают. Со
кращая длину дня, Б. С. Мошков добился хорошей их перезимов
ки. У растений, подвергнутых действию укороченного дня, раньше 
созрела древесина, образовался более мощный сдой пробки и 
они раньше завершили листопад и впали в состояние покоя. Ана
логичные данные получены и другими исследователями.

В этих опытах ясно выявилась и другая сторона процесса зака
ливания — значение прекращения ростовых процессов для перези- 
мовывания растений. По-видимому, одновременно с протеканием 
обеих фаз закаливания — накоплением углеводов и изменением 
свойств протоплазмы — идет процесс, снижающий интенсивность 
всех физиологических процессов и в первую очередь ростовых. 
Значение прекращения ростовых процессов было подчеркнуто 
И. М. Васильевым (1930, 1939, 1946) и И. И. Тумановым (1940).

Сравнительное изучение роста озимых пшениц и их морозо
устойчивости, проведенное Васильевым (1956), показало наличие 
почти прямой зависимости между этими двумя факторами: чем ин
тенсивнее протекал рост растений, тем ниже была их морозоустой
чивость. Только одна Крымка оказалась несколько менее морозо
устойчивой, чем это следовало бы ожидать по характеру ее 
роста.

Рост пшеницы (в убывающем порядке) и ее морозоустойчи
вость (в возрастающем порядке): Лютесценс 62 (яровая), Гор-
деиформе 10 (яровая), пырейно-пшеничный гибрид 34085, 
Кооператора (озимая), Московская 2411, Сандомирка, Гостианум 
237, Харьковская 917, Боровичевская, Лютесценс 329.
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Показано (Туманов, 1960; Туманов и Красавцев, 1959; Кра
савцев, 1960), что особенно сильное увеличение морозоустойчивос
ти происходит в самое суровое время зимы; следовательно, про
цесс закаливания продолжается и при отрицательных температу
рах. В Подмосковье растения, прошедшие процесс закаливания в 
природной обстановке, погибают при следующих температурах: 
яблоня Грушовка московская при —40° С, ель при —50° С, береза 
при —65° С. Используя холодильные установки фитотрона Инсти
тута физиологии АН СССР, удалось показать, что тот же сорт 
яблони при постепенном ступенчатом охлаждении выносит темпе
ратуру до —60° С, а береза, сосна, черная смородина до —195° С.

Опыты Туманова и его сотрудников расширили и углубили 
данные японского исследователя Сакаи (Sakai, 1956, 1958, 1960) v 
который впервые доказал возможность получения такой высокой 
морозоустойчивости у растений путем их предварительного охлаж
дения до —30° С. Он повышал устойчивость веток шелковицы до 
—196° С. Сакаи, в отличие от И. И. Туманова й О. А. Красавцева, 
говорит не о ступенчатом, а о предварительном охлаждении. Вы
держивая шелковицу в течение 160 дней в условиях жидкого азо
та, он наблюдал после этого явление плазмолиза в ветвях, т. е. 
клетки шелковицы, перенесшие влияние столь низкой температу
ры, оказались живыми.

В последнее время стали появляться работы, в которых вы
сказывается мысль о том, что повреждения и гибель растений свя
заны не с образованием кристаллов льда, а с изменением обмена 
веществ. Этой точки зрения придерживается Л. И. Сергеев (1953), 
однако он не приводит экспериментального подтверждения. 
В связи с этими критическими замечаниями Г. А. Самыгин (1955) 
подверг новой экспериментальной проверке данные Н. А. Макси
мова на примере листьев лимона и полностью их подтвердил.

Н. М. Сисакян и Б. А. Рубин в совместных работах (Сисакян 
и Рубин, 1944; Рубин и Сисакян, 1949) показали, что у более мо
розостойких сортов плодовых культур синтетическая способность 
растений преобладает над гидролитической. Аналогичные резуль
таты получены для озимой пшеницы, тополя, яблони (Белкин, 
1960).

М. М. Окунцов и О. Ф. Аксенова (1960) обнаружили, что у ози
мой пшеницы при перезимовке происходит глубокая перестройка 
дыхательных систем. В процессе закаливания наблюдается увели
чение активности пероксидазы и значительно инактивируется ас- 
корбиноксидаза и особенно полифенолоксидаза. Одновременно на
капливается значительное количество восстановленной формы 
аскорбиновой кислоты. На основании полученных данных авторы 
полагают, что пероксидаза является одним из основных фермен
тов дыхательной системы у зимующих растений.

По данным М. М. Окунцова и М. Н. Силевой (1950), при за
каливании процент плазмолизированных клеток возрастает. Ав
торы склонны считать, что под влиянием низких температур пер-
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оксидаза переходит на другой белковый носитель. При этом пер- 
оксидаза может изменить свои свойства и стать более активной в 
условиях пониженных температур. В обосновании своей точки зре
ния авторы ссылаются на данные Тода (Todd, 1953), который до
казал это для пероксидазы картофеля, хранившегося при темпе
ратуре 2° С, а затем перенесенного в 25° С.

Во всяком случае данные Окунцова и Аксеновой заслуживают 
внимания и проливают некоторый свет на изменения, происходя
щие у растений в процессе перезимовки. Они хорошо подтверж
дают представления Б. А. Рубина (1949, 1960) о приспособитель
ном характере дыхания и об его изменениях в процессе онтогене
за (Рубин и Соколова, 1949).

Отмечено также значительное возрастание активности перокси
дазы в зимний период (Маринчик, Курбатова, 1960) у ряда дре
весных пород во вторую половину зимы и весной (Сергеев и др., 
1961). Имеются данные, что в течение годичного цикла происхо
дят значительные изменения в дыхательной системе однолетних 
побегов у розоцветных: активность полифенолоксидазы к середине 
зимы понижается, а цитохромоксидаз в это время повышается.

Установлен интересный факт в отношении дыхания. По данным 
И. К. Богдан (1960), при переходе воды в лед происходит умень
шение содержания свободной воды. Уменьшение содержания сво
бодной воды приводит к расстройству дыхательной системы, 
уменьшается поглощение кислорода и дыхание переходит в анаэ
робное. По данным автора, более зимостойкие пшеницы (Лютес- 
ценс 329 и Гостианум 237) по мере похолодания отличаются 
большей интенсивностью поглощения кислорода по сравнению с 
менее зимостойкими сортами.

А. В. Благовещенский (1938, 1949, 1960) подчеркивает большое 
значение качества ферментов для морозоустойчивости растений. 
Под качеством ферментов автор понимает их способность сни
жать энергетический порог катализируемых ими реакций. Так, по 
его данным (Благовещенский, 1960), у неморозоустойчивого хин
ного дерева для каталазы листьев термический коэффициент 
Q i o = 3 , 7 3 ,  а у морозоустойчивого самшита <2ю=1,44.

Представления Благовещенского о качестве ферментов под
верглись экспериментальной критике со стороны Б. А. Рубина 
(1949), который показал, что величина Qio не является постоянной 
для различных частей растения и, кроме того, изменяется в зави
симости от развития растения и окружающих условий. Во всяком 
случае это свойство, по-видимому, может иметь значение скорее 
для холодоустойчивости, чем морозоустойчивости. Поэтому вряд 
ли случайно, что автор находит существенные различия у тепло
любивых растений. У морозоустойчивых растений разницы, по 
данным самого А. В. Благовещенского, очень невелики. Так, для 
каталазы зимостойкой пшеницы Q i o = l , 3 5 ,  а у среднезимостойкой 
Дюрабль Q i o = l , 7 8 .  Несомненный интерес представляют данные 
о том, что у устойчивых растений, в отличие от неустойчивых, зи
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мой преобладает кислородный тип дыхания, а не анаэробный 
(Шатилов, 1950).

Новую точку зрения, или даже теорию морозоустойчивости, как 
ее называет сам автор, выдвигает Левитт (Levitt, 1962; Kohn, Wai- 
sel, Levit, 1963). Согласно этой теории, исключительная роль в 
морозоустойчивости принадлежит сульфгидрильным группам в 
белках протоплазмы. Отрицательную роль в морозоустойчивости 
играют, по его мнению, дисульфидные группы. Как известно,, 
сульфгидрильные группы могут легко переходить в дисульфид
ные. По Левитту, при обезвоживании клетки наблюдается выход 
воды из межмолекулярных промежутков и происходит сближение 
молекул белка. В этих условиях обладающие высокой реакцион
ной способностью сульфгидрильные группы реагируют, образуя 
межмолекулярную дисульфидную связь.

При быстром оттаивании льда, образовавшегося как внутри, 
так и вне клеток, происходит заполнение водой межмицеллярного 
пространства, и гидростатическое давление воды оказывает дейст
вие на связи между молекулами белка. При этом происходит раз
рыв образовавшейся водородной связи, обладающей меньшей 
энергией по сравнению с дисульфидной связью, что и приводит 
протоплазму к гибели. При медленном оттаивании льда денатура
ции не наблюдается. Лед, оказывая механическое давление на 
соответствующие связи, вызывает денатурацию белков и может, 
таким образом, повреждать содержимое клетки растения. Следо
вательно, по теории Левитта, для повышения морозоустойчивости 
растений необходимо предотвратить сближение молекул белка 
друг с другом при образовании дисульфидных связей. Увеличение 
осмотического давления и повышение содержания связанной воды 
должны способствовать возрастанию морозоустойчивости, так как 
при этом уменьшается опасность сближения молекул. Усиленное 
образование сульфгидрильных групп во время первой фазы зака
ливания способствует повышению морозоустойчивости растений 
(Levitt, Sullivan, Johansson, Pettit, 1961; Levitt, Sullivan, Johans
son, 1962). Увеличение содержания сульфгидрильных групп было 
найдено у разных растений (камнеломка, капуста, сосна, пшени
ца).

Концепция Левитта интересна как первая серьезная попытка 
объединить теорию механического повреждения кристаллами 
льда с биохимическим направлением исследования вопросов мо
розоустойчивости. Кроме того, Левиттом и его сотрудниками не
сомненно доказано значение сульфгидрильных групп в морозо
устойчивости растений. В то же время нельзя не отметить некото
рой односторонности его концепции. Большая устойчивость обез
воженного протопласта, констатированная многими авторами, не 
вполне укладывается в теоретические представления, выдвинутые 
Левиттом.

Подводя итоги биохимическому изучению морозоустойчивости, 
следует отметить крайнюю неполноту и отрывочность имеющихся
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по этому вопросу сведений. Все же некоторые выводы можно сде
лать. Прежде всего биохимические изменения происходят при под
готовке растения к покою и при впадении в него — то, что 
И. И. Туманов (1955) называет зимостойким состоянием. Процесс 
закаливания или перехода растения в состояние покоя связан в 
первую очередь с изменением биохимизма растений. При этом, 
как известно, изменяется направление обмена веществ, а также и 
качество ферментов. Одни дыхательные системы сменяют другие, 
а интенсивность обмена резко снижается. В организме при пере
ходе к покою образуются различные комплексные соединения — 
гликопротеиды, липопротеиды, накапливаются сахара, дубильные 
вещества и липоиды. Белки становятся более устойчивыми. Оче
видно, у более морозоустойчивых групп, у таких, например, как 
плодовоягодные растения, устойчивость возрастает главным обра
зом за счет комплексообразования, а у травянистых растений (ози
мые злаки) происходит превращение белков в более простые и 
устойчивые формы. Количество свободной воды уменьшается, а 
связанной увеличивается (Соловьева, 1937; Маринчик и Курбато
ва, 1960; Сулейманов, 1960 и др.). Все это способствует снижению 
реакций гидролиза и преобладанию синтетических реакций. Гор
моны роста блокируются, количество физиологически активных 
веществ резко снижается. Количество нуклеиновых кислот, по 
крайней мере в свободном виде, сильно снижается.

Все биохимические процессы, которые будут способствовать 
образованию кристаллов льда внутри протоплазмы, могут послу
жить основой для повреждения и гибели растений. Усиление ин
тенсивности дыхания и гидролитических реакций, вызванное отте
пелью или другими причинами, естественно поведет к увеличению 
накопления свободной воды и создаст угрозу для образования в 
последующем кристаллов льда, являющихся непосредственной 
причиной вымерзания. Этому же будет способствовать степень 
закаливания, которая может увеличивать опасность образования 
кристаллов льда.

И. И. Туманов (1951) отмечает некоторые отклонения, наблю
дающиеся от установленных Максимовым закономерностей. Так, 
по данным самого же Н. А. Максимова (1913), срезы красной ка
пусты выживают в растворе хлористого натрия при —32° С, 
между тем как эвтектическая точка этой соли —21° С; хлористый 
кальций, несмотря на очень низкую эвтектическую точку —55° С, 
оказывал меньшее защитное действие, чем хлористый натрий. 
Последнее можно объяснить тем обстоятельством, что Максимов 
работал с незакаленными объектами и повышенная в результате 
действия хлористого кальция вязкость протоплазмы способствова
ла более быстрой гибели клеток; хлористый натрий оказывает на 
вязкость протоплазмы слабое влияние.

Исследование Т. С. Сулакадзе (1945) позволяет расширить и 
углубить представление об изменениях в протоплазме клеток при 
закаливании и льдообразовании. Было выяснено, что особенно ве
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лико защитное действие проникающего раствора сахарозы для 
льдообразования, и оно связано со значительным количеством не
замерзшей воды при сильных морозах. И. И. Туманов (1951) скло
нен объяснить это явление переохлаждением. Вероятнее же, что 
это явление скорее может быть объяснено значительным содержа
нием связанной воды у закаленных растений. Оказалось, что за
щитное действие двухнормального раствора сахарозы спасло зака
ленные клетки коры яблони при воздействии температуры — 37°С; 
закаленные листья красной капусты в двухнормальном растворе 
сахарозы выдерживали температуру до —29° С, а незакаленные 
всего только до —13,5° С.

В опытах Сулакадзе (1945) выяснилась значительно большая 
устойчивость закаленных клеток к действию кристаллов льда по 
сравнению с незакаленными. М. Ф. Бугаевский (1940) при изуче
нии замерзания срезов у тканей молодых растений пшеницы уста
новил последовательность в льдообразовании. Сначала лед обра
зовывался на поверхности клеток, а затем уже внутри клеток. По 
данным Г. А. Самыгина (1960), Г. А. Самыгина и Н. М. Матвеевой 
(1960), в зависимости от скорости охлаждения получаются разные 
типы льдообразования. При медленном замораживании лед обра
зуется вне клеток, и они по большей части остаются живыми после 
оттаивания. Однако иногда может происходить гибель растений и 
от внеклеточного льда благодаря отсасыванию воды льдом и вы
сушиванию клеток. При более быстром охлаждении вода замер
зает между стенкой клетки и протопластом, и в этом случае 
происходит повреждение поверхностных слоев протоплазмы. При 
очень быстром замораживании вода совершенно не успевает выйти 
из протопласта, и лед образовывается внутри плазмы клетки. При 
этом клетка сразу темнеет и отмирает.

Несколько иное представление о причинах повреждения и ги
бели растительных клеток от мороза было высказано В. С. Ильи
ным (11]'ш, 1933). Он считал, что смерть клеток при замерзании 
растений, так же как и в случае влияния засухи (1Цт, 1930), обус
ловлена механическим повреждением протоплазмы при потере ею 
воды и последующем набухании при оттаивании. Набухание про
топлазмы, по этому представлению, не успевает следовать за наса- 
сыванием воды вакуолей и при этом может происходить ее разрыв. 
В качестве защитных мер у некоторых растений происходит за
полнение вакуоли маслом или другими незамерзающими и невы
сыхающими веществами. В этом же направлении действует и мел- 
коклетность, часто наблюдающаяся у растений с вечнозелеными 
листьями. По Ильину, мелкоклетность и вытянутая форма клеток 
способствуют меньшему перемещению протоплазмы при изменении 
объема клетки.

Следует отметить, что соображения В. С. Ильина, несомненно, 
должны были бы играть значительную роль в морозоустойчивости 
у клеток, не прошедших закаливание. У закаленных клеток, имею
щих обособленную протоплазму (см. стр. 164), эта опасность не
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так велика. По данным А. Я. Перка (1953), проницаемость прото
плазмы для воды у клеток зимующих растений значительно боль
ше изнутри, чем снаружи. Таким образом, опасность чрезмерного 
поглощения воды вакуолей вряд ли может иметь место при оттаи
вании растений.

В настоящее время является установленным, что наиболее 
сильно повреждаются растения в случае образования кристаллов 
льда в протоплазме (Бугаевский, 1939, 1940, 1947; Туманов, 1940; 
Siminovitch, a. Scarth, 1938; Levitt, 1941). Естественно, что это 
происходит при гораздо более низких температурах, особенно у 
закаленных растений, клетки которых сильно обезвожены и» 
кроме того, часть (до 20%) воды клеток находится в связанном 
состоянии. Скарт (Scarth, 1944) в своем исследовании приходит 
к близким Ильину выводам о механическом повреждении прото
плазмы клеток. По его данным, эктоплазма при обезвоживании 
уплотняется и делается хрупкой. При ее оводнении во время от
таивания набухающая мезоплазма разрывает непрочную экто
плазму, что и является причиной непосредственной гибели клеток.

Следует заметить, что Этц (Etz, 1939), подвергнув эксперимен
тальной проверке работы Ильина по сохранению плазмолизиро
ванных (обезвоженных) клеток при высыхании, установил, что в 
опытах последнего сохранялась не протоплазма, а более устойчи
вые тонопласты. Таким образом, очень интересные данные Ильина 
не получили должного экспериментального подтверждения. Не 
соответствуют они и результатам опытов Г. А. Самыгина (I960), 
производившего непосредственные наблюдения замороженных 
клеток под микроскопом, а также при применении флуоресцентной 
микроскопии. Автор установил гибель клеток при их замерзании 
и образовании кристаллов льда именно при замораживании, а не 
при оттаивании. К аналогичным выводам пришел и О. А. Красав
цев (1960).

Во всяком случае данные Ильина вызвали интерес к изучению 
свойств самой протоплазмы в зимний период. Особенно много 
внимания этому вопросу уделили немецкие фитофизиологи (Kes
sler, 1935; Kessler u. Ruhland, 1938), которые на основании своих 
исследований пришли к выводу об отсутствии прямой связи между 
осмотическим давлением и кислотностью клеточного сока и явле
ниями морозоустойчивости. В качестве основного изменения, свя
занного с морозоустойчивостью, авторы выдвинули вязкость про
топлазмы; с увеличением вязкости протоплазмы возрастает и 
морозоустойчивость, с уменьшением ее — морозоустойчивость па
дает. Очень важным свойством они считают степень гидратации 
протоплазмы, которая увеличивается во время закаливания расте
ний. При этом происходит уменьшение объема вакуоли и увеличе
ние объема протоплазмы. Авторам удалось показать увеличение 
ядер почти вдвое. Авторы подчеркивают также наличие тесной 
связи между повышением морозоустойчивости и состоянием 
покоя.
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М О РО ЗО У С Т О Й Ч И В О С Т Ь  и  с о с т о я н и е  п о к о я

Большую роль в проблеме морозоустойчивости играет состоя
ние покоя у растений. Под зимним покоем мы понимаем значи
тельное снижение интенсивности обмена веществ и его направ
ленности, а также остановку видимого роста, связанную с глубо
кими изменениями протопласта и запасных веществ клеток в 
зимнее время. Не рассматривая всей литературы, относящейся к 
вопросу покоя растений (МоНзсЬ, 1909; ЛоЬаппзеп, 1900, 1902; Уе- 

1955, 1964; Генкель и Окнина, 1948, 1964; Нестеров, 1962), 
остановимся лишь на представлениях о природе состояния покоя. 
Под покоем понимается определенный период в жизни растений, 
связанный с ежегодными сезонными изменениями климата, при
водящими к определенному ритму ростовых процессов. Покой ха
рактеризуется значительным снижением интенсивности физиолого
биохимических процессов, изменением их направления, глубокими 
структурными изменениями протопласта растительной клетки и 
почти полным прекращением видимого роста.

Большинство авторов различают: органический, или глубокий 
покой и покой вынужденный. При органическом покое рас
тение не удается вывести из этого состояния. При вынужденном 
покое растение сравнительно легко выходит из состояния покоя 
при перенесении его в благоприятные условия.

Условность предложенного деления видна из того, что путем 
воздействия различными сильными средствами (эфиризация, теп
лые ванны, этиленхлоргидрин, ранения и др.) все же удается вы
вести растение из состояния покоя, хотя при переносе в благо
приятные условия оно из этого состояния и не выходит. Очевидно, 
у многих растений есть определенный, иногда небольшой, период 
органического покоя, из которого растение нельзя вывести; затем 
растение переходит в глубокий покой, из этого состояния его уже 
можно вывести путем применения -сильных воздействий. Из фазы 
вынужденного покоя растение выходит легко, если его поставить 
в благоприятные условия.

Глубина покоя не остается постоянной — возрастает до января, 
февраля, а затем начинает падать. Некоторые растения отличают
ся очень глубоким, но коротким периодом покоя, другие имеют 
очень глубокий и длительный покой, третьи обладают не очень 
глубоким, но длительным покоем.

На основании вышеизложенного можно говорить о наличии 
трех этапов в состоянии покоя: 1) органический покой (растение 
нельзя вывести из этого состояния искусственным путем); 2) глу
бокий покой (для выведения из состояния покоя необходимо силь
ное воздействие); 3) вынужденный покой (растение легко из него 
выходит при перенесении его в «благоприятные для роста условия).

Естественно, что между этими тремя этапами покоя имеются 
постепенные переходы. Особенно нерезки разграничения между
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концом глубокого и началом вынужденного покоя, почему многие 
исследователи и не отличают этапа глубокого покоя.

Л. И. Сергеев с сотрудниками (1961) различает четыре этапа 
годичной периодичности у древесных растений: 1) период роста 
побегов, 2) период «скрытого роста», 3) период «глубокого покоя» 
и 4) период вынужденного покоя.

В предложенной авторами схеме не очень ясен период «скры
того роста». Поскольку отмечается, что в это время идут процес
сы дифференциации, то назвать его периодом «скрытого роста» 
вряд ли возможно, так как дифференциация есть третий этап ви
димого роста. Очевидно, лучше всего разделить годичный цикл 
растений на период вегетации и период покоя. В течение вегетации 
ростовые процессы протекают не непрерывно. Более того, вегета
ция может быть прервана летним покоем, но во время вегетации 
все физиологические процессы идут со значительной интенсив
ностью, а в состоянии покоя (летнего или зимнего) интенсивность 
физиологических процессов сильно замедляется. Следует отметить, 
что органический и глубокий покой могут проходить или одновре
менно, или органический покой может предшествовать глубокому.

Большинство авторов, занимающихся изучением морозоустой
чивости, отмечают важное значение покоя для перезимовавших 
растений. И. М. Васильев в труде «Зимостойкость растений»
(1953) отводит большое место вопросу о значении состояния по
коя для морозоустойчивости. В то же время он считает осенне-зим
ний покой косвенным приспособлением, в значительной мере опре
деляющим зимостойкость растений.

И. М. Васильев (1953) рассматривает состояние покоя для 
трех групп растений: 1) древесных й кустарниковых пород север
ной переменной зоны; 2) травянистых растений; 3) субтропических 
растений.

Основываясь на литературных данных, он приходит к выводу, 
что для первой группы характерно наличие наиболее глубокого 
покоя. Он подчеркивает относительность покоя, так как обмен 
веществ в состоянии покоя у них полностью не прекращается. 
Наиболее глубоким покоем обладают, по его мнению, однолетние 
почки; многолетние почки часто совсем не имеют покоя и идут в 
рост сразу же, как только создаются для этого благоприятные 
условия. Автор отмечает наличие хорошо выраженного покоя в 
камбии, а также необходимость охлаждения различной длитель
ности для прохождения покоя. Ссылаясь на данные Е. С. Мороза 
(1948), он подчеркивает большую длительность покоя у растений 
более южных районов по сравнению с более северными.

Ко второй группе Васильев относит травянистые растения и 
рассматривает покой в основном для озимых злаков. Он правиль
но трактует вопрос о том, что для этих растений покой является 
способом остановить рост. Последнему свойству автор склонен 
придавать едва ли не основное значение в явлениях морозоустой
чивости. Однако он не учел наличие группы многолетних травя*
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нистых растений, для которых органический покой, так же как и 
для древесных и кустарниковых пород, является обязательной 
фазой, обусловливающей нормальный рост.

Наконец, зимующие растения субтропической зоны имеют 
слабо выраженный покой. Ссылаясь на данные В. Н. Покровского 
и С. Г. Меграбяна (1937), автор отмечает отсутствие покоя у ин
дийских (асамских) форм чая в условиях Аджарии, в то время 
как ряд китайских форм чая имеют покой и приостанавливаются 
в росте до наступления зимних холодов.

Необходимо подчеркнуть, что, по данным Г. В. Надарая (1938) 
и М. М. Гочолашвили (1940), морозостойкость субтропических 
растений определяется в зависимости от вхождения их в состоя
ние покоя.

Перейдем к более глубокому; знакомству с прбцессамй, проис
ходящими в клетках' растений*’ находящихся'в состоянии' покоя.

Прежде всего в осенне-зимний период происходят глубокие 
превращения запасных питательных веществ. Эти превращения 
питательных веществ известны еще с работ А. С. Фаминцына и 
И. П. Бородина (Famintzin u. Borodin, 1867), Ф. Руссова (Rus
sow, 1882), А. С. Гребницкого (1884), И. Сурожа (1890), К Пере- 
толчина (1904) и др.

Вопросу об изменении содержания питательных веществ и их 
формам посвящено достаточное число работ (Проценко й Поли
щук, 1948; Мининберг, 1948; Поплавокий, 1950, 1953, 1956;
Генкель и Окнина, 1964; Петровская, 1955; Проценко, 1958; Сер
геев, Сергеева и Мельников, 1961 и др.).

Не останавливаясь подробно на изложении всех этих работ, 
можно отметить, что у древесных пород в осенне-зимний период 
происходит распад крахмала и накопление жиров и сахаров. 
У наиболее морозоустойчивых древесных растений накапливается 
больше жиров, а у менее устойчивых — сахаров.

К. Перетолчин (1904) на примере дуба и липы показал тесную 
связь между глубиной покоя и превращением запасных веществ. 
У дуба, имеющего неглубокий покой, только небольшая часть 
крахмала переходит в жиры, а у липы, имеющей очень глубокий 
покой, большая часть крахмала переходит в жиры. Большое на
копление жиров в наиболее устойчивых в отношении перезимовки 
.тканях винограда отметили И. А. Муромцев и В. И. Локонова 
(1960).

Большинство авторов описывают наличие у растений двух 
крахмальных максимумов — осенью и ранней весной. Весенний 
максимум наблюдается перед выходом растения из покоя; он как 
бы необходим для разгрузки клеток от высокой концентрации 
растворимых веществ (сахаров), для усиления их физиологической 
активности. В форме крахмала имеется очень удобный, осмоти
чески неактивный, резерв углеводов, который всегда легко мобили*- 
зовать по мере необходимости. В то же время при низких темпе
ратурах образование крахмала, в процессе фотосинтеза, затрудг
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нено и вследствие этого идет накопление сахаров (Заленский, 
1955).

Е. 3. Окнина и Е. И. Барская (1956) по появлению отложений 
крахмала в корешках стратифицированных семян плодовых деревь
ев предложили диагностировать окончание процесса стратифика
ции, т. е. окончание прохождения состояния покоя.

В работах с пшеницей (Гунар и Силева, 1954) и плодовыми 
культурами (Сергеев с сотрудниками, 1961) выяснено, что у более 
морозоустойчивых пород появляются олигосахара, в частности ра- 
финоза. А. А. Христо (1961) также констатировал наличие корреля-

К ор а
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Рис. 19. Содержание сахаров в однолетних побегах яблони (по 
Христо):

1 — глюкоза, 2 — фруктоза, 3 — сахароза, 4 — рафиноза, 5 — неизвестный сахар

ции между накоплением рафинозы и какого-то неизвестного саха
ра, по-видимому стахиозы, у наиболее морозоустойчивых яблонь 
в условиях Сибири (рис. 19 и 20). Имеются наблюдения (Parker, 
1957), свидетельствующие об увеличении содержания глюкозы, 
фруктозы и рафинозы в листьях, корнях и ветвях сосны в зимний 
период.

Обнаружена зависимость между содержанием сахарозы в шел
ковице и морозоустойчивостью этого растения и отсутствие подоб
ной связи с содержанием многоатомных спиртов (Sakai, 1960, 
1961). Отмечено увеличение содержания моносахаридов зимой у 
более устойчивых растений (Проценко и Полищук, 1948). Такая 
же закономерность наблюдалась в цветочных почках яблони и 
вишни; в почках вишни обнаружено присутствие еще одного са
хара из группы пентоз (Окнина и Пустовойтова, 1960).

И. И. Туманов и Т. Н. Трунова (1957) считают, что защитную 
роль выполняют в основном моносахара. Противоречие между 
данными вышеупомянутых авторов легко устраняется, если допус
тить, что в более суровых условиях Урала и Сибири действительно 
происходит интенсивное накопление олигосахаров, а в менее суро
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вых условиях Москвы, Мичуринска и Украины этого обычно не 
происходит. Нам кажется это вероятным потому, что накопление 
олигосахаров можно связать не только с приобретением высокой 
морозоустойчивости, но и с их переводом в менее доступную фор
му. Весьма вероятно, что накопление сахарозы связано с ее за
щитным действием и непосредственным влиянием на уменьшение 
чувствительности протоплазмы к воздействию неблагоприятных 
условий.

Сибирская яблоня

Ранетка пурпурная

Долгое

Пепин шафранный

Ш  К  X  Л  Ш 1 U Ш 1/Ш 15/Л  1
I 1 /  пттттп ? § = §  з  S S 3  4  ШШШ 3

Рис. 20. Содержание сахаров в однолетних побегах яблони разных сор
тов (по Христо):

1 — глюкоза, 2 — фруктоза, 3 — сахароза, 4 — рафиноза, 5 — неизвестный сахар

Следует обратить внимание на образование запасных питатель
ных веществ комплексного характера в состоянии зимнего покоя, 
отмеченное Е. 3. Окниной и Е. И. Барской (1954, 1957).

В осенне-зимний период у древесных растений идет образова
ние липоидно-белковых соединений. В некоторых случаях они 
обнаруживают реакцию на дубильные вещества, которые, возмож
но, ими адсорбированы. А. И. Бобрышева и Е. 3. Окнина (1960) 
установили обильное образование веществ комплексной природы 
у очень морозоустойчивого растения черной смородины.

Из всего изложенного следует одно новое, недостаточно под
черкнутое в литературе положение, что глубокое прекращение за
пасных веществ имеет только частично защитное, в отношении 
действия низких температур, значение. Возможно, что главное 
значение этих изменений заключается в переводе ряда веществ в
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малодоступную форму, что способствует снижению интенсивности 
обмена. Последнее обстоятельство подчеркивалось ранее Иоган- 
сеном (Johannsen, 1902). Такое же значение имеет и образование 
веществ комплексного характера (Бобрышева и Окнина, 1960).

О значительном снижении интенсивности обмена веществ 
в зимнее «время в растительном организме свидетельствуют экспе
риментальные данные Н. А. Максимова (1908), который устано
вил снижение дыхания у ряда древесных растений в зимнее время. 
По его определениям, дыхание зимой составляет 72со» V400 нор
мального дыхания, характерного для периода вегетации. Это же 
явление отмечают П,„А. Генкель и Л. С. Литвинов (1930); они 
показали отсутствие фотосинтеза у перезимовавших под снегом 
листьев вечнозеленого растения копытня. Установлено отсутствие 
зимнего фотосинтеза у хвои сосны (Иванов и Орлова, 1931). 
У растения маргаритки отмечено отсутствие фотосинтеза зимой 
даже при перенесении растения в благоприятные условия и его 
наличие весной у перезимовавших листьев (Генкель и Морозова, 
1957, 1959). Весной фотосинтез, хотя и слабый (3—4 мг в час на 
1 дц2), все же происходит (Морозова, 1961). Не обнаружен фото
синтез у вишни в январе и феврале (Zeller, 1951).

В течение зимы у вечнозеленых растений наблюдаются весьма 
значительные, изменения ъ расположении . хлоропластов. Проис
ходит их скучивание (Рязанцев, 1930; Генкель и Барская, 1960, 
Барская, 1961), у некоторых растений граны располагаются в не* 
сколько слоев, сами размеры хлоропластов почти в два раза 
уменьшаются, липофильные гранулы скопляются ближе к поверх
ности-хлоропласта (Генкель-и Морозова, 1957, 1959; Морозова,
1959) ; оболочка в это время становится хорошо заметна (Морозо
ва и Белавцева,' 1960; Морозова, 1961). Снижение дыхания и пре
кращение процесса «фотосинтеза, очевидно, тесно связаны с глубо
кими структурными'изменениями в протоплазме и органоидах 
клетки.

Наиболее значительные изменения при переходе растения в 
покой происходят в протоплазме клеток. П. А. Генкелем и 

*Е. 3. Окниной (1945, 1948, 1964) было открыто весьма своеобраз
ное явление, получившее название процесса обособления прото
плазмы, которое происходит осенью, после фазы накопления за
пасных питательных веществ, «при снижении температуры до 
—3—5° С. Плазмодесмы клеток, соединяющие протопласты сосед
них клеток, разобщаются и втягиваются внутрь клеток, прото
плазма выходит из стенок и обособляется. При этом, наблюдая 
в микроскоп, часто можно видеть картину, внешне напоминающую 
плазмолиз — отхождение протоплазмы от стенок клеток. Однако 
такое отхождение протоплазмы от стенок наблюдается далеко не 
всегда и не у всех клеток, а только в случае значительного их 
обезвоживания. Число клеток с обособленной протоплазмой обыч
но возрастает с ноября до конца января или даже до начала фев
раля, а затем начинает убывать.
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Самым важным в этом процессе является не морфологическая 
сторона процесса обособления — отхождения протоплазмы от 
стенок клеток, а физиологическое разобщение клеток, т. е. нару
шение связи между клетками путем втягивания плазмодесм и вы
хода протоплазмы из оболочки клетки (рис. 21—23). Всего вероят- 
нее* что поры, через которые ранее проходили плазмодесмы, за
полняются фосфатидами, которыми, как известно (Hansteen-Cran- 
пег, 1922), весьма богаты целлюлозные оболочки растений. У дре
весных растений обособленная протоплазма клетки покрывается 
липоидным слоем, часто содер
жащим примесь дубильных ве
ществ; у большинства травяни
стых растений сплошной липо- 
идный слой не образуется. За
пасные питательные вещества 
образуют сложные белково-ли- 
поиДные комплексы (Окнина и 
Барская, 1957).. Изменения в 
клетке идут в сторону увеличе
ния ее гидрофобности (увели
чение содержания липоидов) и 
уменьшения содержания сво
бодной воды. Количество свя
занной воды в зимний период 
возрастает (Соловьева, 1937).

Переходя к более подроб
ному описанию процесса обо
собления .протоплазмы, следует 
заметить, что еще в начале ве
ка Булерт (Buhlert, 1906) опи
сывал его как зимний плазмо
лиз, а Гарвей (Harvey, 1918)—как своеобразное инцистирование, 
причем у клеток с обособленной протоплазмой неправильно отме
чал образование целлюлозной оболочки. Кетер (Kater, 1927), а за
тем Миддендорф (Middendorf, 1939) описали этот процесс в семе
нах под названием плазмолиза.

Из изложенного видно, что до работ П. А. Генкеля и Е. 3. Ок- 
ниной (1945, 1948) это явление наблюдалось, но не было понято 
его настоящее значение; авторы описывали этот процесс обособ
ления протоплазмы как плазмолиз, хотя в его основе лежат 
отнюдь не осмотические явления, а глубокие изменения обмена. 
Само понятие «обособление протоплазмы» и его значение были 
выяснены в упомянутых выше работах П. А. Генкеля и Окниной 
(1945, 1948) и ряде других (Генкель, 1948; Генкель и Ситникова, 
1950, 1954; Сатарова, 1948, 1950; Окнина, 1948, 1953; Ситникова, 
1950, 1956; Петровская, 1954, 1955; Пененжек и Висьневская, 1954; 
Коломиец, 1955; Кыдрев и Салчева, 1955; Христов, Георгиев, 
Москов, 1956; Окнина и Барская, 1957; Лупарева, 1958; Родченко,

Рис. 21. Обособление протоплазмы в ;ор 
неклубнях гладиолуса (по Сатаровой)
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1959; Москов, 1959; Суркова, 1962; СЫгПец 1953; СЫгПец Бкиап, 
1957 и др.).

Какое же значение в морозоустойчивости растений имеет про
цесс обособления протоплазмы?

Феномен обособления протоплазмы, несомненно, подтверждает 
теоретические представления Н. А. Максимова (1913) о повреж
дающем действии кристаллов льда, образующихся в межклетни-

Рис. 22. Плазмодесмы в клетках веге
тирующих растений ясеня Fraxinus ex

celsior (по Ситниковой)

Рис. 23. Обособление протоплазмы 
в клетках коры в состоянии покоя у 
растений ясеня Fraxinus excelsior 

(по Ситниковой)

ках, на обезвоживающуюся протоплазму клеток и, в частности, на 
ее поверхностный слой.

Легко понять, что наличие обособления протоплазмы полностью 
сводит на нет отрицательное действие кристаллов льда, давящих 
на оболочку клетки, так как протоплазма уже вышла из оболочки. 
Однако защитная функция процесса обособления протоплазмы 
сводится, очевидно, не только к устранению механического давле
ния льда на протоплазму. Вторым ее значением является перерыв 
путей кристаллизации. Отсутствие протоплазматической связи 
между клетками препятствует процессу кристаллизации воды, 
который может быстро распространяться по тканям при наличии 
плазмодесм. Наконец, при обезвоживании не наблюдается 
отрицательного тургора, и протоплазма не испытывает тех боль
ших натяжений, которые возникают при сильном обезвоживании 
во время вегетации, когда процесса обособления протоплазмы не
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происходит. Таковы, по нашему мнению, основные значения про
цесса обособления протоплазмы в морозоустойчивости растений.

Явление обособления протоплазмы свидетельствует о большой 
сложности процесса подготовки растения к зимнему периоду. Для 
того чтобы происходил процесс обособления протоплазмы, необ
ходимо глубокое изменение направленности обмена веществ в сто
рону образования липоидов и малоподвижных комплексов запас
ных веществ, что и приводит к снижению интенсивности физио
лого-биохимических процессов и к прекращению роста.

Следует отметить особенно интенсивное накопление липоидов 
в образовательных тканях и в первую очередь в точках роста и 
камбиальной ткани. О том, как возник процесс обособления про
топлазмы, можно составить представление из знакомства с рабо
тами, посвященными изучению ростовых процессов в растении. 
По данным Тимана и его сотрудников (Thimann a. oth. 1948, 
1951; Thimann, 1949), влияние ауксинов на рост тесно связано с 
дыханием и превращением веществ. Боннер (Bonner, 1936) уста
новил на колеоптилях овса непосредственную зависимость роста 
от дыхания; при обработке цианидом рост подавлялся одинаково 
с дыханием. В дальнейших опытах Тимана в качестве ингибитора 
дыхания брался не цианид, который влияет на любой вид дыха
ния, а более специфические ингибиторы (монойодуксусная кис
лота и др.), тормозящие различные дегидразы. При этом выясни
лось, что ингибиторы, вызывающие полную приостановку роста, 
оказывают лишь небольшое влияние на общее дыхание. Отсюда 
был сделан вывод, что только небольшая часть энергии1 дыхания 
используется на рост. Следующим этапом этих работ было уста
новление ускоряющего действия кислот, входящих в цикл Кребса, 
на рост растений. На этом основании и было сделано заключение, 
чго дыхание связано с ростом — дыхание роста.

По данным Тимана и его сотрудников, по мере роста накапли
ваются вещества, влияющие на ход цикла Кребса и таким путем 
тормозящие рост. Гетероауксин рассматривается ими как вещест
во, защищающее превращение кислот, происходящее в цикле 
Кребса, от образующихся в растении веществ, тормозящих рост. 
Действие ингибиторов (йодацетат, арсенит и Na-флюорид) проти
воположно действию гетероауксина (Christensen a. Thimann, 1950). 
В то время как гетероауксин способствует превращению жиров в 
сахара, ингибиторы тормозят этот процесс. Таким образом, в рас
тении при помощи образующихся в них естественных тормозящих 
рост веществ создаются условия, при которых обмен веществ идет 
в сторону образования жиров и остановки ростовых процессов. 
Очевидно, изменение работы КоА в этом направлении характер
но для состояния покоя.

Вегис (Vegis, 1955, 1964) считает, что, исходя из этих работ, 
можно понять и образование сплошных липоидных слоев у ряда 
древесных растений. Очевидно, всякая остановка роста связана с 
изменением обмена в сторону образования жиров и жироподоб
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ных веществ. Отсюда понятно и значительное увеличение жиров у 
всех растений в состоянии покоя. С нашей точки зрения в процес
се эволюции у древесных растений и выработалось свойство обра
зовывать сплошной липоидный слой на поверхности протоплаз
мы, что способствует увеличению морозоустойчивости и перезимов
ке растений.

Из особенностей протоплазмы закаленных (покоящихся) расте
ний следует отметить большую структуризацию (зернистость) плаз
мы и скопление хлоропластов около ядра. По данным Т. С. Сула- 
кадзе (1949) pH клеточного сока у закаленных растений лежит в 
более кислой области, гН сдвинуто в сторону окисления, наблю
дается высокая дисперсность коллоидов, вязкость и эластичность 
протоплазмы. Показано, что даже после первой фазы закалива
ния наблюдается дифференциация плазмы. Поверхностный слой 
приобретает щелочную реакцию, высокую дисперсность и малую 
вязкость. После прохождения первой фазы закаливания кислот
ность уменьшалась, а проницаемость падала (Сулакадзе и Эллен- 
горн, 1946).

Т. С. Сулакадзе (1960), пользуясь той же методикой, изучала 
внутриклеточные изменения в эпидермисе листьев у цитрусовых 
(лимон, апельсин, грейпфрут, трифолиат), а также у персика. Так 
же как и при изучении предыдущих объектов, наблюдалось уси
ление кислых и окислительных свойств у клеток в зимний период. 
Протоплазма характеризовалась высокой вязкостью и эластич
ностью и пониженной дисперсностью. Об эластичности протоплаз
мы автор -судила по повреждению клеток от деплазмолиза. В то 
время как незакаленные повреждались после второго плазмолиза, 
закаленные растения переносили трехкратный плазмолиз и де
плазмолиз без повреждения.

При изложении вопроса об изменениях протоплазмы у расте
ний в состоянии покоя невольно возникает мысль о возможности 
тождества между второй фазой закаливания и процессом обособ
ления протоплазмы. Доказательства этого положения имеются в 
работах Г. М. Живухиной (1960), П. А. Генкеля и Г. М. Живухи
ной (1959), проведенных с сортами озимой пшеницы. Румынский 
ученый Кирилей (СЫгПеу, 1953; СЫгПеу, Б1:о1ап, 1957) наблюдал 
процесс обособления протоплазмы в листьях озимой пшеницы, а 
Живухина только в узлах кущения и в точках роста. Очевидно, в 
более суровом климате Москвы, под большим снеговым покровом, 
обособления протоплазмы в листьях у пшеницы не происходит.

Состояние покоя у пшеницы, по данным Живухиной, оказа
лось неглубоким, так как взятые в поле монолиты с пшеницей, 
перенесенные в лабораторные условия без всяких воздействий* 
выходили из покоя через 7—9 дней, что полностью совпадает с дан
ными Ф. М. Куперман (1949). В работе Живухиной была просле
жена последовательность процессов, определяющих переход расте
ний в состояние покоя. Для этого в течение осенних месяцев опре
делялось содержание углеводов в узлах кущения у озимых пше
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ниц. Одновременно устанавливался срок наступления обособления 
протоплазмы. Сахара определялись хроматографически, по видо
измененному А. Н. Бояркиным (1955) методу. В сентябре — октяб
ре отмечалось наличие следов глюкозы и фруктозы. Одновременно 
обнаружено значительное количество крахмала в клетках парен
химы коры и сердцевинной паренхимы узла кущения. Быстрое воз
растание количества глюкозы и фруктозы и полное исчезновение 
крахмала в тканях узла кущения наблюдались с 1 /XI по 13/Х1, 
когда температура упала до 2, 3° С. Из этого наблюдения можно 
сделать заключение об увеличении содержания сахаров у озимых 
не только в результате значительной интенсивности фотосинтеза, 
но и за счет перехода крахмала в сахара. Начало обособления 
протоплазмы в клетках узла кущения озимых пшениц отмечено 
после интенсивного накопления сахаров и падения температуры 
воздуха от —2 до —8° С.

Таким образом, обособление протоплазмы, так же как и вторая 
фаза закаливания, происходит при небольших отрицательных тем
пературах. Это позволяет считать, что обособление протоплазмы 
осуществляется на второй фазе, вернее, составляет часть второй 
фазы закаливания.

Наиболее глубокий покой у пшениц наблюдается в декабре, 
январе и начале февраля. В это время обособление протоплазмы 
исчезает после пребывания растений при комнатной температуре 
через 10 дней. К концу февраля глубина покоя резко снижается. 
В пробе, взятой 24/11 и поставленной в условия комнатной темпе
ратуры, уже 26/11 обособления протоплазмы не наблюдалось. 
Глубина покоя у разных сортов неодинакова. Так, например, у 
маломорозостойкого в условиях Подмосковья сорта Гостианум 237, 
поставленного на отрастание, обособление протоплазмы в первой 
декаде декабря закончилось на четвертые сутки, а у более морозо- 
стойких сортов Ульяновка и Петровская 7 оно прекращалось на 
восьмые сутки. В специально поставленном опыте с искусственным 
удлинением дня удалось выяснить, что обособление протоплазмы 
не происходит у растений, которые находятся в конце световой 
стадии; такие растения вымерзают. Окончание стадии яровизации 
не препятствует переходу растения в состояние покоя. Получен
ные данные полностью подтверждают результаты работы А. К. Фе
дорова (1959), показавшего потерю озимыми зерновыми культура
ми морозоустойчивости лишь в конце световой стадии, а не на ста
дии яровизации, как считали до этого времени.

Результаты экспериментальных работ Живухиной отчетливо 
показали сходство второй фазы закаливания и процесса обо
собления протоплазмы. Здесь следует еще раз подчеркнуть, что 
под процессом обособления протоплазмы нами понимаются все те 
сложные физико-химические и биохимические изменения в прото
плазме, которые и приводят в конечном итоге к разобщению плазмо- 
десм, потере части свободной воды растением, переходу значитель
ного количества воды в связанное состояние, увеличению вязкости
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протоплазмы и количества белково-липоидных соединений, умень
шению интенсивности обмена веществ. У травянистых растений, 
как уже было отмечено, липоидный слой не образуется.

В некоторых наблюдениях обнаружено наличие многослойной 
плазмалеммы у покоящихся растений, которая, так же как и 
сплошной липоидный слой, предохраняет клетки от избыточного 
поглощения и потери воды в зимнее время. Очевидно, для зимую
щих под снегом травянистых растений потери воды от высыхания 
менее опасны, чем для кустарников и деревьев, и у них, соответ
ственно, имеются менее совершенные способы защиты клетки от 
потери воды.

Прямая связь между морозоустойчивостью растений и обособ
лением протоплазмы была установлена П. А. Генкелем и 
О. А. Ситниковой (1954) на 13 видах древесных растений. В опы
тах сравнивались растения, выведенные из покоя, и растения, на
ходящиеся в состоянии покоя. Срезы веток подвергали замора
живанию в течение 20 мин, а затем срезы оттаивали, плазмоли- 
зировали и в них подсчитывали число оставшихся живыми 
(плазмолизированных) клеток. Все опыты дали очень четкие, и 
принципиально одинаковые результаты. Срезы вегетирующих рас
тений погибали, а находившиеся в состоянии покоя выживали- 
Приведем описание одного из опытов.

Сирень обыкновенная Syritigd vulgaris, покоящиеся ветки (сре
заны 7/11): плазмолиз в 1,5 М растворе сахарозы в большинстве 
клеток выпуклый, что свидетельствует о наличии покоя; плазмо- 
десмы не окрашивались. Вегетирующие ветки: плазмолиз в 1,5 М 
растворе сахарозы только вогнутый; плазмодесмы пронизывают 
оболочки густой сетью. Число неповрежденных после заморажива
ния клеток: в покоящихся ветках — 94,7%, в вегетирующих—0,8%.

Из приведенного примера совершенно ясно, что растения в со
стоянии покоя, имеющие хорошо выраженное обособление прото
плазмы (выпуклый плазмолиз, отсутствие плазмодесм), действи
тельно отличаются более высокой морозоустойчивостью.

Из косвенных методов, подтверждающих наличие процесса 
обособления протоплазмы, можно назвать установленный 
О. А. Ситниковой (1950) факт возможности определять осмотиче
ское давление в покоящихся клетках при помощи плазмометриче
ского метода, предложенного Гофлером (НбИег, 1918).

Как известно, метод этот может применяться только к тем 
клеткам, которые -сразу образуют выпуклый плазмолиз. Посколь
ку у покоящихся клеток выпуклый плазмолиз наступает момен
тально (время плазмолиза, т. е. переход вогнутого плазмолиза в 
выпуклый, равно нулю), то естественно было предположить воз
можность применения плазмометрического метода для определе
ния у них осмотического давления.

В работе Ситниковой сравнивались три метода: метод плазмо
литический, метод Барджера и плазмометрический. В период ве
гетации плазмометрический метод дал совершенно несравнимые
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данные с обоими упомянутыми выше методами, а в период состоя
ния покоя они оказались очень близкими.

Наиболее общим косвенным доказательством наличия обособ
ления протоплазмы является время плазмолиза, равное нулю, т. е. 
образование выпуклого плазмолиза в растворе сахарозы без фазы 
вогнутого плазмолиза. Отсутствие зимой вогнутого плазмолиза 
и наличие выпуклого было открыто Левиттом и Скартом (Levitt 
a. Scarth, 1936) у яблонь. Однако сами авторы дали ему

неверное объяснение. По их мнению, наличие выпуклого плазмо
лиза свидетельствует о малой вязкости протоплазмы. Позднее 
было показано (Генкель и Окнина, 1948), что сразу возникающий 
выпуклый плазмолиз свидетельствует о наличии процесса обособ
ления протоплазмы и может служить критерием для установле
ния состояния покоя и его глубины (рис. 24). Клетки, на
ходящиеся в покое, дают выпуклый плазмолиз; клетки, дающие 
вогнутый плазмолиз, находятся в состоянии вегетации; если в 
срезах наблюдается смешанная картина, т. е. часть клеток обра
зует выпуклый, а другая — вогнутый плазмолиз, то это свидетель
ствует о том, что ткань растения или входит, или уже выходит из 
состояния покоя (рис. 25).

Клетки любой ткани не входят в состояние покоя и не выходят 
из него одновременно. Процесс этот начинается в одних тканях 
раньше, в других — позднее. Так, например, у листовых почек пер

Рис. 24. Выпуклый плазмолиз в мо« 
лярном растворе сахарозы в клет
ках коры в состоянии покоя у ра
стений ясеня Fraxinus excelsior (по 

Ситниковой)

Рис. 25. Вогнутый плазмолиз 
в молярном растворе сахаро
зы в клетках коры вегетиру
ющих растений ясеня Fraxi- 
tius excelsior (по Ситнико

вой)
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выми в покой впадают клетки кроющих чешуй и они же последни
ми и выходят из него. Наличие выпуклого плазмолиза в растворе 
сахарозы подтверждено рядом авторов, в частности в работе 
Крулль (Кгиіі, 1960).

В последней работе факт разобщения плазмодесм у ряда дре
весных пород подтвержден не был. Крулль применяла ту же ме
тодику окрашивания, что и Е. 3. Окнина (1948). Чем же объяс
нить такое резкое расхождение между данными вышеназванных 
исследователей? Наиболее вероятным предположением можно счи
тать, что оно вызвано разницей климатических условий (Бонн и 
Москва). Минимальная температура, наблюдавшаяся Крулль, 
была —7,1° С в 1956 г.; —8,9° С в 1957 г.; —4° С в 1958 г. и —6,3° С 
в 1959 г. Таким образом, минимальные температуры, наблюдав
шиеся этим автором., совпадают с условиями, при которых расте
ние только начинает переходить в глубокий покой, при котором и 
происходит процесс обособления протоплазмы. Во всяком случае 
непосредственные наблюдения за зимним состоянием плазмодесм, 
проведенные Я. Пененжек и Я. Висьневской (1954) в Польше 
и О. А. Ситниковой (1950) в условиях Москвы, полностью подтвер
дили данные Окниной.

Ссылку Крулль на то, что в зерновках пшеницы плазмодесмы 
наблюдались рядом исследователей, вряд ли можно считать дока
зательной, так, как во всех случаях наличие плазмодесм изучалось 
в семенах после их набухания в воде. Оставшееся для этого авто
ра неизвестным исследование О. А. Ситниковой (1950) показало, 
что в семенах при их. намачивании восстановление плазмодесм 
происходит не сразу, а в течение нескольких часов.

В. Я. Александров^ М. И. Лютова и Н. А. Фельдман (1959) от
мечают, что у исследованных ими объектов (ряд злаков, копытень 
и др.) визуально они не наблюдали явлений обоербления прото
плазмы. К сожалению, авторы не обратили внимания на то, что в 
ряде работ неоднократно отмечалось отсутствие визуальной кар
тины обособления протоплазмы. В частности, у пшениц обособле
ние протоплазмы в листьях в условиях Москвы обычно не наблю
дается, это можно видеть лишь в узлах кущения и точках роста 
(Живухина, 1960).

Следует отметить, что обособление протоплазмы важно не в 
морфологическом смысле, как отход протоплазмы от стенок кле
ток, а как ее выход из оболочек (разобщение плазмодесм). '

В последнее время (Генкель и Пронина, 1963) была показана 
возможность выделения плазмолизированного протопласта из по
коящихся клеток эпидермиса чешуи обыкновенного лука, в то 
время как из эпидермиса лука, вышедшего из покоя, удавалось 
только выделение тонопластов; протоплазма выделялась в дезор
ганизованном виде. Данные наблюдения показывают, что дейст
вительно в состоянии покоя благодаря наличию процесса обособ
ления протоплазмы ее возможно выделить в неповрежденном 
виде.
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II. А. Генкелем и Е, 3. Окниной (1964) проведены опыты по вы* 
делению протопластов на клеток семян е помощью фильтрагола 
(ферментов, полученных из культуры гриба Aspergillus niger), вы
ращенного на стерильных ломтиках картофеля, моркови и на се
менах овса по методике Кокинга (Cocking, 1960). Фильтрагол 
растворял целлюлозные оболочки клеток и при этом наблюдалась 
следующая картина. Клетки покоящихся семян (точки роста, ко
решок семени) тыквы, вишни лежали изолированно друг от дру
га, в то время как клетки семян, вышедших из покоя, оставались 
соединенными плазмодесмами. Эти опыты нельзя не признать ре
шающими в отношении доказательства наличия обособления про-

Рис. 26. Выпуклый плазмолиз эпидермиса чешуи лука. А — в состоянии покоя; 
хехтовские нити отсутствуют; Б — наличие хехтовских нитей у вышедших из сос
тояния покоя клеток (через 30 мин после начала плазмолиза). (Фазовый контраст; 

увеличение Х1500) (по Генкелю и Банановой, 1965)

топлазмы в покоящихся клетках. Все приведенные выше доказа
тельства наличия обособления протоплазмы опровергают утверж
дения В. Я. Александрова и Г. Г. Шухминой (1964) о том, что яв
ления обособления протоплазмы не существует, так как они не 
наблюдали его визуально. Наблюдений за состоянием плазмодесм 
и проверки других данных, полученных Генкелем с сотрудниками, 
они не проводили. В своих же работах Генкель и Окнина (1964) 
неоднократно подчеркивали, что обособление протоплазмы ви
зуально очень часто не обнаруживается.

О различии поверхности протопласта в состоянии покоя и во 
время вегетации свидетельствуют данные ГГ А. Генкеля и 
Л. В. Банановой (1965), которые на эпидермисе чешуи лука обык
новенного, почках сирени и тополя бальзамического наблюдали 
наличие хехтовских нитей и их полное отсутствие при плазмолизе 
в растворах сахарозы, хлористого и азотнокислого калия 
(рис. 26, А). Оказалось, что хехтовские нити являются хорошим, 
диагностическим признаком для определения состояния 
клеток — состояния глубокого или вынужденного покоя и вегета
ции. В глубоком покое при плазмолизе хехтовских нитей не обра
зуется, в вынужденном они появляются в небольшом числе и, на
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конец, при выходе из покоя хехтовских нитей много (см. рис. 26,Б). 
Весьма вероятно, что хехтовские нити являются не чем иным, как 
плазмодесмами, вытянутыми из оболочек клетки при плазмолизе. 
Наконец, было показано, что клетки эпидермиса чешуи лука обык
новенного в состоянии покоя лучше выносят обезвоживание, чем 
клетки вегетирующего лука (Генкель и Пронина, 1964) (рис. 27).

,Несомненно, очень интересным обстоятельством является обо
собление протоплазмы и отсутствие плазмодесм у покоящихся се
мян и их наличие у вышедших из покоя (Ситникова, 1950; Окни- 
на, 1953). У семян (тополь, ивы) плазмодесмы не разобщаются и 
семена при хранении быстро теряют свою всхожесть (Ситникова, 
1950). В работе Генкеля и Чжао Ши-сюй (1958) показано, что в се-

А Б
Рис. 27. Клетки эпидермиса чешуи лука, выдержанные в течение полутора часов 
в эксикаторе над серной кислотой (1 : 1). Л — клетки растения в состоянии покоя; 
после опыта клетки живы (плазмолизируются); Б — клетки вегетирующего расте

ния мертвы (плазмолиза нет) (по Генкелю и Прониной)

менах кофе обособление протоплазмы отсутствует и при действии 
подсушивания или высокой температуры происходит разрыв плаз- 
модесм, гибель клеток и, естественно, потеря всхожести.

Итак, следует отметить следующие доказательства процесса 
обособления протоплазмы в состоянии покоя: 1) непосредст
венные визуальные микроскопические наблюдения живых 
препаратов; 2) наблюдение фиксированных (смесью Флемминга, 
Рего и др.) препаратов; 3) наблюдение над разобщением плазмо- 
десм (окрашенные препараты); 4) наблюдение над плазмодесма- 
ми жцвых препаратов в фазовом контрасте; 5) моментальное обра
зование выпуклого плазмолиза без фазы вогнутого в растворе 
сахарозы; 6) возможность определения осмотического давления кле
ток плазмометрическим путем в зимнее время; 7) возможность вы
деления протопластов из перерезанных покоящихся клеток; 8) на
личие плазмодесм у вышедших из покоя клеток семян, обработан
ных фильтраголО'М, и их отсутствие у семян в состоянии покоя; 
9) способность лучше переносить обезвоживание у растений в со
стоянии покоя; 10) отсутствие хехтовских нитей при плазмолизе 
в глубоком покое и их наличие в период вегетации; 11) отсутствие
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плазмодесм в семенах растений в состоянии покоя и их наличие у 
семян, быстро теряющих всхожесть (ива, тополь, кофе).

Интересные закономерности изменений химического состава 
протоплазмы в состоянии покоя на примере красного клевера и 
озимой пшеницы установил И. Г. Сулейманов (1960, 1961, 1964). 
В зимнее время увеличивается количество липопротеидов, связан
ных липоидов, общего азота и уменьшается содержание нуклео- 
протеидов, свободных липоидов и общего фосфора. Уменьшается 
соотношение между альбуминами и глобулинами. Количество аль
буминов, по сравнению с глобулинами в зимующих органах воз
растает. Кроме того, автор констатирует наличие измене
ний в самих глобулинах. Зимой в состав глобулинов входят 
аминокислоты ароматического ряда (фенилаланин, тирозин и трип
тофан) и их нет совсем или очень мало летом. Эти факты свиде
тельствуют об иной структуре глобулинов в зимнее время.

Помимо изменений высокополимерных соединений, оказываю
щих влияние на структуру протоплазмы, изменяются и низкополи
мерные вещества — сахара, аминокислоты и другие соединения. 
Увеличение содержания сахаров зимой способствуют стабилизации 
протоплазмы. Уменьшается количество дикарбоновых кислот и их 
амидов (глютамин). Обладая длинной молекулой, эти вещества 
вызывают некоторое разрыхление протоплазмы; уменьшение их 
количества приводит к уплотнению протоплазмы. Смещение кис
лотности зимой в щелочную сторону вызывает увеличение отри
цательно заряженных ионов, что меняет окислительно-восстанови
тельные условия, отражаясь на строении молекул амфолитов. 
В протоплазме возрастает упорядоченность липопротеидов, а так
же количество связанной воды. Перечисленные свойства обуслов
ливают большую стабилизацию, уплотненность и упорядоченность 
структур протоплазмы и вызывают повышенную устойчивость рас
тений к низким температурам.

Многие из установленных -Сулеймановым особенностей хорошо 
согласуются с данными, полученными при изучении обособления 
протоплазмы. Более тесная связь с липоидами и упорядоченность 
(образование сплошных липоидных слоев) отмечалась многими 
авторами, изучавшими процесс обособления протоплазмы. Если в 
работах П. А. Генкеля и Е. 3. Окниной (1954) липопротеиды ока
зались более устойчивы к высокой температуре у покоящихся рас
тений, то, по данным Сулейманова (1960, 1961), они более устой
чивы и к действию ультрафиолетовых лучей, ультразвуку, а также 
к ферментативному гидролизу. В заключение Сулейманов приводит 
данные о благоприятной роли фосфорно-калийных удобрений, вне
сенных летом» для образования более прочной структуры прото
плазмы зимой.

Установленные Генкелем и Окниной признаки, а также неко
торые другие свойства (наличие липоидных слоев) и соответству
ющие наблюдения за динамикой содержания запасных питатель
ных веществ могут быть использованы для диагностики покоя и
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морозоустойчивости древесных растений. Последнее было предло
жено Генкелем и Окниной (1954) и изложено в специальных мето
дических указаниях. Авторы в течение ряда лет сравнивали данные 
своего метода с данными многолетних наблюдений плодоводов в 
г. Мичуринске.

В основу диагностики морозоустойчивости плодовых культур 
были положены следующие признаки: 1) наличие выпуклого
плазмолиза в растворе сахарозы или хлористого натрия (если из
вестно, что в состоянии вегетации хлористый натрий не дает вы
пуклого плазмолиза); 2) наличие липоидных слоев на поверхности 
протоплазмы (реакция с Суданом III или шарлахом); 3) реакция 
с осмиевой кислотой на редуцирующие вещества (характерна для 
многих морозоустойчивых растений); 4) скорость наступления 
колпачкового плазмолиза в роданистых солях.

У морозоустойчивых сортов в связи с образованием липоидно- 
го слоя очень замедлено проникновение роданистых солей в мезо- 
плазму и ее набухание. Если плазмолиз в роданистых солях на
ступает через 1—2 мин в клетках вегетирующего растения, то в 
клетках растения, находящегося в состоянии покоя, этот процесс 
длится от 10 до 30—40 мин. Чем устойчивее сорт к морозу, тем 
он имеет более мощные липоидные слои, тем Дольше не наступает 
колпачковый плазмолиз. В некоторые неблагоприятные для пере- 
зимовывания зимы даже у морозоустойчивых сортов колпачко
вый плазмолиз наступает очень быстро. Помимо свойств самой 
протоплазмы при диагностике морозоустойчивости большую роль 
может оказать изучение динамики содержания питательных ве
ществ (крахмала, жиров, сахаров, белков и аминокислот).

Проведенное этим путем диагностирование у плодовых пол
ностью совпало с многолетними наблюдениями плодоводов. В сов
местных работах Е. 3. Окниной и А. Я. Кузьмина (1955) показана 
возможность диагностирования морозоустойчивости у винограда. 
В настоящее время методика используется рядом плодоводов при 
выведении новых сортов слив (Еремин, 1958) и других плодовых 
культур (Ряднова, 1957, 1958).

Очень важен для диагностики морозоустойчивости и процесс 
вызревания древесины. Е. И. Барская (1961) установила, что для 
вызревшей древесины характерны полная дифференциация и пре
кращение деятельности камбия. Лигнификация не всегда сопро
вождает повышение морозоустойчивости, и морозоустойчивость не 
всегда коррелирует со степенью лигнйфикации. Одревеснение 
зависит от двух форм лигнина, поэтому Барская предлагает для 
определения степени одревеснения применять одновременно две 
реакции: флороглюциновую и перманганатную (реакция Мейле). 
Компонент лигнина, определяемый по реакции с флороглюцином 
(компонент Ф), придает ломкость и хрупкость клеточным оболоч
кам; компонент лигнина, устанавливаемый по реакции с перман
ганатом (компонент М), наоборот, сохраняет эластичность оболоч
ки. Эти два вида лигнина образуются часто одновременно, но в
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различных тканях побега. Таким образом, морозоустойчивость 
зависит не только от вызревания древесины, но и от окончания 
деятельности камбия и полной дифференциации клеток древе
сины.

Изучение состояния покоя показало наличие обособления про
топлазмы как в клетках постоянных, закончивших свой рост тка
ней, так и в растущих меристемах (точки роста, камбий) и это 
вполне понятно, так как противостоят морозу все клетки и 
ткани организма. Однако покой, как уже отмечалось, представ
ляет собой более сложное состояние организма, в котором прини
мают участие и процессы, связанные с ростом, а через них и с 
развитием растительного организма. Для прохождения этих про
цессов, подготавливающих нормальное возобновление ростовых 
процессов, в большинстве случаев необходимо влияние понижен
ных температур..

О необходимости влияния пониженных температур для возоб
новления нормального роста свидетельствует ряд работ. Е. С. Мо
роз (1940, 1948) отметил необходимость пониженных температур 
для прохождения покоя у большинства изученных им древесных 
пород. Н. Ф. Соколова (1939, 1940) указывает, что для прохож
дения покоя и возобновления роста у персика и миндаля необ
ходима температура несколько выше нуля. При 18—20° С растения 
не проходят покоя и не трогаются в рост. Перенося растения после 
окончания роста в помещение с температурой 1—6° С на срок в 
два или два с половиной месяца, можно вызвать прохождение 
трех вегетаций за один год. И. П. Щербаков (1960), изучавший 
в условиях Якутии период покоя у березы и сосны, отметил, что 
без периода охлаждения осенью почки при переносе ветвей и рас
тений в сосудах в благоприятные условия неспособны к нормаль
ному росту. М. А. Ионова (1958), работавшая в Тамбовской об
ласти, полагает, что низкие температуры необходимы для роста 
абрикосов. Ю. Л. Гужев (1959) указывает на необходимость холо
да для растений умеренного климата, у которых покой проходит 
при температурах от 0 до 10° С. Более южные итальянские сорта 
винограда могут проходить покой не только при пониженных тем
пературах.

Особенно большое значение влиянию пониженных температур 
для древесных пород отводят Л. И. Сергеев и его сотрудники 
(Сергеев, 1951, 1953; Сергеева, 1952; Сергеев, Байков и Сергеева, 
1957). Вышеупомянутые авторы считают, что для нормального 
развития цветочных почек персика, маслины, сливы, вишни, ябло
ни необходим период пониженных температур от 0 до 10° С. Ка
дочные растения в теплице при температуре выше 10° С оказа
лись неспособными образовывать цветки, за исключением инжира, 
который зацветал при температуре в 12° С и выше. Л. И. Сер
геев и О. А. Забранская (1955) считают доказанным наличие двух 
стадий в онтогенезе цветочных почек. Прохождение первой ста
дии связано с пониженными температурами, второй — с повышен
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ными. По их данным, различные породы косточковых отличаются 
друг от друга продолжительностью первой и второй стадий.

В зарубежной литературе также неоднократно отмечалась 
роль пониженных температур для нормального завершения перио
да покоя. Так, например, Штехелин и Вурглер (Stachelin u. Wurg- 
ler, 1953) изучали действие холода, паров синильной кислоты и 
этиленхлоргидрина на развитие почек сливы, вишни, персика,, 
груши и яблони. Авторы пришли к выводу, что для нормального* 
распускания почек необходимо влияние пониженных температур- 
в течение определенного периода. Обработка груши парами си
нильной кислоты ускоряет развитие почек, но не может заменить 
действие пониженной температуры. Другие авторы (Weinberger,. 
1956; Brown, 1957), работавшие с персиками и абрикосами в ус
ловиях Калифорнии, считают необходимым влияние пониженной' 
температуры для нормального распускания почек. В теплые годы 
персики иногда не зацветают. Л. И. Сергеев с сотрудниками (1961) 
полагает, что процессы, обусловливающие развитие почек (е нашей 
точки зрения — рост), не проходят без периода предварительного 
охлаждения почек. Я. С. Нестеров (1962) и ряд других авторов 
отмечают, что имеется ряд случаев, когда нормальный рост почек 
осуществляется без предварительного охлаждения.

Обратимся к работам, в которых сделаны попытки подойти к 
пониманию явлений, которые происходят в растении, находящем
ся в состоянии покоя. В ряде работ (Генкель, 1948; Генкель и Ок- 
нина, 1948) были отмечены процессы, связанные с дальнейшим 
осуществлением процессов роста по выходе растения из покоя. 
Установлен так же тесный контакт ядра с протоплазмой в клетках 
растения, находящегося в состоянии покоя. Прослежено и состояние 
нуклеиновых кислот в растении (Сатарова, 1950; Петровская, 
1954; Окнина и Барская, 1957; Барская и Окнина, 1959). Нуклеи
новый обмен претерпевает значительные изменения в состоянии 
покоя. Реакции на рибонуклеиновую и дезоксирибонуклеиновую 
кислоты почти полностью отсутствуют в состоянии покоя, лишь 
перед выходом из покоя наблюдается интенсивное накопление РНК,, 
а затем и ДНК. Однако между выходом из покоя и размножением 
клеток путем митоза проходит еще значительный период времени. 
Для красного клевера этот период составляет около двух недель 
(Коломиец, 1955).

Невольно напрашивается вывод о том, что в состоянии орга
нического покоя происходят весьма глубокие изменения в белко
во-нуклеиновом обмене, которые приводят к известному обнов
лению клеток. Аналогичные явления наблюдаются и в покое у се
мян. Можно считать, что этот процесс очень важен, так как без 
него семена плохо прорастают, большая часть их гибнет, а остав
шиеся приносят ненормальные, обычно карликовые, растения.

Происходящие в это время изменения в эмбриональных клет
ках были названы, суммарно, эмбриоТгенным процессом, прохож
дение которого обязательно для растения и является фазой, необ
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ходимой для дальнейшего видимого роста. Процесс этот представ
ляет, по существу, период скрытого, подготовительного роста и 
протекает у большинства растений только при пониженных темпе
ратурах или по крайней мере в условиях приостановки видимого 
роста у тропических растений. В это время проходит активный 
процесс перестройки белковых структур и нуклеопротеидов клет
ки, обусловливающий значительное обновление клеточных струк
тур, что и позволяет растению продолжать усиленный рост в ве
сеннее время. Очевидно, у тропических растений этот процесс 
также происходит при частичном или полном сбрасывании лист
вы (период покоя). В семенах многолетних растений он протекает 
в процессе стратификации. В некоторых случаях влияние пони
женных температур ускоряет и зацветание — например, у перси
ка, иногда у яблони. Здесь, очевидно, не происходит прохождение 
стадии яровизации, а сильно ускоряется рост, приводящий к более 
«быстрому зацветанию, подобно тому как гиббереллин по опытам 
Ланга (Lang, 1956) и М. X. Чайлахяна (1958) вызывает зацвета
ние растений короткого дня на длинном дне. В последнее время 
показано (Разумов, 1960, 1961), что и растения короткого дня 
ускоряют цветение на непрерывном освещении под влиянием гиб- 
береллинов. Выяснено, что ускоряющее развитие действия гиб- 
береллинов связано с их влиянием на ростовые процессы.

Эмбриогенный процесс и составляет то, что обычно в литера
туре называется органическим покоем. Во время прохождения 
органического покоя растения неспособны прорастать; протекает 
он в меристематичееких тканях. Глубокий покой наступает или 
одновременно с органическим или несколько позднее, захватывает 
почти все ткани и в основном связан с процессом обособления 
протоплазмы.

У тропических и субтропических растений наблюдается органи
ческий покой. Очень часто у тропических растений он носит ло
кальный характер, т. е. в состояние покоя впадает отдельная 
ветвь или часть растения. Для чая давно было известно прекра
щение роста его отдельных побегов. М. А. Али-Заде (1958) пока
зал необходимость накопления нуклеиновых кислот для продол
жения нормального роста соответственных побегов. У тропических 
растений равномерного влажного климата, очевидно, процесс обо
собления протоплазмы полностью отсутствует, но органический 
покой в меристемах имеет место и этим объясняется у них вре
менное прекращение роста. У растений неравномерного тропиче
ского климата можно предположить возможность наличия про
цесса обособления протоплазмы, но здесь уже как защиты от не
благоприятных условий лета. Особенно хорошо это выражено у 
растений сухих степей, полупустынь и пустынь. Летний покой 
(обособление протоплазмы) наблюдается у корневых каучу
коносов (Сатарова, 1948, 1950), у растений хлопчатника при вы
ращивании его в крайне неблагоприятных условиях сильного за
соления (Строгонов, Окнина, 1961).
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Как нам представляется, во время органического покоя про
текают сложные процессы в нуклеиновом и белковом обмене. 
У тропических растений они идут при высоких температурах. Рас
тения нашего климата эти процессы проходят преимущественно 
при охлаждении; не исключена возможность, что при известных 
условиях они могут протекать и при более высоких температурах*. 
Однако правильность этих заключений может быть доказана лишь 
после соответственной экспериментальной проверки.

Таким образом, подводя итоги, можно отметить многообразную* 
роль покоя у растений. В покое проходит эмбриогенный процесс 
(органический покой), приводящий к процессам обновления и 
осуществлению нормального роста весной. Обособление протоплаз
мы, возникающее в результате процесса закаливания, и прекраще
ние роста в значительной мере обусловливают морозоустойчивость 
и зимостойкость растений.

ПРОЦЕСС ВИТРИФИКАЦИИ ПРОТОПЛАЗМЫ

Процесс витрификации, или переход протоплазмы в стекловид
ное состояние, был открыт Лайетом (Ьиуе1, 1937) и изучался им 
и его сотрудниками (1938, 1940). Некоторые организмы способны 
переносить температуру жидкого воздуха (—190° С). При витри
фикации имеющаяся в протоплазме вода застывает в аморфном 
виде, не образуя кристаллов льда, которые резко отрицательно 
влияют на организм.

Многие из организмов, погибающие при температурах порядка 
—20 или —30° С, при быстром замораживании витрифицируются 
и переносят температуры в —150, —200° С. По развиваемому 
Лайетом представлению, к трем состояниям вещества (твердое, 
жидкое, газообразное) можно прибавить еще и четвертое — стек
ловидное. При понижении температуры жидкость, проходя точку 
плавления, переходит в твердое состояние и при этом кристалли
зуется. В случае если точку плавления вещество проходит с очень 
большой быстротой, то кристаллы не успевают образоваться, и 
оно переходит в стекловидное состояние.

Обратный процесс перехода в жидкое состояние называется 
девитрификацией. Для того чтобы в организме прошел процесс 
витрификации, необходимо наличие небольших количеств воды в 
организме. Это условие очень важно, так как большое количество 
воды способствует образованию кристаллов льда, особенно при 
девитрификации. Так же как и витрификация, девитрификация 
должна проходить быстро, иначе кристаллы льда могут образовы
ваться в процессе девитрификации и организм погибнет. Об этом 
свидетельствуют,, например, работы с девитрификацией листьев 
мха (Ьиуе! а. ОеЬешо, 1938) (табл. 26).

Явления витрификации протоплазмы в какой-то мере объяс
няют высокую морозоустойчивость, которая достигается предвари
тельным (Бака!, 1956, 1960) и ступенчатым охлаждением
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(Туманов и Красавцев, 1959). Согласно Туманову, при ступенча- 
том снижении температуры количество незамерзающей воды все 
уменьшается и при —115° остается только гигроскопическая вода,, 
которая при еще более глубоком охлаждении до —195° должна 
вся перейти в лед. На этом основании он делает вывод, что мо
розоустойчивость северных древесных пород покоится не на изме
нении водоудерживающей способности коллоидов.

Т а б л и ц а  26
Выносливость листа мха Мтит в зависимости от содержания воды и скорости? 

девитрификаций (по Ьиуе! а. БеНешо, 1938)

Содержание воды,
% Способ обработки Выживаемость

организма

Более 65 медленная девитрификация . . ....................... погиб
быстрое нагревание .......................................... выжил

От 65 до 30 медленная девйтрифинация........................... часть погибла

Менее 30
быстрое нагревание.......................................... выжил
медленная девитрификация........................... выжил
быстрое нагревание .......................................... выжил

Исходя из вышеизложенного, можно сделать по крайней мере* 
два вывода: 1) витрификация протоплазмы, может быть достигну
та двумя путями: или путем быстрого охлаждения очень низкими 
температурами, или за счет медленного ступенчатого охлажде
ния; 2) витрификация при медленном ступенчатом охлаждении 
возможна лишь при наличии процесса обособления протоплазмы, 
который позволяет растению предохраняться от механического* 
повреждения кристаллами льда, образующимися в межклетниках,, 
а также, очевидно, между протопластом и стенками клеток.

Процесс витрификации очень интересен в общебиологическом: 
аспекте, так как обнаруживается возможность переживания орга
низмов при почти полной, или даже полной, приостановке жиз
ненных процессов.

П. Ю. Шмидт (1955), автор интересной и содержательной: 
книги по анабиозу, указывает, что при подобных низких темпера
турах жизнь полностью останавливается или прекращается, а за
тем восстанавливается заново. Мы отмечали, что протоплазма 
при витрификации сохраняет свою структуру. А. И. Опарин 
(1960) очень удачно отметил разницу между остановкой жизни 
или смертью и анабиозом: «Состояние анабиоза широко распро
странено в живой природе. Оно принципиально отличается от 
смерти тем, что при гибели организма многие реакции обмена со
храняют или даже увеличивают свою скорость, но их согласован
ность нарушается.

Напротив, при анабиозе, например, при обезвоживании клеток 
или при глубоком охлаждении,, взаимосогласованность реакций
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обмена сохраняется, но все они постепенно и равномерно снижают 
■свою скорость практически до нуля.

Поэтому при увлажнении или осторожном нагревании находя
щихся в состоянии анабиоза клеток, а также при прорастании 
спор имеется возможность возвращения указанных объектов к ак
тивной жизнедеятельности, но только в том случае, если перво
начальный порядок обмена сохраняется при этом качественно не
изменным» 1.

! ПОВЫШЕНИЕ МОРОЗОУСТОЙЧИВОСТИ РАСТЕНИЙ
ПУТЕМ СЕЛЕКЦИИ И АГРОТЕХНИЧЕСКИХ МЕРОПРИЯТИЙ

В познании явления морозоустойчивости растений и разработ
ке способов повышения морозоустойчивости огромную роль сыгра
ли работы И. В. Мичурина1 2, который, как известно, основной 
целью своей жизни считал создание высокоморозоустойчивых, уро
жайных и высококачественных сортов плодовых культур для 
средней полосы Советского Союза. Поставив перед собой част
ную задачу и решая ее с общебиологических позиций, он пришел 
к установлению ряда важных закономерностей в области инди

видуального развития и селекции растений. Мичурин показал, 
что, меняя окружающие условия, можно расшатать наследствен
ность организма и вызвать значительные изменения, наследуемые 
^следующими поколениями.

На основании многолетних работ с древесными растениями 
Мичурин отметил, что они проходят ряд качественных возрастных 
этапов развития: эмбриональный, молодой возраст, юношеский воз
даст, период возмужалости и старости. В молодом возрасте расте
ние отличается особой пластичностью и при перемене условий 
может сравнительно легко изменять формообразовательные про- 
:цессы. Исключительную пластичность проявляют гибридные 
растения с расшатанной наследственностью, полученные в резуль
тате половой или вегетативной гибридизации. У гибридных расте
ний формирование организма происходит сравнительно долго, до 
первых лет плодоношения дерева.

Мичурин показал, что при создании нового сорта необходим 
различный подход к этим разнокачественным периодам развития 
растений. В молодом возрасте для развития высокой морозоустой
чивости он предлагал давать растению спартанское воспитание, 
т. е. ограничивать его в отношении питания и количества воды. 
В период первых плодоношений, по его мнению, необходимо 
шредоставлять растению обильное питание для того, чтобы сфор
мировать у нового сорта плоды высокого качества. Таким образом, 
подчеркивая роль внешних условий, Мичурин установил, что их

1 А. И. О п а р и н .  Жизнь, ее природа, происхождение и развитие. М., Изд- 
жо АН СССР, 1960, стр. 162.

2 И. В. Мичурин .  Собр. соч., т. I—IV. М., Сельхозгиз, 1939—1940.

А  82



формообразующее влияние играет роль на определенных этапах: 
развития и что для этого лучше всего иметь организм с расшатан
ной наследственностью, т. е. полученный в результате межсорто
вой, ме&вйдовой и даже межродовой гибридизации. Для преодо
ления нескрещиваемости он предложил ряд методов (вегетатив
ного сближения, посредника, смеси пыльцы), а для дальнейшего* 
формирования плодового растения — специальные приемы культу
ры, получившие у него название воспитания. При этом особую« 
роль он придавал методу ментора (воспитателя) путем его при
вивки на данное растение или, наоборот, использовав его в каче
стве подвоя. Применяя скрещивание для расшатывания наследст
венности и метод ментора, Мичурин создал морозоустойчивые 
сорта — Бельфлер китайку и Кандиль китайку, размноженные ве
гетативно на соответственных подвоях.

Понимание влияния окружающих условий на формирование* 
гибридных растений привело его к подбору таких систематически? 
или географически различающихся пар при скрещивании, которые* 
позволили ему предвидеть появление форм одновременно сочетаю
щих морозоустойчивость и высокое качество плодов. Таким путем, 
был создан сорт груши Бере зимняя Мичурина, которая соеди
няла устойчивость дикой уссурийской груши (мать) с высоким ка
чеством плодов груши Бере рояль (отец). Из пяти полученных: 
сеянцев только один стал родоначальником нового сорта. Однако* 
важно отметить то, что Мичурин предвидел его возникновение.

Работы Мичурина имеют исключительную ценность для позна
ния морозоустойчивости растений, так как дают в руки практика- 
оригинатора руководство для 'создания новых форм клонов плодо
вых растений.

Для повышения морозоустойчивости растений издавна приме
няются разнообразные агротехнические приемы. Приемы повыше
ния морозоустойчивости и зимостойкости неодинаковы для различ
ных культур, в частности для травянистых озимых растений и4 
плодово-ягодных культур.

Основными мероприятиями, способствующими перезимовке* 
озимых, являются снегозадержание и структурность почвы. Снего
вой покров отличается слабой теплопроводностью. И. М. Васильев; 
(1956) отмечает, что в окрестностях Москвы температура на по
верхности почвы под естественным снеговым покровом составляет- 
обычно около —4° С. Снегозадержание лучше всего осуществляет
ся лесозащитными полосами, затем кулисными парами, вспашкой 
снега и другими способами.

Посев озимых следует проводить в осевшую после вспашки 
почву. Для этой цели необходимо проводить посев примерно* 
через три недели после вспашки и прикапывать почву катком. 
Посев в осевшую почву предупреждает выпирание озими. Струк
турность почвы препятствует застою воды, создает лучшие усло
вия аэрации, улучшает водный режим и корневое питание расте
ний, и всем этим, естественно, способствует лучшей перезимовке.
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В то же время агротехнические мероприятия должны быть соче
таемы с селекционными. Особенно отзывчивы на хорошую агро
технику морозостойкие сорта. Например, пшеница Москов
ская 329, рожь Вятка, являются весьма морозостойкими. 
Однако при неправильной агротехнике нельзя от них ждать тех 
результатов, которые они могут дать при соблюдении надлежа
щих агротехнических мероприятий.

Для более морозоустойчивых плодово-ягодных культур также 
необходимо сочетание использования высокоморозоустойчивых 
сортов и. правильного ухода. Более чувствительные к морозу куль
туры, например виноград, у нас в СССР почти повсеместно при
капывают на зиму, после того как побеги созреют, т. е. прекратят 
рост, одревеснеют и вступят в состояние покоя. В северном и осо
бенно сибирском плодоводстве для крупноплодных сортов яблони 
применяют стелющиеся культуры. При этом деревья в значитель
ной мере укрываются снегом и не только хорошо перезимовывают, 
но и плодоносят. Способ этот был предложен сибирским плодово
дом Крутовским, а затем подробно изучен А. Д. Кизюриным 
(1937). Большое значение для перезимовки плодовых культур 
имеет их обрезка и формовка. Однако она должна производиться 
правильно, т. е. не вызывать усиленного роста, что, естественно, 
•поведет не к увеличению, а к̂  снижению морозоустойчивости.

Очень часто, особенно в географических районах с солнечными 
зимами (Дальний Восток, Киргизия и др.), растения повреждают
ся солнечными ожогами. Рядом исследований показано (Тырина, 
1952; Краевой и Окнина, 1954; Краевой, Окнина и Ипекджиян, 
1954), что под влиянием солнечных лучей происходит сильное 
■нагревание коры стволов с южной стороны. Клетки растений, об
ращенные на южную сторону, выходят из состояния покоя, т. е. у 
них заканчивается процесс обособления протоплазмы, и в вегети
рующем состоянии они повреждаются даже небольшими мороза
ми. В. А. Тырина установила этот факт на примере яблонь на 
Дальнем Востоке, а С. Я. Краевой, Е. 3. Окнина и В. М. Ипекджи
я н — для молодых дубков в лесополосах Волгоградской области.

Для предупреждения от ожогов И. М. Васильев (1950, 1951) 
предложил применение массовой побелки штаммов плодовых из
вестью. Аналогичное мероприятие для абрикосов предложил 
К. Г. Никитин (1949) на Краснодарской плодово-ягодной станции.

МОРОЗОУСТОЙЧИВОСТЬ РАСТЕНИЙ В ПЕРИОД ВЕГЕТАЦИИ

В предыдущих разделах было рассмотрено значение состояния 
покоя (закаливания) для морозоустойчивости растений. В приро
де, однако, имеются случаи, когда растения в период вегетации 
могут выдерживать значительные снижения температуры. Такие 
условия встречаются в высокогорье. Наиболее хорошо это явле
ние было исследовано М. М. Тюриной (1957) в горах Памира.



Автор изучала влияние низких температур (порядка от —10» 
до —22° С) на некоторые дикорастущие и культурные растения 
Памира. Своеобразие климата этого высокогорного района за
ключается в том, что в течение всего вегетационного периода на
блюдаются заморозки. В мае и июне они происходят практически 
ежедневно, а в июле и августе имеется наибольшее число безмо
розных дней. Безморозные дни составляют в это время примерно* 
70%. В сентябре число дней без заморозков колеблется от нуля; 
до трех дней (по разным годам). Таким образом, сильные замо
розки влияют на растения в течение всего вегетационного перио
да.

Часть растений высокогорий Памира очень быстро проходит 
свой цикл развития (Primula Moorkrofti Wall, Rhodiola pami- 
roalaica A. Bor.). Иными словами, эти растения развиваются по* 
типу эфемероидов. Большинство же изученных Тюриной растений: 
способны переносить заморозки до —10, —12° С, а некоторые по
вышают свою морозоустойчивость до —15, —20° С и даже не
сколько выше. Листья этих растений замерзают и становятся лом
кими, а затем с восходом солнца оттаивают и проявляют актив
ную жизнедеятельность, т. е. у них происходит рост, осуществ
ляются фотосинтез и другие физиологические процессы. Высокая 
морозоустойчивость характерна для таких растений высокогорных 
пустынь, как некоторые из видов полыни Artemisia skorniakowt:
С. Winkl и терескен Eurotia ceratoides С. А. М

Тюрина считает, что физиологические свойства, обусловливаю
щие высокую морозоустойчивость, неодинаковы у разных видов: 
также и на протяжении вегетационного периода. Молодые листья, 
не окончившие роста, способны выдерживать значительно большее* 
количество льда и обезвоживание клеток. Более старые листья по
вышают морозоустойчивость за счет увеличения содержания свя
занной (незамерзающей воды), что и возмещает их возросшую 
чувствительность к замерзанию. Наиболее низкая морозоустойчи
вость наблюдается в самое теплое время вегетационного периода. 
Автор отмечает различные пути, при помощи которых растения 
уменьшают содержание воды. Artemisia pamirica С  Winkl сильно* 
снижает содержание воды и увеличивает количество незамерзаю
щей воды за счет накопления растворимых углеводов, а у мекее- 
морозоустойчивого вида Zygophyllum obliquum М. Pop значитель
но повышается водоудерживающая способность листьев. Наиболь
шая морозоустойчивость достигается у растений Памира в зимнее? 
время в состоянии покоя.

Отмечая высокую и быструю способность растений Памира 
приспособляться к изменению температурных условии, Тюрина: 
указывает на изменения обмена веществ, приводящие к измене
ниям в биохимическом составе и физиологических свойствах расте
ний. Это мнение является, конечно, правильным, но носит очень 
общий характер и показывает, что многие стороны приспособи
тельной способности растений остались еще не вскрытыми.
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ЗИМОСТОЙКОСТЬ РАСТЕНИЙ

Зимостойкость растений — гораздо более широкое понятие, 
чем морозоустойчивость. Морозоустойчивость входит в это поня
тие как важнейшая причина устойчивости растений в зимний 
период. Помимо низкой температуры растения могут повреждать
ся и погибать зимой от целого ряда других неблагоприятных 
условий. К ним относятся гибель озимых зерновых культур от ле
дяной корки, выпревания, вымокания и выпирания, а у кустарни
ковых и древесных пород от иссушения.

Рассмотрим более подробно перечисленные выше случаи пов
реждения и гибели растений в течение зимы. Прежде всего оста
новимся на озимых культурах, имеющих особо важное значение 
для сельского хозяйства.

Своеобразной формой усиления неблагоприятного действия 
льда на растения является влияние ледяной корки. Ледяная кор
ка образуется в тех местностях, где наблюдается частое чередова
ние мороза и оттепели. Различают висячую и притертую ледяные 
корки. Из всех авторов, изучавших данный вопрос, один И. М. Ва
сильев (1956) не считает ледяную корку опасной для зимующих 
растений, однако остальные исследователи, равно как и практики, 
не согласны с этим мнением. Конечно, не исключено, что в ряде 
случаев ледяная корка может и не принести значительного ущер
ба, но чаще всего она влияет на растения неблагоприятно.

А. А. Рихтер и А. И. Гречушников (1932) получали эксперимен
тально ледяную корку и в этих условиях обнаружили образова
ние спирта в клетках растений из-за недостатка кислорода. Одна- 
ко опыты И. И. Туманова (1940) показали, что содержание кис
лорода под ледяной коркой составляет около 20%, т. е. растения 
не испытывают недостатка кислорода. Отрицательное явление не
достатка кислорода сказывается на растении при падении его со
держания до 8—10%• Переход растений от аэробного дыхания к 
«анаэробному происходит примерно при содержании кислорода 
в воздухе, равном 9,2%.

Согласно современным данным, ледяная корка вызывает вы
мерзание растений. Образовавшаяся ледяная корка усиливает 
давление льда на растение, и гибель под ледяной коркой насту
пает обычно при более высокой температуре, чем при обычном вы
мерзании растений. В специально поставленном опыте (Туманов, 
1940) озимая рожь Вятка при замораживании в воде, т. е. в усло
виях, аналогичных ледяной корке, погибла при —13° С, а при 
той же температуре на воздухе осталась неповрежденной. Выпре- 
вание растений наблюдается у озимых культур в тех районах, где 
бывает большой снеговой покров. Причину выпревания, так же как 
и гибели от ледяной корки приписывали недостатку кислорода 
под снеговым покровом. Однако Туманов (1940) показал несо
стоятельность этого представления; содержание кислорода даже 
под уплотненным снеговым покровом толщиной от 50 до 100 см
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составляло 20%, т. е. на 1—1,5% ниже по сравнению с атмосфер
ным воздухом.

Дальнейшее изучение вопроса показало опасность глубокого» 
снегового покрова только в том случае, если он лежит не меньше 
2—3 месяцев. Под глубоким снеговым покровом от 50 до 100 см 
температура на поверхности почвы держится от 0 до —3°С. При: 
этом может произойти оттаивание растения, вызывающее повыше
ние интенсивности дыхания. При выпревании происходит уменьше
ние содержания сахаров с 20—25 до 4% или даже 2%. Все эти 
моменты приводят к истощению растения, и весной такое расте
ние легко делается жертвой снежной плесени Fusarium nivale.

Таким образом, повреждение и гибель растений от выпрева- 
ния происходят от углеводного истощения и последующего зара
жения снежной плесенью. Лучше всего противостоят выпреванию 
хорошо закаленные растения, т. е. растения, находящиеся в глубо
ком покое. Из сказанного ясно, что чем более глубоким покоем 
обладает соответственный сорт озими, тем он будет устойчивее к: 
выпреванию. В этом направлении и следует вести селекцию на; 
выпревание.

Из агротехнических методов борьбы рекомендуют весеннеег 
боронование, вызывающее быстрое подсыхание поверхностного* 
слоя почвы, что создает неблагоприятные условия для развития: 
снежной плесени, а также весеннюю подкормку озимых минераль
ными или органическими удобрениями.

Вымокание растений вызывается застоем воды на поверхности: 
почвы и может происходить в весеннее или осеннее время года- 
Осеныо оно менее опасно, так как растения очень чувствительны 
к вымоканию только в период прорастания, до образования зеле
ных листьев. В период вегетации зеленое растение сравнительно* 
мало чувствительно к вымоканию. Опыты болгарского Ученого- 
K. Попова (1956) показали, что наземные зеленые растения хоро
шо фотосинтезируют под водой и этим улучшают аэрацию за* 
счет выделенного в процессе фотосинтеза кислорода; если же -рас
тения выдерживать под водой в темноте, то гибель их происходит 
значительно быстрее. Нужно отметить, что приведенная ссылка на- 
опыты К. Попова может служить лишь косвенным свидетельством 
о значении процесса фотосинтеза в устойчивости растения к вымо
канию.

Весной озимь гораздо быстрее гибнет под водой, очевидно ОТ' 
истощения. Основными мероприятиями по предупреждению вымо
кания являются создание структурной почвы, а также борьба с 
застоем воды путем дренажа. Для удаления застойной воды мож
но использовать вертикальный дренаж (скважины, колодцы), а: 
также бороздование посевов для спуска воды по бороздам.

Выпирание растений связано с разрывами корневой системы- 
Происходит оно в том случае, когда при сильных заморозках за
мерзает верхний слой почвы глубиной 2,5—5 см. Если дальнейше
го падения температуры не происходит, то этот слой почвы начи
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нает сосать воду по капиллярам из незамерзших нижних слоев. 
В результате внутри почвы получается ледяная прослойка, при
поднимающая замерзший слой почвы, отрывая его от незамерз
шего Выпирание было отмечено и описано в ряде работ (Лебедев 
и Талалаев, 1928; Клунный, 1935; Kokkonen, 1926, 1929; Me Cool 
a. Bouyoucos, 1929).

Особенно часто гибель озимых от выпирания отмечается в За
падной Сибири. По этой причине озимые культуры в этом райо
не почти не возделываются. Более устойчивыми к выпиранию яв
ляются растения с более -растяжимой корневой системой. Так, 
например, у неустойчивой к вымерзанию озимой ржи растяжи
мость корней равнялась 40%, а у устойчивой — 50%.

Мероприятия по борьбе с выпиранием следующие: выведение 
«сортов с сильно растягивающейся корневой системой, уменьшение 
содержания воды на поверхности почвы и снегозадержание.

И. М. Васильев (1956) отличает два вида выпирания — актив
ное и пассивное. Первое происходит при описанном выше процессе 
вспучивания почвы, а второе — при посеве в неосевшую после об
работки почву. После оседания такой почвы от атмосферных осад
ков узлы кущения обнажаются и легко могут погибнуть зимой от 
мороза. Пассивное выпирание растений он считает особенно рас
пространенным явлением. Пассивное выпирание наблюдается или 
в результате посева на неосевшую почву, или от отсутствия дож
дей во вторую половину лета. В 1946 г. пассивное выпирание на
блюдалось на Украине, особенно в Корсунь-Шевченковском райо
не (Васильев, 1947).

Для древесных и кустарниковых пород очень опасны возвраты 
холодов весной. В это время древесные растения уже вышли из по
коя и потеряли свою закалку к низким температурам. Они стано
вятся чувствительными к небольшим морозам и могут легко 
повреждаться и даже погибать. Особенную чувствительность расте
ния проявляют после возобновления у них ростовых процессов. Для 
предохранения от повреждения морозом весной, .при резком паде
нии температуры, проводят дымление. Для ценных (цитрусовых) 
культур применяются дымление, обогревание деревьев кострами и 
специальными грелками (Туманов, 1954).

Резким колебаниям температуры в зимнее время подвергаются 
цитрусовые культуры в наших субтропиках на Черноморском по
бережье. Наименее морозоустойчив из цитрусовых — лимон, гораз
до более устойчивы — мандарины, особенно сорт Уншиу. Для пре
дохранения лимонов от воздействия колеблющихся температур, 
при которых они могут выйти из состояния покоя, применяют 
«способ укрытия марлей (Г. В. Надарая, 1938); укрытие произво
дят несколькими, чаще всего тремя, слоями марли. Опыты показа
ли, что температура под марлевым укрытием часто бывает не вы
ше, а ниже. В то же время она равномернее, так как под марлей 
не происходит нагрева солнечными лучами и лимоны не выходят 
из состояния покоя.
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Очень важно отсрочить раннее цветение деревьев весной, чтобы 
их не захватил заморозок. Для этого замедляют таяние снега под 
деревом весной, прикрывая его навозом. Снег дольше не тает, и 
дерево распускает почки на 5—7 дней позднее. По-видимому, более 
эффективно для этой цели применение физиологически активных 
веществ, тормозящих, в соотвегственных концентрациях, распуска
ние почек.

В своей монографии И. М. Васильев (1956) отмечает вредное 
действие выдувания растений. Он считает выдувание нередко 
встречающимся явлением, которое наблюдается на бесструктур
ных почвах, в безлесных местах в сухую осень. Выдувание наблю
дается в степной части Украины, на Северном Кавказе и в степной 
части Сибири:. При выдувании ветер оголяет надземные части, не
сущиеся с большой скоростью песчинки могут механически повре
дить листья. Выдувание опасно для озимых культур. В бесснежные 
зимы оголенные и механически поврежденные растения более лег
ко повреждаются низкими зимними температурами.

ПОВРЕЖДЕНИЕ И ГИБЕЛЬ РАСТЕНИИ ОТ ЗИМНЕЙ ЗАСУХИ

Интерес к вопросу о повреждениях растений от избыточной по
тери воды в зимнее время вырос в связи с ботанико-географически
ми исследованиями. Кильман (Kihlman, 1890), работавший на 
Кольском полуострове, высказал предположение о том, что грани
цу леса на севере определяет зимнее высыхание молодых побегов. 
Значение зимнего иссушения подчеркивал для распространения 
растений еще раньше А. Миддендорф (1860).

А. Я. Гордягин (1916) высказал предположение о физиологиче
ской сухости Сибири для дуба в связи с сильным испарением у 
этой породы воды в зимнее время. В это время, несомненно, 
имеет место -несоответствие между испарением воды и ее поглоще
нием, так как, по данным А. В. Рязанцева (1937, 1949) и Майера 
(Меуег, 1928, 1932), передвижение воды у древесных растений 
прекращается при температуре от —3 до —6° С. Частичное пере
движение воды может иметь место зимой в связи с тем, что отдель
ные части растения во время оттепелей и в результате солнечного 
обогрева способны размерзать и при этом вода локально переме
щается. Большое значение, по данным Рязанцева (1937, 1950), для 
водного баланса растений зимой имеет поглощение гигроскопиче
ской воды растением.

Л. А. Иванов (1941) установил определенную связь между ин
тенсивностью зимней транспирации и продвижением данной поро
ды на север и высоко в горы. К подобным же выводам пришли 
А. Я. Гордягин (1925, 1931) и А. В, Рязанцев (1934).

В пределах одного рода, по данным Иванова, южные формы 
транспирируют сильнее, чем северные (за единицу принята транс
пирация у лиственницы):
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Salix caprea — 0,95 
S. lapponum — 1,29 
S. purpurea — 1,93

Salix viminalis — 2,32 
S. repens — 2,47
5. alba — 2,97

П. И. Васильев (1930) установил разницу в зимней транспира
ции (срезанные в феврале ветки) в пределах различных видов и 
сортов яблонь; меньше всего транспирировала китайка Malus рги- 
nifolia:

Менее сильно транспирирующая китайка простирается значи
тельно дальше на север, чем более сильно транспирирующие сбрта 
Скрижапель и Коричное полосатое.

С. Д. Михин (1928) на основании интенсивности зимней транспи
рации расположил растения в ряд, который совпал с рядом мо
розоустойчивости этих пород, полученных методом прямого замо
раживания; наиболее морозоустойчивой оказалась береза и наи
менее морозоустойчивым — клен.

Работа П. Б. Раскатова (1939) показала несоответствие между 
потерей воды, при которой может происходить гибель растения,, 
и фактически наблюдаемой при их гибели. По его данным, на ши
роте Воронежа смертельный для растения минимум воды остается 
при потере 60—75% воды. Фактически же потери воды достигают 
10—12% (у конского каштана — 11 %, у березы — 12%). Подобные 
же данные были получены для хвои хвойных (Meyer, 1928, 1932). 
Такая малая потеря воды связана с очень пониженной транспира
цией древесных растений зимой. По Л. А. Иванову (1941), хвоя 
сосны транспирирует зимой в 300—400 раз слабее, чем летом. Для 
ряда видов хвойных зимняя транспирация составляет от Vss до 'fast 
осенней транспирации (Weaver a. Mogensen, 1919).

По существу, вряд ли вообще можно говорить о зимней транспи
рации растений, скорее здесь речь может идти о зимнем испарении 
воды. В физиологии растений <под транспирацией понимается ак
тивный процесс отдачи воды, регулируемый растением. Здесь же 
отдача воды происходит, как пассивное явление, через плохо за
щищенные места, т. е. через листовые следы, перидерму, почки. 
Нельзя не согласиться с мнением А. Я. Гордягина, считающего 
листовой след раной, которая в дальнейшем залечивается. Особен
но много воды теряют свежие листовые следы; эти потери воды по
степенно падают и остаются константными (минимальными) в те
чение всей зимы.

У яблони максимальные потери воды наблюдаются через пери
дерму (59%), а у липы — через листовые следы. По данным Гордя
гина (1931), у липы через перидерму теряется 0,8—3,1% воды, че
рез почки — 1,5—6,5%, а через листовые следы — 80%.

Л. А. Иванов (1941), основываясь на упомянутых выше рабо-

Китайка — 1,00
Антоновка — 1,11
Анис белый — 1,46

Скрижапель — 1,53 
Коричное

полосатое — 1,82
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тах П. Б. Раскатова, пересмотрел свою точку зрения и пришел к 
выводу, что зимняя гибель древесных растений происходит не за 
счет интенсивного испарения воды, т. е. за счет иссушения, а за 
счет замерзания. Это представление было экспериментально под
тверждено Д. В. Гирником (1953). 0.н отмечает также наличие 
липоидных слоев у древесных растений в зимнее время (описанных 
ранее Генкелем и Окниной, 1948), предохраняющих растения от 
излишних потерь воды.

Не исключена, однако, вероятность, что на границе ареалов и 
в случае очень сильно испаряющих пород (дуб) зимнее испарение 
препятствует распространению древесных пород на север. Для не
которых кустарниковых и древесных пород зимнее испарение 
воды все же представляет собой значительную угрозу. В частности, 
это доказано для малины работой Брейирли (Впег1еу, 1934). Автор 
изучал в штате Миннезота высыхание малины. В 1934 г. от зимне
го высыхания погибло от 50 до 90% побегов /малины. Сильных мо
розов в эту зиму не было и вымерзание, таким образом, было ис
ключено. Гибель побегов малины наблюдалась при падении содер
жания воды с 120—125 до 50% при расчете на сухой вес.

Согласно Н. Ф. Соколовой (1935), зимнее иссушение влияет на 
перезимовку маслины в Никитском ботаническом саду. Причиной 
зимнего иссушения маслины является разрыв между поступлением 
)воды и ее тратами при зимних морозах. Маслина транспирирует 
зимой в 5,5 раза сильнее, чем хвоя у хвойных.

Таким образом, считая довольно убедительной точку зрения 
Л. А. Иванова (1946) и Д. В. Гирника (1953), можно отметить зна
чение зимнего иссушения для некоторых культур и районов нашей 
страны.

Многие растения сравнительно хорошо приспособляются к зим
нему иссушению или путем образования ксероморфной структуры 
(вечнозеленые), или путем сбрасывания листьев. У хвойных про
исходит закупорка устьиц в хвое, а толстая кутикула и ксеромор
физм структуры способствуют малому расходу воды в зимнее вре
мя. По данным М. Ф. Остапович (1948), водный дефицит в моло
дых побегах древесных растений на Памире достигает 70%, что и 
вызывает ежегодное подсыхание кроны. И. М. Васильев (1956) под
черкивает значение зимнего иссушения в Приморье в связи с очень 
солнечной зимой и замерзшей почвой, что создает неблагоприятные 
условия для сохранения водного баланса растений; по его мнению, 
в климатических условиях Приморья зимнее иссушение деревьев 
очень частое явление. И. И. Туманов (1940) приводит примеры от
рицательного влияния потери воды на озимые культуры и отмечает 
неизученность этого вопроса. И. М. Васильев (1956) уделяет спе
циальное внимание изучению этого вопроса; по его данным, тра
вянистые растения также очень чувствительны к зимнему иссуше
нию. В районах с малоснежной зимой (Дальний Восток, Восточная 
Сибирь) высыхание травянистых растений играет определенную 
роль.
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Подводя итоги работам по влиянию низких положительных и 
отрицательных температур на растение, необходимо остановиться 
на самых основных моментах, определяющих устойчивость расте
ний к действию этих неблагоприятных условий. Прежде всего 
следует отметить наличие определенной градации в отношении вли
яния низких температур на растительные организмы. На теплолю
бивые растения отрицательно влияют низкие положительные тем
пературы, а на холодоустойчивые растения небольшие отрицатель
ные температуры (заморозки), когда растения находятся в состоя
нии вегетации. В то же время многие из них, особенно наши дре
весные растения, в состоянии покоя очень морозоустойчивы.

Теплолюбивые растения относятся к представителям тропиче
ской флоры и повреждаются, а иногда и гибнут под влиянием низ
ких положительных температур (ниже —10° С) в течение несколь
ких дней. Повреждение и гибель теплолюбивых растений происхо
дят в результате расстройства обмена веществ, изменения кол
лоиднохимических свойств протоплазмы и нарушения субмикроско
пической структуры клеток.

Под влиянием низких положительных температур происходит 
повреждение хлоропластов (их распад) и нарушение работы фер
ментов, ведущие к несогласованности их действия. В частности, 
расстраивается перенос энергии, снижается активность оксидаз и 
дегидрогеназ и согласованность их действия. В то же время под 
влиянием низкой положительной температуры увеличивается вяз
кость протоплазмы, что ведет к увеличению оструктуренности про
топласта, т. е. к изменению субмикроскопической организации 
клетки.

Для поддержания высокой оструктуренности клетки необходим 
приток энергии, передача которой как раз и нарушается. В резуль
тате происходит повреждение, разрушение хлоропластов, а затем 
денатурация белков и их коагуляция. Снижая вязкость протоплаз
мы и повышая интенсивность обмена путем воздействия на набух
шие семена переменными температурами, холодом или 0,2%-ным 
раствором азотнокислого аммония, удается значительно повысить 
холодостойкость теплолюбивых растений. Быстрая гибель теплолю
бивых растений (в течение нескольких минут) от действия неболь
ших отрицательных температур происходит под влиянием образую
щегося льда. Чем интенсивнее льдообразование, тем сильнее пов
реждение.

При действии небольших отрицательных температур (замороз
ки) на вегетирующие холодостойкие растения их повреждение и ги
бель также связаны с отрицательным влиянием образовавшегося в 
межклетниках льда. Под влиянием небольших низких отрицатель
ных температур (от —1 до —5° С) резко возрастает вязкость про
топлазмы (оструктуренность протопласта) и увеличивается чувст
вительность растений к действию кристаллов льда.
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В случае влияния низкой отрицательной температуры на покоя
щееся (закаленное) растение, т. е. прошедшее процесс закалива
ния (накопление углеводов, снижение интенсивности физиолого
биохимических процессов, прекращение роста, обособление прото
плазмы), повреждения и гибели в результате образования льда в 
межклетниках не происходит. Для повреждения растения с обособ
ленной протоплазмой необходимо уже образование кристаллов 
льда внутри клетки. Образовавшиеся внутри клеток кристаллы 
льда сильно повреждают оструктуренную протоплазму, в которой 
могут при этом идти процессы повреждения под влиянием льдо
образования, а также возникают нарушения обмена веществ.

При замерзании под влиянием быстрого действия очень низкой 
температуры кристаллообразования льда не наступает, а происхо
дит витрификация протоплазмы, при которой организмы приобре
тают почти безграничную устойчивость к низким температурам.

По-видимому, витрификация может легко происходить у расте
ний с хорошо выраженным процессом обособления протоплазмы 
(многие древесные породы). Таким образом, имеется непрерывный 
ряд растений с возрастающей устойчивостью к действию низких 
температур. Начинается этот ряд теплолюбивыми растениями, не
выносящими низких положительных температур и погибающими 
быстро под влиянием небольших отрицательных температур, затем 
следуют растения с высокой чувствительностью к небольшим отри
цательным температурам (заморозкам) у холодостойких, но веге
тирующих растений, и заканчивается ряд морозоустойчивыми рас
тениями, выработавшими в процессе эволюции способность пере
носить морозы в закаленном состоянии или состоянии покоя.

Степень морозоустойчивости различных растений неоди
накова. Сравнительно маломорозостойки озимые растения, более 
зимостойки плодовые • культуры и самыми устойчивыми являются 
многие древесные, хвойные и лиственные породы.

Помимо морозоустойчивости большое значение для перезимов
ки растений имеет их зимостойкость. Озимые культуры могут по
гибнуть от выпревания, вымокания, выпирания и ледяной корки, а 
древесно-кустарниковые породы — от избыточной потери воды зи
мой, а также от сильного обогрева стволов, в результате чего они 
выходят из покоя и способны повреждаться уже небольшими моро
зами. Зимостойкость растений изучена менее глубоко, чем морозо
устойчивость, и ждет еще детального физиологического анализа.

Повышение морозоустойчивости и зимостойкости растений 
должно одновременно идти как по линии селекции (создания вы
сокоморозоустойчивых и зимостойких сортов), так и в направле
нии улучшения агротехники (поливы, удобрения, формирование 
кроны, обрезки и т. д .).

Для установления степени морозоустойчивости и состояния рас
тения во время перезимовки в настоящее время разработан поми
мо прямых и ряд косвенных методов диагностики: 1) обособление 
протоплазмы й динамика запасных питательных веществ в осенне- 7
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зимний период; 2) диагностика по увеличению десорбции электро
литов; 3) морфолого-биологический метод состояния почек и ритм 
их роста и развития; 4) биологический контроль и др.

Основными задачами дальнейших исследований в области мо
розоустойчивости являются более глубокое изучение взаимосвязи 
физиолого-биохимических процессов с субмикроскопической орга
низацией клетки и льдообразованием, а также разработка методов 
повышения морозоустойчивости.
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6, 1. М.— Л., Изд-во АН СССР, 1948; ДАН СССР, 1948а, 62, 3; Состояние покоя 
и морозоустойчивость плодовых деревьев. М., «Наука», 1964. Г е н к е л ь  П. А. 
и П р о н и н а  Н. Д. Физиол. раст., 1963, 10, 2; 1964, 11, 4. Г е н к е л ь П. А. и 
С и т н и к о в а  О. А. Тр. Ин-та физиол. раст. АН СССР, 8, 1. М.— Л., Изд-во 
АН СССР, 1950; Диагностика морозоустойчивости растений по глубине покоя их 
тканей и клеток. Методические указания. М., Изд-во АН СССР, 1964. Г и р- 
н и к  Д. В. Автореф. канд. дисс. М., 1953; Тр. Ин-та леса АН СССР, 27. М., 
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т е р  А. А. и Г р е ч  у ш н и к о в  А. И. К вопросу о физиологических процес
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ВЛИЯНИЕ ЗАСУХИ НА РАСТЕНИЯ

ОБЩИЕ ПРЕДСТАВЛЕНИЯ О ЗАСУХЕ И ЗАСУХОУСТОЙЧИВОСТИ

Губительное влияние засухи на растение и вопросы борьбы с 
засухой всегда вызывали большое внимание в нашей стране. Кон
тинентальный климат с различными типами засух с необходи
мостью ставил и ставит на разрешение изучение вопросов борьбы 
с засухой.

Страшный голод 1891 г. особенно наглядно продемонстрировал 
необходимость изучения засухи и разработки мероприятий по борь
бе с ней. В этом направлении, как известно, с целым рядом пред
ложений по обработке почвы, системе земледелия и по изменению 
микроклимата выступили такие крупнейшие русские ученые-почво
веды, как В. В. Докучаев (1892), П. А. Костычев (1893), А. А. Из
маильский (1893). Не остался в стороне и физиолог растений 
К. А. Тимирязев (1892), который на основании анализа существо
вавшей в то время литературы обрисовал основы водного режима 
растений и его нарушения во время засухи. На основании этого ана
лиза Тимирязев предложил ряд мероприятий по борьбе с засухой, 
включая лесные полосы, применение орошения и др.

В дальнейшем огромную роль в пробуждении интереса к проб
леме засухоустойчивости сыграли исследования Н. А. Максимова, 
который начиная с 1916 г. стал публиковать работы на эту тему, 
завершившиеся изданием его известной монографии «Физиологи
ческие основы засухоустойчивости растений» (1926).

Появление книги Максимова вызвало большой подъем в этой 
области исследования как у нас, так и за рубежом, и за тридцать с 
небольшим лет, было опубликовано большое число отдельных работ 
и монографий, посвященных вопросам водного режима и засухоус
тойчивости растений (Красовская, 1925, 1937, 1955; Туманов, 1926, 
1929; Васильев, 1931, 1931 а; Литвинов, 1932, 1933, 1951; Генкель, 
1935, 1946, 1954, 1956, 1960; Кокина, 1935, 1940; Удольская, 1936; 
Кружилин, 1936, 1944, 1954; Алексеев, 1937, 1942, 1948, 1950; Сися- 
кян, 1937, 1940; Сказкин, 1938, 1961; Василевская, 1940, 1954; Ива-
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нов, 1946; Заблуда, 1948; Ерыгин, 1960; Стафановский, 1950; Шар- 
даков, 1953; Сергеев, 1953; Григорьев, 1955; Алексеев и Гусев, 1957; 
Гусев, 1959; Петинов, 1959; Генкель и Баданова, 1961; Свешникова, 
1962; Аникеев, 1963; Тарчевский, 1964 и др.). (Большой список ра
бот, посвященных этому вопросу, опубликован в библиографиче
ском указателе «Водный режим и засухоустойчивость растений», 
1964). Ряд ученых Запада также способствовал разработке этой 
проблемы (Arland, 1929, 1953; Biebl, 1962; Bogen, 1948; Bosian, 1933; 
Evenari, 1953; Huber, 1924, 1927; Iljin, 1927, 1930, 1935; Levitt,
1960; Oppenheimer, 1951; Seybold, 1929; Simonis, 1952; Stocker, 
1928, 1948, 1950, 1954, 1956, 1958, 1960; Walter, 1925, 1926, 1929, 
1931, 1955 и др.).

В 1952 г. вышло второе издание труда Н. А. Максимова с мно
гочисленными примечаниями автора, в которых были отражены ос
новные работы по водному режиму и засухоустойчивости, вышед
шие в свет после первого издания его монографии.

Прежде чем перейти к изложению материалов по физиологии 
засухоустойчивости, остановимся очень кратко на самом явлении 
засухи.

П. И. Броунов (1899, 1912, 1925) характеризует засуху как «не
нормально сухой период, обусловливаемый ненормально высоким 
атмосферным давлением». Приводя ряд интересных замечаний по 
влиянию засухи в различные периоды развития растений, он ука
зывает, между прочим, на возможность существования критиче
ских периодов у растений не только относительно увлажнения, но 
и температуры. Броунов различает засуху сильную и слабую, дли
тельную и кратковременную.

В своей работе А. А. Каминский (1934) приходит к выводу, что 
засуха характеризуется определенным типом погоды отдельного 
периода. Под засухами он понимает бездождные периоды, в тече
ние которых максимальная суточная температура воздуха (или 
температура в 13 ч дня) после значительного потепления равно
мерно повышается. В 13 ч дня относительная влажность после зна
чительного падения оказывается низкой (не выше 40%) и продол
жает падать, абсолютная влажность колеблется в узких пределах 
и облачность бывает мала.

Засухи могут сопровождаться суховеями, которые обусловлены 
нисходящими токами воздуха. Каминский показал, что в большин
стве случаев суховеи совпадают с антициклоном. Он дает следую
щее определение засухи: «Засуха есть явление, при котором в те
чение одного, двух, а иногда и нескольких декад держится вполне 
определенный режим погоды, характеризуемый созвучными изме
нениями целого комплекса метеорологических элементов».

Из изложенного выше вытекает, что засушливая погода связана 
с антициклонами, т. е. с повышенным давлением воздуха, распрост
раняющимся на многие сотни и даже тысячи километров. Боль
шинство засух на территории европейской части СССР связано с
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антициклоном, образующимся в районе Азорских островов в Ат
лантическом океане. Антициклоны в своем образовании и эволю
ции связаны с циклонами, т. е. с областями пониженного давления, 
характеризующимися, противоположными антициклонам свойст
вами.

В образовании засух в Советском Союзе большое значение име
ют также полярные антициклоны. В частности, сильная засуха 
1946 г., продолжавшаяся в ряде мест от 50 до 70 дней, была 
вызвана одновременно азорским и полярным антициклонами.

Засуха влияет на растения в двух направлениях: во-первых, по
вышает температуру тела растения и, во-вторых, вызывает боль
шую потерю воды (водный дефицит, или завядание). Таким обра
зом, засухоустойчивость является способностью растения выносить, 
во-первых, перегрев и, во-вторых, обезвоживание. Соответственно 
и различают: 1) жароустойчивость (теплоустойчивость) и 2) засу
хоустойчивость в узком смысле слова (сухоустойчивость). Так, в 
американской литературе (Reed a. Bartholomew, 1930) отмечается 
scorch (запал) — повреждение растения от перегрева и windburn 
(захват) — высыхание растения от обезвоживания. В немецкой ли
тературе (Huber, 1935) было выделено понятие Hitzeresistenz 
(жароустойчивость) из понятия Diirreresistenz (засухоустойчи
вость). В советской литературе понятие жароустойчивости сформу
лировано в лаборатории А. А. Рихтера Н. А. Хлебниковой (1932).

Как видно из изложенного, понятие жароустойчивости стало 
появляться в научной литературе лишь в 30-х годах текущего сто
летия, хотя первые опыты по изучению влияния температуры на 
растение были начаты Саксом еще в 70-х годах XIX в. Выделение 
понятия жароустойчивости оказалось весьма важным, так как поз
волило выявить причины высокой устойчивости растений к повы
шенной температуре и к способности растения выносить обезво
живание. В то же время выяснилось, что существуют растения жа
роустойчивые и одновременно плохо переносящие обезвоживание, 
растения, хорошо выносящие обезвоживание, но отрицательно реа
гирующие на перегрев, и, наконец, подлинно засухоустойчивые 
растения, выносящие хорошо как перегрев, так и обезвоживание.

В 1926 и 1929 гг. из лаборатории, возглавляемой Н. А. Макси
мовым, вышли работы И. И. Туманова, в которых хорошо было 
показано наличие приспособления растений к засухе. В опытах 
Туманова подсолнечник и гречиха весьма значительно (примерно 
на 50%) снижали урожай под влиянием перенесенной ими засухи. 
Повторное действие засухи, однако, уже незначительно влияло на 
урожай, снижая его всего на 2—3%. Позднее аналогичное явление 
отметил Уайтсейд (Whiteside, 1941).

В работе П. А. Генкеля с соавторами (1935) было показано 
особенно губительное действие на растения резкого скачка в на
пряжении метеорологических факторов.

Данные И. И. Туманова о приспособлении растений к засухе, с 
одной стороны, и представления Ч. Дарвина и И. В. Мичурина о
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высокой пластичности растения в молодом возрасте — с другой, 
позволили П. А. Генкелю и С. С. Колотовой (1934) предложить 
метод предпосевного закаливания против засухи. По этому методу 
приспособление к обезвоживанию происходит у наклюнувшихся 
семян, рост которых весьма ограничен, в силу чего само обезвожи
вание переносится без какого-либо ущерба для .растения, в то же 
время растения приобретают значительную засухоустойчивость. 
Таким образом, стало понятным, что засухоустойчивость не 
раз навсегда данное, конкретное свойство, а свойство, образующе
еся в процессе приспособления растения к засухе.

В процессе онтогенеза растение формирует свою засухоустой
чивость под влиянием условий существования.

Таким образом, засухоустойчивыми можно называть растения, 
способные в процессе онтогенеза приспособляться к действию за
сухи и осуществлять в этих условиях нормальный рост, развитие 
и воспроизведение благодаря наличию ряда свойств, возникших в 
процессе эволюции под влиянием условий существования и естест
венного отбора.

Из предложенного нами определения следует, что можно одно
временно иметь засухоустойчивые и высокопродуктивные растения. 
В то же время необходимо иметь в виду, что термин «нормальное 
воспроизведение» (урожай) нельзя отождествлять с понятием 
«максимальный урожай». Естественно, что при сильной засухе 
уменьшается урожай любого растения, даже ксерофита. В отноше
нии последних прав был Н. А. Максимов, который относил их не 
к засухолюбивым, а только к весьма засухоустойчивым растениям.

Рассмотрим более подробно проблему засухоустойчивости. 
Влияние почвенной засухи сказывается прежде всего в потере во
ды клетками и тканями и их обезвоживании. Всякая излишняя по
теря воды растением приводит к нарушению водного режима и 
образованию водного дефицита. Водным дефицитом называется 
недонасыщенность клеток растения водой. Небольшой водный де
фицит (в несколько процентов от полного насыщения) можно счи
тать нормальным явлением, не приводящим к нарушению жизнен
ных функций растительного организма. Однако стоит только вод
ному дефициту перейти определенную норму, как он уже начинает 
отрицательно влиять на растение. Для разных растений величина 
водного дефицита, при котором сказывается его неблагоприятное 
влияние, очень различна. У более засухоустойчивых растений для, 
этого необходима потеря значительных количеств воды, у незасухо
устойчивых уже сравнительно небольшие водные дефициты 
вызывают нарушение хода физиологических процессов. Днев
ной дефицит наблюдается в самые жаркие часы дня и в ясный сол
нечный день и хорошо заметен у растений, легко теряющих тургор. 
При этом растение обнаруживает характерные признаки завяда- 
ния. Например, многие тыквенные, дурман и ряд других растений 
легко теряют тургор в самые жаркие часы дня.

Представление об остаточном водном дефиците было введено
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Л. С. Литвиновым (1928). Под остаточным водным дефицитом по
нимается тот дефицит, который наблюдается у растений рано ут
ром, перед восходом солнца. Остаточный дефицит образуется в том? 
случае, если растение за ночь не сумело восполнить ту убыль воды, 
которая произошла в течение светлых часов суток. Наличие оста
точного водного дефицита и особенно его постепенное возрастание 
свидетельствуют о прогрессирующем отрицательном влиянии поч
венной засухи. К сожалению, методы определения водного дефици
та в растении очень несовершенны. Обычно для этой цели исполь
зуется метод О. Штокера в изменении Л. С. Литвинова (1932).

Однако в работах А. М. Алексеева (1948) и Б. И. Щербакова 
(1955) этот метод подвергнут критическому разбору. Так, Алексеев 
отмечает, что полное насыщение листьев водой не представляет со
бой их оптимального состояния. Щербаков, исходя из понятия водо- 
емкости, введенного Д. М. Новогрудским (1946), считает, что во- 
доемкость растения уменьшается после перенесенной засухи, а по 
данным Новогрудского (1946) меняется и в процессе развития. 
Кроме того, Щербаков отметил, что у ряда дикорастущих растений 
водный дефицит в онтогенезе не увеличивается, а снижается, не
смотря на высыхание почвы. Однако взятые им растения (ксеро
фиты) имеют сравнительно глубокую корневую систему, за счет 
углубления которой и могло произойти указанное явление. Щер
баков предлагает определять водонасыщение почвы поливами, где 
под растениями влажность почвы доводилась до полной влагоем- 
кости.

Не возражая принципиально против данного метода, можно, 
однако, отметить его чрезвычайную громоздкость. Кроме того, ме
тод Новогрудского не лишен тех же недостатков, что и метод Лит
винова. С нашей точки зрения метод определения остаточного де
фицита, предложенный Литвиновым, сохраняет свое сравнитель
ное значение.

Литвинов (1951) отметил, что повреждение растения от почвен
ной засухи начинается задолго до того, как почва высохнет, до 
коэффициента завядания — с момента нарастания остаточного вод
ного дефицита.

Однако не только остаточный, но даже и дневной водный дефи
цит не проходит для многих растений бесследно. Для незасухоус
тойчивых растений наличие значительного дневного дефицита 
часто уже оказывает неблагоприятное влияние. Наличие водного 
дефицита или завядания, независимо от того, проявляется ли оно 
в виде заметной потери тургора или внешне не проявляется, всег
да вызывает в растении ответную реакцию. В начале завядания 
эти реакции носят защитно-приспособительный характер, а затем 
уже наступают явные нарушения в ходе и координации физиологи
ческих процессов, приводящие к повреждениям, а в более тяжелых 
случаях и к полной гибели растений.

Почвенная засуха всегда тесно связана с атмосферной, причем 
последняя вызывает повышение температуры тела растения вслед
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ствие снижения интенсивности транспирации и одновременного 
возрастания температуры воздуха. В разделе о влиянии высоких 
температур на растение уже отмечалось возрастание гидрофиль
ной вязкости протоплазмы как защитной реакции против перегре
ва. В дальнейшем начинается уже повышение структурной вяз
кости, не связанное с повышением жароустойчивости и являющееся 
в данном случае свидетелем начавшегося повреждения растения 
высокой температурой.

Водный дефицит оказывает отрицательное действие на росто
вые процессы (Алексеев, 1937), особенно в фазу растяжения (Мак
симов, 1939; Лобов, 1945; Минина, Игрицкая и др. (1945). По мне
нию А. М. Алексеева (1937) и Н. А. Максимова (1939), влияние 
обезвоживания в первую очередь сказывается именно на ростовых 
процессах, которые являются наиболее чувствительными к дейст
вию засухи. Е. И. Ратнер (1944, 1948) считает, что завядание вызы
вает изменение коллоидной системы растения в том же направле
нии, что и старение клетки, т. е. уменьшается водоудерживающая 
способность и способность к набуханию. При почвенной засухе на
блюдаются значительные биохимические изменения. При обезво
живании растения наступает гидролиз крахмала, который наблю
дал Молиш (МоПзсЬ, 1921). По Н. М. Сисакяну (1940), засухоус
тойчивые растения сохраняют свои синтетические процессы во вре
мя засухи на более высоком уровне.

Как показали С. Д. Львов и С. С. Фихтенгольд (1936), во вре
мя засухи у мезофитных растений возрастает интенсивность про
цесса дыхания. За счет повышения дыхания растения сохраняют 
оводненность коллоидов протоплазмы, так как в процессе дыхания 
выделяется вода. Таким образом, повышение дыхания при обезво
живании растения они считали за защитно-приспособительную ре
акцию, способствующую сохранению растения от обезвоживания.

Исследования В. Н. Жолкевича (1954, 1955, 1957) с примене
нием С14 показали, что при хорошем водоснабжении (у поливных 
растений) отток углеводов из листьев пшеницы в 2,5 раза идет 
быстрее, чем при плохом водоснабжении (у неполивных растений). 
Накопление ассимилятов в колосе начинается у поливной пшеницы 
раньше и происходит интенсивнее, чем у неполивной. Задерж
кой оттока Жолкевич объясняет накопление растворимых углево
дов в листьях неполивных растений. У поливных растений наблю
далась более пониженная интенсивность дыхания по сравнению с 
неполивными растениями, у которых дыхание, по его данным, про
текает непродуктивно. Жолкевич (1958) показал, что в листьях ря
да мезофитов при продолжительной почвенной засухе происходит 
накопление сахаров и одновременно уменьшается содержание фос- 
форилированных соединений. Автор считает, что это является по
казателем замедления углеводно-фосфорного обмена, связанного с 
нарушением нормального использования энергии дыхания.

В. Н. Жолкевич и Т. Ф. Корецкая (1959, 1960) провели иссле
дования с корневой системой тыквы, пшеницы и огурцов, имея в
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Сахара

виду, что в корневой системе можно более наглядно выявить по
давление фосфорилирования, вызванного засухой, в то время как 
в листе может сказаться влияние и фотосинтетического фосфорили
рования. Работа велась с фиксированными корневыми системами 
(горячий пар, жидкий азот); у тыквы анализировалась и пасока. 
Авторы наблюдали, что при возрастающей засухе происходит за
медление фосфорилирования сахаров, что и приводило к уменьше
нию фосфорорганических соединений кислоторастворимой фракции. 
Снижалось содержание АТФ, указывающее на несомненное ослаб
ление аккумулирования и трансформации энергии. Количество са

харов, наоборот, увеличивалось. 
Особенно много накапливалось 
глюкозы и фруктозы. К концу за
сухи количество сахаров увеличи
валось в 7—10 раз. Замедление 
фосфорилирования сахаров при
вело к уменьшению количества 
органических кислот цикла Креб
са. Уменьшалось и количество 
аминокислот как в корнях, так и 
в пасоке. На основании получен
ного материала авторы приходят 
к выводу, что раньше всего под 

нарушение фосфорилирования

і
' Гликолиз
Цикл Кребса
АтнироВание
АтдироВание

^О рганические ^  
кислоты

ш+Атнокислот  
Амиды

Рис. 28. Схема влияния обезвожива
ния на процессы синтеза (по Жолке- 

вичу)

влиянием засухи происходит 
(рис. 28).

По нашему мнению, не лишено вероятности предположение о 
том, что даже непродуктивное дыхание, в смысле энергетическом, 
все же может принести известную пользу растению за счет обра
зующейся воды и оводнения коллоидов. Естественно, что это может 
иметь место в течение ограниченного отрезка времени, когда пос
ле окончания засухи реституционные процессы приведут к полно
му или частичному восстановлению нарушенных функций.

При почвенной засухе и обезвоживании растений происходят 
также глубокие нарушения и в азотном обмене (МоШеэ, 1928, 1932; 
РаесЬ, 1934; Сисакян, 1940 и др.). Несомненно, задерживаются 
процессы синтеза белков и возрастают процессы распада. Н. М. Си
сакян видит причину нарушений и гибели растений при засухе в 
распаде белков ниже определенного уровня. Мотес показал тес
ную связь между направленностью действия протеолитических 
ферментов и величиной кислородного потенциала. По его мнению, 
при возрастании парциального давления кислорода увеличивается 
синтезирующее действие протеаз, а при его уменьшении происхо
дит усиление гидролиза белков. При завядании окислительно-вос
становительный потенциал смещается в сторону восстановления. 
По Пеху, уменьшение содержания белков является следствием, а 
не причиной повреждения и гибели растений.

Н. В. Субботина (1959, 1961), работая с рядом растений, пока
зала, что при завядании вопреки мнению Мотеса происходит сдвиг
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окислительно-восстановительного потенциала в сторону окисле
ния. Соответственно сдвигу окислительно-восстановительного по
тенциала в листьях растений огурцов под влиянием завядания 
происходил синтез белковых веществ. Однако при сильном завя- 
дании количество белкового азота сильно уменьшалось. Таким 
образом, в начале завядания происходит синтез белков, который 
при более глубоком завядании переходит в гидролиз, и количе
ство белкового азота падает.

К сожалению, и в работе Мотеса и в работах Субботиной не 
была точно установлена степень завядания, что, очевидно, и имеет 
решающее значение для сдвига окислительно-восстановительного 
потенциала и в изменении направленности действия протеолити
ческих ферментов.

Таким образом, повреждения, наблюдаемые при засухе, связа
ны с биохимическими процессами — с глубоким нарушением угле
водного и белкового обмена.

Исследование Симониса (Simonis. 1952) было посвящено изу
чению ряда физиологических процессов у Vicia Faba, Rorippa, 
Nasturtium aquaticum, а также у Trifolium incarnatum и Androme
da polifolia в условиях нормального и недостаточного увлажнения. 
Автор имел довольно пестрый набор растений, выбор которых 
мало понятен. Как и следовало ожидать, у мезофитной Vicia и гиг- 
рофитной Rorippa при культуре во влажных и сухих (т. е. при не
достаточном увлажнении) условиях, реакция была неодинакова. 
У Vicia в сухих условиях развивался ксероморфизм, а у Rorippa— 
суккулентность. При культуре в сухих условиях содержание воды

суккулентности возрастала. Таким образом, гидратация прото
плазмы в сухих условиях не понижалась. Повышение вязкости 
протоплазмы, как полагает автор, зависит от увеличения трения 
при повышенной гидратации коллоидов протоплазмы; отбухание 
коллоидов протоплазмы происходит лишь при быстром обезвожи
вании. Фотосинтез у растений при недостаточном водоснабжении 
повышается. Автор связывает это исключительно с сокращением 
поверхности листьев, с чем вряд ли можно согласиться. Сокраще
ние поверхности листьев, вероятно, является только одной из 
причин, основное же значение в увеличении, интенсивности фото
синтеза имеет степень гидратации коллоидов протоплазмы. Дыха
ние при недостаточном увлажнении обычно повышается, 
однако автор отмечает, что оно может изменяться не одинаково. 
По мнению Симониса, дыхание возрастает с увеличением содер
жания воды в листьях, а также при повышении сухого веса.

Н. Г. Васильева и 3. С. Буркина (1960) сделали интересную 
попытку определить обезвоживание различных органоидов клетки 
в процессе завядания. На основании опытов (в основном с боба
ми) с использованием тяжелой воды Н20 18 авторы пришли к вы
воду о большой стабильности водного запаса протоплазмы по срав

не понижалось, а увеличивалось содержание воды
сухой вес

степень
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нению с вакуолью. Из всех исследованных фракций (вакуолярный 
сок, протоплазма, хлоропласта) меньше всего насыщаются тяже
локислородной водой хлоропласта, что указывает на наибольшую 
стабильность их водного запаса.

Однако в опытах Б. Б. Вартапетяна, где также применялась 
тяжелая вода, наблюдалось равномерное распределение воды 
между органоидами клетки. Таким образом, этот вопрос еще не 
получил окончательного разрешения.

Помимо биохимических особенностей основными свойствами, 
обусловливающими устойчивость растений к засухе, являются 
коллоиднохимические и субмикроскопические свойства протоплаз
мы. Следует отметить большую динамичность этих физиолого-био
химических признаков, которые меняются в зависимости от внут
ренних исторически сложившихся под влиянием условий существо
вания этапов онтогенеза, а также под влиянием меняющихся 
факторов окружающей среды. Из коллоиднохимических признаков 
в явлениях засухоустойчивости большое значение имеют степень 
гидратации коллоидов протоплазмы и количество гидрофильных 
коллоидов и связанной (коллоидно и осмотически) воды. Из дру
гих свойств протоплазмы можно отметить ее вязкость и эластич
ность. Из биохимических свойств важнейшими являются способ
ность сохранять синтетические процессы на высоком уровне, а 
также усиление интенсивности процессов обмена веществ во вре
мя засухи. Это повышение интенсивности обмена веществ (в част
ности, дыхания) связано с лучшим оводнением коллоидов прото
плазмы за счет воды, выделяющейся при дыхании, а также за 
счет связывания образующихся вредных продуктов обмена (амми
ака и др.) метаболитами, возникающими в процессе дыхания (Пе- 
тинов и Молотковский, 1956, 1957; Альтергот, 1960).

Весьма важным свойством является уровень энергетического 
обмена, который у засухоустойчивых растений всегда несколько 
выше, чем у неустойчивых форм. Последнее следует из исследова
ний Н. А. Гусева (1959) относительно количества органического 
фосфора, в частности фосфора нуклеопротеидов, у закаленных к 
засухе растений. В опытах П. А. Генкеля и К. П. Марголиной 
(1949) выяснилась положительная роль повышенной эластичности 
протоплазмы для перенесения растением обезвоживания. Было 
показано, что по сравнению с мезофитами, группа настоящих ксе
рофитов (эвксерофитов) отличается повышенной эластичностью 
протоплазмы. В группе мезофитов и, в частности, среди культур
ных растений наблюдается тесная зависимость между способно
стью переносить обезвоживание и эластическими свойствами про
топлазмы.

Штокер (Stocker, 1956), известный исследователь проблемы за
сухоустойчивости, отмечает следующие типы засухоустойчивости 
растений: 1) протоплазматическая засухоустойчивость, которая,
в свою очередь, подразделяется на витальную и летальную засухо
устойчивость, и 2) конституционная засухоустойчивость.
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Подразделения, предложенные Штокером, несомненно услов
ны, так как нельзя .провести резкой грани между витальной и ле
тальной засухоустойчивостью. Под витальной засухоустойчиво
стью он понимает физиологические изменения, которые позволяют 
растению перенести засуху, а под летальной — те изменения, кото
рые ведут уже к гибели растения от засухи. Следует лишь под
черкнуть выдвигаемое Штокером положение о том, что смерть клет
ки происходит не непосредственно от обезвоживания, а от нару
шения структуры, вернее всей организации клетки. Гораздо более 
интересным, чем классификация явлений засухоустойчивости, пред
ставление, развиваемое Штокером и Россом (Stocker u. Ross, 1956) 
о существовании двух фаз в реакции растения на дей
ствие засухи. С наличием фазы реакции и фазы реституции 
Штокер знакомит на примере с растением из семейства губоцвет
ных Lamium maculatum. Это растение выращивалось сначала при 
100%-ной влажности почвы от ее полной влагоемкости, а затем 
влажность почвы была доведена за 26 ч до 22%. Почвенная за
суха сказалась быстро в резком падении вязкости протоплазмы. 
В этой фазе реакции произошло изменение структуры в сторону ее 
разжижения. Затем наступила вторая фаза (восстановления), при 
которой вязкость протоплазмы опять возросла. На третий день 
началось закаливание, и вязкость превысила первоначальное ее 
значение до засухи. На девятый день вязкость в 3,5 раза превы
шала первоначальную величину. Если опять увлажнить почву, то 
вязкость снова начинает падать и доходит до первоначальной ве
личины.

Во всей своей работе Штокер очень настойчиво проводит 
мысль, что, изучая поведение растения во время засухи, надо 
знать, на какой фазе оно находится—на фазе реакции или рести
туции. Несомненно, эти наблюдения представляют большой инте
рес, однако следует обратить внимание на следующий факт. 
Штокер и большинство западноевропейских и американских ис
следователей недоучитывают', что засухоустойчивость есть адап
тационный процесс, развивающийся в онтогенезе под влиянием 
засухи на основе всего предшествовавшего эволюционного пути 
(конституционная засухоустойчивость). Таким образом, обе фазы 
Штокера не что иное, как отдельные этапы процесса приспособ
ления растения к засухе. Во многих случаях реституция, о которой 
говорит Штокер, есть не только реституция, но и путь к возник
новению новообразований или к гибели растений. Поэтому вряд 
ли целесообразно отличать особую витальную и летальную засу
хоустойчивость, о которых говорит Штокер.

Остановимся несколько подробнее на представлениях Штоке
ра о протоплазматической устойчивости. Штокер подчеркивает, 
что современные представления о протоплазматической засухо
устойчивости стали возможными после работ Н. А. Максимова, 
который показал, что основным моментом этого вопроса является 
не водный режим, а способность растения выносить обез-
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воживание. Дальнейшим шагом вперед, по мнению Штокера, 
являются работы H. С. Ильина (Iljin, 1927, 1930, 1957), который 
считал, что причиной повреждения и смерти клетки от высыхания 
является механический разрыв протоплазмы. Ильин плазмолизи- 
ровал клетки чешуи обыкновенного лука и выдерживал их в экси
каторе над серной кислотой. Оказалось, что плазмолизированные 
клетки, у которых не проходил циторриз, были более устойчивы 
к обезвоживанию. Впоследствии Этц (Etz, 1936) показал, что в 
опытах Ильина сохранялись не протопласты, а лишь тонопласты. 
П. А. Генкель и Н. Д. Пронина (1964) поставили опыты Ильина 
в новой модификации. Исходя из представлений об обособлении 
протоплазмы у покоящихся растений, была определена способ
ность клеток вегетирующих и покоящихся растений переносить 
обезвоживание. Опыт показал, что покоящиеся растения характе
ризуются значительно большей устойчивостью клеток благодаря 
отсутствию у них плазмодесм и иной организации поверхности 
протоплазмы. 1

Представления Ильина были в дальнейшем модернизированы 
В. В. Лепешкиным (Lepeschkin, 1937, 1938), который, исходя из 
своей витаидной теории считал, что при высыхании происходит 
разлом белковых молекул витаидов, которые затем окисляются 
кислородом. Штокер (Stocker, 1948) видит основную причину по
вреждения и возможной гибели клеток от высыхания в изменении 
субмикроскопической структуры протоплазмы. По его мнению, при 
высыхании происходит разрыхление и растворение специфических 
мест связей молекул в субмикроскопической сети протоплазмы. 
В результате меняются, по выражению Богена (Bogen, 1948), 
специфические изменения субмикроскопического остова прото
плазмы. При этом происходят изменения вязкости, проницаемости, 
гидратации, электрических зарядов, а также происходит освобож
дение или блокировка ферментов. Изменение обмена в реакцион
ной фазе приводит к дальнейшим изменениям в клетке. Пони
жается величина pH и отношение ионов К и Са. Однако послед
ние изменения являются, по мнению Штокера, гипотетичными.

С нашей точки зрения в концепции Штокера положительным 
моментом является то, что он делает попытку связать изменения 
субмикроскопической структуры, коллоиднохимических свойств и 
обмена у растений. Однако это сделано в очень общей форме и 
при этом теряются те основные звенья, воздействуя на которые 
можно изменить засухоустойчивость растения. Кроме того, у него 
нет четкого представления о том, что засуха влияет на растение 
двояко, вызывая его перегрев и обезвоживание. Наконец, основ
ным недостатком концепции Штокера является недоучет процесса

1 Витаиды, по мнению Лепешкина, являются соединениями белка и липоидов 
и их он считает подлинными носителями жизни. Несомненно, что подобные сое
динения играют весьма важную роль в протоплазме живой клетки, но вряд ли 
можно согласиться с представлением о том, что они являются специфическими но
сителями жизни.
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адаптации растения к засухе. Процесс адаптации понимается толь
ко как реституция, т. е. восстановление утраченных частей, а не 
как процесс приспособления, который может вызвать в организме 
не только восстановление, но и новообразование как физиологи
ческого, так иногда и морфолого-анатомического характера.

И. А. Тарчевский (1964) дал подробный анализ влияния засу
хи на процесс фотосинтеза. Из наиболее интересных результатов 
работы является обнаружение неспецифических и специфических 
реакций метаболизма углерода под влиянием засухи. Из неспеци
фических реакций можно отметить нарушения тонкой структуры 
хлоропластов, значительное повышение содержания аланина, свя
зывающего образующийся аммиак, снижение содержания хлоро
филлов, синтез макроэргов и интенсивность фотосинтеза; из 
специфических реакций — изменения в распределении меченого 
углерода С14 среди различных соединений.

Интересны данные автора по темновой фиксации углекислоты. 
Почвенная засуха вызывает снижение интенсивности и изменение 
направленности темновой фиксации СОг; больше С14 включается 
в яблочную кислоту и меньше — в аспарагиновую.

Заслуживает внимания факт компенсации снижения фотосин
теза образованием веществ, имеющих высокий уровень восстанов
ленное™. Снижается фотосинтетическое образование сахарозы и 
повышается количество гексоз. Сильно нарушается отток, усили
вается образование клетчатки и пролина 1.

Высоко оценивая труд Тарчевского, все же следует сделать 
одно критическое замечание. Тарчевский, так же как и некоторые 
другие авторы, в ряде случаев приравнивает обезвоживание в 
процессе засухи к обезвоживанию при плазмолизе. Оба типа обез
воживания различаются друг от друга, так как плазмолиз и ци- 
торриз вызывают, несомненно, неодинаковые ответные реакции 
организма.

Все изложенное выше знакомит с особенностями защитно-при
способительных реакций, возникающих под влиянием действия 
засухи (обезвоживание и перегрев), которые и обеспечивают воз
можность сохранения растения в 'период засухи и обусловливают 
его засухоустойчивость.

ФИЗИОЛОГИЯ КРИТИЧЕСКОГО ПЕРИОДА У РАСТЕНИИ

Формирование засухоустойчивости растения идет не по восхо
дящей кривой, оно сильно падает в период образования генера
тивных органов. Поэтому изучение засухоустойчивости необхо
димо вести с учетом этапов развития растения, с его критическими 
периодами.

Учение о критических периодах было создано русскими метео
рологами И. А. Пульманом (1898, 1905) и П. И. Броуновым (1899,

1 Л. Д. Прусакова (1960) также констатировала уменьшение содержания 
пролина и увеличение содержания триптофана при хорошем водоснабжении.
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1912). Их наблюдения показали, что засуха особенно неблаго
приятно отражается на урожае хлебных злаков, если она действует 
на них в период от конца кущения до колошения. Этот период вы
сокой чувствительности растений к обезвоживанию и был назван 
Броуновым (1912) критическим периодом.

По мнению Ф. Д. Сказкина (1940), в высокой чувствитель
ности растения к недостатку воды во время образования генера
тивных органов можно видеть рекапитуляцию (повторение) того 
процесса, который прошли в своем эволюционном развитии назем
ные растения, вышедшие из воды на сушу.

Опыты П. А. Генкеля и А. Т. Крапивиной (1957) по кутикуляр- 
ной и устьичной транспирации показали, что всякий лист в моло
дом возрасте отличается очень высокой кутикулярной транспира
цией (до 70%), а затем по мере развития кутикулы и кутикуляр- 
ных слоев происходит ее уменьшение до 10—15%. Таким образом, 
каждый лист повторяет в онтогенезе растения тот путь, который 
проходили отдаленные предки высших растений при выходе из во
ды на сушу.

Работами Ф. Д. Сказкина (1938, 1940а) установлено, что у за
сухоустойчивых растений критический период является менее про
должительным, чем у незасухоустойчивых. Засухоустойчивые рас
тения Сказкин назвал растениями узкого диапазона действия за
сухи, а незасухоустойчивые — широкого диапазона действия 
засухи. К первым можно отнести, например, засухоустойчивый 
овес анатолийский, а ко вторым — обычный овес посевной.

Особенно резко выражены и наиболее изучены критические 
периоды у хлебных злаков, в частности у пшениц.

И. А. Коломиец (1934) пришел к выводу, что наибо
лее чувствительным периодом к засухе у пшениц является период 
за 5—7 дней до колошения, т. е. в момент образования генератив
ных органов. Н. А. Максимов (1935) жизненный цикл хлебного 
злака с точки зрения потребности его в воде разделяет на пять пе
риодов, из которых критическими он считает два периода: пер
вый— от конца кущения до колошения и второй — от заложения 
так называемой пяточки до конца молочной спелости, период роста 
и налива зерна. В исследованиях А. М. Алексеева (1937) наиболь
шее снижение урожая получено при воздействии засухой в период 
колошения, причем снижение происходило главным образом за 
счет уменьшения числа зерен в колосе, в то время как абсолютный 
вес зерна снижался незначительно. В период кущения — трубкова- 
ния снижение урожая было небольшим.

Г. В. Заблуда (1948) подразделяет развитие хлебных злаков 
на шесть фаз: 1) формирование листьев; 2) формирование коло
сков; 3) формирование цветков; 4) формирование половых кле
ток; 5) формирование зерна и 6) созревание зерна. Вызывая за- 
вядаяие растений в эти фазы развития, он установил, что во вре
мя почвенной засухи повреждаются те элементы колоса, которые 
находились в это время на первых фазах роста. Засуха в фазе
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формирования колосков вызвала незначительное снижение урожая 
зерна за счет уменьшения общего числа зерен в колосе. Наиболее 
сильно повреждались растения от засухи в фазу формирования 
половых клеток. Снижение урожая зерна в эту фазу происходило 
за счет уменьшения числа зерен в колосе и абсолютного веса 
зерен. Засуха в фазе формирования зерна сказалась в уменьше
нии размеров и выполненности зерна.

По-видимому, можно считать, что в критический период имеет 
место большая внутренняя перестройка растения, так как процессы 
роста сосредоточиваются в зоне образования генеративных орга
нов. При этом происходит изменение коллоиднохимических 
свойств, падает эластичность и вязкость протоплазмы, а также 
обмен веществ (дыхание). В связи с этим растение нуждается в 
большем содержании воды и хуже переносит весь комплекс засухи. 
Исследования Ф. Д. Скаэкина (1957, 1960, 1961) и его сотрудни
ков показали необходимость связывать изучение критического пе
риода у злаков не с фазами, а со стадиями развития. Наибольшее 
повреждение зерновых культур от засухи наблюдается тогда, 
когда они переходят в третью стадию развития. В. А. Новиков 
(1956) считает началом третьей стадии момент образования тычи
ночных бугорков, а окончание — с началом образования тетрад в 
пыльниках. По данным Сказкина, критический период начинается 
с момента появления материнских клеток пыльцы в археспориаль- 
ной ткани пыльников, что соответствует примерно второй половине 
третьей стадии по Новикову. В это время зачаточные пыльники 
принимают бобовидную форму и только начинает вытягиваться 
тычиночная нить.

Критический период заканчивается с окончанием процесса 
оплодотворения. Внешним проявлением конца этого периода сле
дует считать опускание рыльца завязи у злаков. Гинецей оказы
вается значительно более устойчивым, чем клетки пыльцы. 
В. В. Аникеев (1960, 1963) показал, что в том случае, когда для 
опыления бралась пыльца от растений, перенесших засуху, завя
зывалось лишь 40% зерновок, когда же бралась пыльца контроль
ных растений, т. е. растений, не перенесших засуху, завязывалось 
77% зерновок.

У злаков в результате повреждения засухой пыльцы, оплодо
творение протекает ненормально и в растениях наблюдаются че- 
реззерница и пустоколосье. У многих двудольных растений (гор
чица, огурцы) от действия засухи происходит повреждение гине
цея, которое и приводит к снижению числа завязавшихся плодов.

Ход физиологических процессов в критический период претер
певает весьма сильные изменения (дыхание, фотосинтез, углевод
ный и азотный обмен), происходят также изменения в состоянии 
коллоидов протоплазмы. Вязкость протоплазмы во время засухи 
резко возрастает как в тычинках, так и в листьях, увеличивается 
количество связанной воды и уменьшается содержание свободной 
воды. Фотосинтез резко падает и при возобновлении полива пол
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ностью не восстанавливается, что свидетельствует о серьезных на
рушениях; дыхание при низкой влажности почвы снижается, а при 
несколько большем содержании воды в почве повышается; в ко
лосьях дыхание всегда понижается. Углеводный обмен также 
нарушается, содержание сахаров, в частности сахарозы, резко 
снижается, а количество гемицеллюлозы увеличивается. Особенно 
падает содержание сахаров в колосьях. Пшеница Гарнет во время 
засухи содержала в колосьях всего 80% моносахаров и 66% са
харозы от содержания их в контроле.

Недостаток углеводов во время засухи иногда ведет к сдвигу 
окислительно-восстановительных реакций в сторону окисления, 
что препятствует процессам оплодотворения, так как нарушает 
процесс редукционного деления ядра. Подкормка микроэлемента
ми (бором и медью) во время засухи в критический период улуч
шает углеводный обмен и способствует увеличению жизнеспособ
ности пыльцы. Засуха в критический период нарушает и азотный 
обмен растения. Значительное накопление аминокислот в этот пе
риод также угнетает процесс оплодотворения (Сабинин,'1937).

По данным Ф. Д. Сказкина (1961), при засухе в критический 
период происходит отмирание стенок пыльника, лизируется тапе- 
тум и поступление питательных веществ к образующимся пыльце
вым зернам прекращается. Это объясняет, почему даже при срав
нительно больших количествах углеводов в колосе происходит 
настоящее голодание формирующихся половых элементов. Вне
сение азота в оптимальных дозах снижает вязкость плазмы, улуч
шает углеводный и азотный обмен растения в критический период, 
создает лучшие условия для образования пыльцы и этим способ
ствует повышению урожая. О. М, Трубецкова и О. С. Семенова 
(1936, 1940) на основании вегетационных опытов с ячменем при
шли к выводу об увеличении урожая вегетативной массы под влия
нием завядания в фазу кущения и выхода в трубку вследствие 
образования побегов кущения. Авторы объясняют это явление 
миграцией азотистых веществ из завядающих листьев в уз
лы кущения. Следует отметить, что полученные авто
рами данные, так же как и данные аналогичных исследований 
А. Я. Молибога (1927), характерны для вегетационного опыта, так 
как в полевых условиях урожай с побегов кущения обычно не вы
зревает. Однако установление причин образования побегов куще
ния при завядании, а также предложенное объяснение повышения 
содержания азота в условиях засухи заслуживают внимания. 
По мнению авторов, увеличение азота в зерне связано с тем, что 
с определенного момента развития растения ток азотистых веществ 
из завядающих листьев направляется преимущественно в репро
дуктивные органы. Вследствие этого не очень сильное завядание 
в фазу цветения и приводит к увеличению содержания азота 
в зерне.

П. А. Генкель (1949; Генкель и Марголина, 1949) 
изучал критические периоды потребности в воде у растений', при
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надлежащих к различным экологическим группам. Установлено, 
что эластичность .протоплазмы, обусловливающая устойчивость 
растений к обезвоживанию, у мезофитов и гемиксерофитов резко 
снижается в период цветения, в то время как у эвксерофитов и 
ряда галофитов повышается или остается на прежнем уровне. 
Уменьшение эластичности протоплазмы во время цветения можно 
считать одной из причин падения устойчивости к обезвоживанию 
в критический период, а снижение жароустойчивости в этот период 
связано с уменьшением вязкости протоплазмы.

Таким образом, в онтогенезе однолетнего растения вязкость и 
эластичность протоплазмы не остаются неизменными, а возраста
ют до бутонизации, затем начинают падать и в период цветения 
достигают наименьших величин; в последующие фазы развития 
вязкость и эластичность протоплазмы несколько возрастают.

Н. А. Гусев (1959) в своей монографии указывает, что суще
ствует известное расхождение во взглядах по вопросу об измене
ниях вязкости протоплазмы в онтогенезе растений. Так, Н. А. Мак
симов и Л. В. Можаева (1944, 1944а) отмечают, что увеличение 
вязкости протоплазмы растений в процессе их развития связано 
с непрерывно идущим старением. В других работах (Генкель и 
Марголина, 1951) установлена несколько иная закономерность: 
вязкость протоплазмы в листьях однолетних растений непрерывно 
возрастает до перехода растения в генеративную фазу развития.

Следует отметить, что Максимов работал в основном с двулет
ними растениями. На примере лука обыкновенного он доказал, что 
более старые наружные чешуи луковицы отличаются повышенной 
вязкостью протоплазмы. То ж^ самое, он наблюдал у капусты в 
первый год ее жизни. Таким образом, оба объекта не изучались 
в период бутонизации и цветения. Единственным однолетним рас
тением, исследованным Максимовым в этом направлении, были 
канские бобы. Однако собственные данные Максимова свидетель
ствуют не в пользу его заключения о роли возраста растения. 
Из данных Максимова (табл. 27) следует, что во время цветения

Т а б л и ц а  27
Время, необходимое для смещения пластид в клетках черешков конских бобок 

(м ин. )  (по Максимову, Можаевой, 1944)

Фаза развития растений

Ярус листьев

1 2 10 15

Заложение 3-й пары ли стьев ................... 3 _

» 4-й » » ................... 10 — — —

» 7-й » » ................... 20 5 — —

Ц ветение..................................................... 15 10 5 —
Налив плодов............................................. 20 15 5 5



имеет место понижение вязкости протоплазмы и, в некоторых слу
чаях, повышение вязкости протоплазмы в фазу налива плодов, т. е. 
фактически он установил закономерность, которая несколько 
позднее была подмечена П. А. Генкелем и К. П. Марголиной.

В исследованиях последних авторов обнаружено, что у пше
ницы и проса наблюдается значительное падение вязкости прото
плазмы в фазу цветения с последующим ее повышением в фазе 
молочной спелости, а у томатов — снижение в фазы бутонизации 
и цветения без дальнейшего повышения в фазе плодообразования 
(табл.28).

время
плазмолиза

Рис. 29. Изменения вязкости протоплазмы в онтогенезе редиса

П. А. Генкель и Е. И. Барская (1962) изучали вязкость прото
плазмы у редиса и капусты первого и второго годов жизни. У од
нолетнего растения редиса имеет место характерное понижение 
вязкости протоплазмы во время цветения (рис. 29). У капусты пер
вого года вязкость непрерывно растет; у капусты второго года 
вязкость снижается во время цветения и несколько возрастает в 
период плодоношения (рис. 30).

Таким образом, у двулетних растений наблюдается та же за
кономерность, что и у однолетних, т. е. падение вязкости прото
плазмы в листьях в период образования генеративных органов. 
Отмеченные выше изменения вязкости протоплазмы относятся к 
вегетативным органам. В генеративных органах вязкость прото
плазмы высокая. Особенно велика она в колосковых чешуях зла
ков. В цветковых чешуях и в клетках стенки завязи вязкость про
топлазмы падает в 2—2'/г раза, однако все еще превосходит
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(в 3—4 раза) вязкость протоплазмы листьев (Генкель и Марголи
на, 1951).

Высокая вязкость протоплазмы в колосковых чешуях имеет 
очень большое значение для растения. Следует вспомнить, что 
транспирация чешуй по сравнению с листьями значительно менее 
интенсивна и соответственно этому колосковые чешуи меньше

Рис. 30. Изменения вязкости протоплазмы в онтогенезе капусты первого (А) и 
второго (Б) года жизни

охлаждаются транспирационным током. Высокая вязкость прото
плазмы, повышая жароустойчивость протоплазмы, способствует 
сохранению колосковых чешуй от перегрева в жаркие солнечные 
дни.

Засухоустойчивость одного и того же растения не только ме
няется в процессе онтогенеза, но тесно связана с возрастом расте
ния. Зависимость анатомического строения от яруса листа была от
крыта В. Р. Заленским (1904), который показал увеличение сте-

Т а б л и ц а  28
Вязкость протоплазмы в минутах по времени плазмолиза 

(по Генкелю и Марголиной, 1962)

Томаты
Фаза развития Пшеница Просо (сорт

Эрлнана)

Кущение....................................... 55 __ _
Ц в е т ен и е ................... ... 25 18 —
Молочная спелость................... 50 25 —
5 листьев...................................... — — 28
Бутонизация ............................... — — 24
Цветение...................................... — — 21
Плодообразование....................... — —• 18
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пени ксероморфизма у листьев верхних этажей. В дальнейшем 
установлено, что и транспирация листьев верхних этажей выше, чем 
у листьев среднего и верхнего ярусов (Максимов и Александров, 
1917; Александров, 1922; Заленский, 1923).

Недавними исследованиями (Кушниренко, 1957, 1960; Кушни- 
ренко и Штин, 1958) показано, что у яблони и груши наблюдается 
резкая разнокачественность кроны по отношению ряда физиоло
гических свойств, в частности водного режима и засухоустойчивости. 
Листья верхних ярусов кроны отличаются значительно большей 
засухоустойчивостью. Следует отметить, что ряд особенностей 
водного ^режима у яблони и сливы сохраняется у саженцев, выра
щенных из отдельных частей кроны (Кузин, 1958), а также у се
янцев, выращенных из семян плодов, взятых в разных частях кро
ны (Кушниренко и Денисов, 1957).

В. Г. Конаревым (1959), а затем Н. В. Слепченко (1960) уста
новлены новые факты в отношении образования ксероморфной 
‘Структуры. По мнению Конарева, фосфорное питание, свет и вод
ный дефицит способствуют усилению процессов формообразова
ния и развитию ксероморфизма, так как действует на одно и то 
же звено в обмене вещества, а именно, — влияют на морфогенез 
через нуклеиновый обмен. По этим представлениям, фосфор уско
ряет процесс морфогенеза благодаря накоплению нуклеиновых 
кислот, а водный дефицит и недостаток азота сокращают расход 
нуклеиновых кислот на другие стороны процесса роста и этим 
•способствуют более быстрой дифференцировке тканей. Действи
тельно, недостаток воды всегда приводит к усилению дифференци- 
ровки механических элементов и тканей, а также ксилемы и со
зданию мелкоклетности.

Эта новая точка зрения на образование ксероморфизма нам ка
жется очень интересной, так как объясняет механизм возникнове
ния ксероморфизма у растений в различных экологических усло
виях.

ЗНАЧЕНИЕ КОРНЕВОГО ПИТАНИЯ В ЗАСУХОУСТОЙЧИВОСТИ

Значение элементов минерального питания для водного режима 
растений, а отсюда и для засухоустойчивости было хорошо под
черкнуто К. А. Тимирязевым (1892), который отметил значитель
но большую продуктивность транспирации у растений «а удобрен
ной почве. В последнее время этот вопрос углублен и развит ис
следованиями Арланда (Аг1апс1, 1953). В 1934 г. Н. Л. Удольская, 
работавшая с разными сортами пшеницы, отметила благоприят
ное влияние фосфорнокислых удобрений на водоудерживающую 
способность протоплазмы, обеспечившую нормальный ход фото
синтеза при недостатке воды в почве; фосфорные удобрения в ус
ловиях сухих лет на 20—30% повышают урожай, в то время как 
азотные удобрения часто его снижают на 10—15%.
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К. С. Семакин (1936) в условиях вегетационного опыта изучал 
влияние ДВОЙНЫХ ДОЗ удобрений КГЮз и КН2Р 0 4 на устойчивость 
растений к засухе. Автор приходит к выводу о значении элемен
тов минерального питания в засухоустойчивости в связи с повыше
нием концентрации почвенного раствора и влиянием увеличенного 
осмотического давления на закаливание растений. К этому выводу 
автор пришел на основании замены питательных солей хлористым 
натрием, с последующей почвенной засухой. Однако вряд ли мож
но считать подобную постановку опыта правильной, так как здесь 
уже начинает сказываться степень солеустойчивости растений.

Другая работа К. С. Семакина (1937, 1938) проведена с ячме
нём и виноградом с тех же позиций, что и предыдущая. Автор по
вышал концентрацию почвенного раствора увеличением количества 
минеральных солей. Критерием засухоустойчивости, так же как и 
в первой работе, служил урожай. Растения подвергались дей
ствию почвенной засухи. Автор учитывал содержание воды в 
листьях и в некоторых опытах величину сосущей силы. Однако 
здесь он пришел к несколько иному выводу, считая, что устойчи
вость растений к засухе обусловливается не только условиями во
доснабжения и осмотического давления почвенного раствора, но 
и составом последнего. По данным Семакина, закаливание к за
сухе можно в некоторых случаях вызвать фосфором. Нам кажется 
не совсем правильной сама постановка вопроса о закаливании 
растения в процессе его роста и развития. Это прежде всего всегда 
приводит к снижению урожая (Туманов, 1926, 1929), кроме того, 
уже показана возможность закаливания растения к засухе путем 
предпосевного воздействия обезвоживанием (Генкель и Колото- 
ва, 1934; Пролетарский, 1935; Генкель, 1935, 1937 и др.).

Т. Т. Демиденко и Р. П. Баринова (1937) изучали влияние по
вышенных доз чилийской селитры, хлористого калия и суперфос
фата на фоне полного минерального удобрения при временном не
достаточном водоснабжении. Авторы пришли к выводу, что анионы 
и катионы нейтральных солей производят дисперсионное или коа
гулирующее влияние на коллоидную систему клетки. Нельзя не со
гласиться с мнением А. М. Алексеева и Н. А. Гусева (1957), кото
рые считают неправильным стремление авторов свести влияние 
ионов солей только к их диспергирующему или коагулирующему 
действию.

В исследовании К. С. Миролюбова (1938) с ячменем сорта Ви
нер установлено положительное влияние калийных и фосфорно
кислых удобрений на устойчивость растений к атмосферной и поч
венной засухе. Очень интересны наблюдения автора о снижении 
устойчивости в результате внесения азота при посеве и о повы
шении устойчивости в случае дачи растению азота перед завяда- 
нием. К повышению устойчивости приводило внесение калийных 
удобрений перед засухой и в случае, когда в почве имелось значи
тельное содержание калия и фосфора. Миролюбов приходит к вы
воду о защитном, а не питательном действии внесенных удобрений,
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которые, очевидно, влияли «а водоудерживающую способность 
клеток, повышая осмотическое давление. Однако каких-либо 
анализов содержания органических веществ (углеводов, белков, 
нуклеопротеидов) автор не производил. В свете новых данных о 
синтетической способности корневой системы растений всего ве
роятнее, что внесенные перед завяданием удобрения способство
вали синтезу органических веществ, в частности белков и нуклео
протеидов, и этим значительно повысили водоудерживающую спо
собность и устойчивость растений к засухе.

В работе В. Ф. Альтергота, Ф. В. Шатилова и Г. Н. Хунцаридзе 
(1939) показано увеличение устойчивости яровой пшеницы к дей
ствию высокой температуры под влиянием N. Р, К и Р, К. Как 
недостаток азота, так и его избыток действовали отрицательно. 
При воздействии суховея, где играли роль уже два фактора — 
обезвоживание и высокая температура, у растений вариантов N. 
Р, К и Р, К завядание к концу опытов было сильнее. Авторы по
лагают, что это может быть связано с процессами распада и на
копления аммиака.

А. М. Алексеев и 3. П. Горелова (1949) изучали зависимость 
водного режима от уровня минерального питания (овес сорта По
беда в песчаных культурах). Авторы выяснили степень гидрата
ции коллоидов протоплазмы в онтогенезе растения под влиянием 
изменений в питании. Наибольшая степень гидратации коллоидов 
наблюдалась у растений в молодом возрасте, по мере старения 
гидратация коллоидов снижалась. Уменьшение и значительное уве
личение уровня питания приводили к снижению степени гидрата
ции коллоидов.

Данные многолетних лабораторных, вегетационных, а также и 
полевых опытов А. М. Алексеева и Н. А. Гусева (1957; Гусев, 
1959) показали, что изменением условий минерального питания 
можно влиять на обмен веществ и связанный с ним водный 
режим растений. В частности, применение фосфорной подкормки 
под растения пшеницы в раннем возрасте приводит к повышению 
синтеза фосфорорганических соединений (нуклеопротеидов), что 
отражается на повышении степени гидратации коллоидов; подоб
ное же действие оказывает азотная подкормка в более позднем 
возрасте.

Наиболее важным выводом из этих работ является заключение 
о тесной зависимости водного режима от коллоиднохимических 
свойств протоплазмы и обмена веществ. Так, под влиянием засухи 
в листьях уменьшается содержание малогидрофильных фосфати
дов и увеличивается количество коллоидно связанной воды, 
что подтверждает наличие тесной связи водного режима с обменом 
веществ. Установлена положительная корреляция в засушливых 
условиях между урожаем и количеством коллоидно связанной во
ды (г=+0,84), а также между урожаем и степенью гидратации 
коллоидов (г=+0,82). Отсюда авторы делают совершенно пра
вильный вывод о возможности повышать засухоустойчивость пу
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тем регулирования минерального питания, в частности примене
нием соответственных подкормок.

Растения кукурузы, получившие более высокий уровень фос
форного питания в ранний период, как указывают Ф. Д. Самуи
лов и И. Е. Маслова (1960), имеют большее содержание коллоид
но связанной воды. Этот факт они объясняют повышением содер
жания органического фосфора и белкового азота у опытных расте
ний. Увеличение связанной и коллоидно связанной воды у хлоп
чатника наблюдалось при внесении фосфора как перед посевом, 
так и в фазу бутонизации (Самиев, 1960). Соотношение свобод
ной и связанной воды изменяется при азотной подкормке у под
бела и кукурузы (Бородулина и Кудрявцева, 1960; Л. Иванов, 
1960; Миллер, 1960). Азотно-фосфорная подкормка (И :Р  =  1:3; 
2 : 3) вызывает повышение коллоидно связанной воды в листьях 
хлопчатника (Попова, 1960). Калий вызывает увеличение содер
жания свободной воды в тканях ячменя и повышает его засухоус
тойчивость (Миллер, 1955), тогда как у растений пшеницы под 
влиянием калия наблюдается увеличение содержания связанной 
воды (Щукина, 1960).

При недостатке воды в почве в критический период внесение 
азота, фосфора, калия, бора, меди, марганца и цинка оказывает 
положительное влияние на физико-химические свойства протоплаз
мы, оводненность клеток, а также на устойчивость растений к засу
хе (Сказкин, 1960). Под влиянием низких концентраций микро
элементов бора, марганца, цинка и меди повышается вязкость 
протоплазмы (Натансон, 1952).

Положительно влияют на азотный обмен, водный режим и 
засухоустойчивость растений микроэлементы алюминий, кобальт 
и молибден (Школьник и Боженко, 1960). Внесение микроэле
ментов меди, молибдена и бора под пшеницу приводит к изме
нению обмена веществ в сторону усиления синтеза более гидро
фильных коллоидов протоплазмы (нуклеопротеидов) и повышению 
степени гидратации коллоидов (Васильева и Старцева, 1960). 
Под влиянием бора, марганца, цинка, меди и кобальта отмечено 
повышение водоудерживающей и водопоглощающей способности 
у древесных растений (Б. Гусейнов и С. Гусейнов, 1960).

Имеются данные о благоприятном действии внекорневой под
кормки сернокислым цинком (Д. Проценко, Р. Проценко и Бело
конь, 1960). Установлено, что не только в условиях повышенных 
температур, но и при завядании внекорневая подкормка сернокис
лым цинком повышает засухоустойчивость и урожайность пшениц 
(в условиях вегетационного опыта). Интересно отметить, что на
блюдалось повышение содержания органических кислот под влия
нием засухи, но этого не обнаружено при внекорневых подкорм
ках. (По нашему мнению, цинк повышает гидрофильную вязкость 
протоплазмы и этим способствует повышению засухоустойчивости.) 
Авторы обратили внимание на увеличение прочности связи хло
рофилла с белкам« под влиянием сернокислого цинка, считая, что
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в данном случае это свидетельствует о некоторой стабилизации 
нарушения белкового обмена при засухе. Они полагают, что цинк 
влияет на ионизацию, а следовательно, и на гидратацию белковых 
молекул, что и приводит к повышению засухоустойчивости.

Подводя итоги изложенному, совершенно очевидно, что харак
тер минерального питания влияет на ход физиологических процес
сов и на состояние коллоидов протоплазмы. В этом же направлении 
оказывают действие и микроэлементы. Путем рационального вне
сения элементов минерального питания перед посевом и путем 
подкормок можно значительно повлиять на количество коллоидов, 
степень их гидратации, вязкость протоплазмы и на характер обме
на веществ, что и может привести к значительному повышению 
засухоустойчивости.

ЗАСУХОУСТОЙЧИВОСТЬ КСЕРОФИТОВ

Ознакомившись с основными защитно-приспособительными ре
акциями растения на засуху, а также с теми повреждениями, кото
рые вызываются засухой и могут привести растение « гибели, пе
рейдем к рассмотрению различных эколого-физиологических групп 
растений засушливой зоны, т. е. к изучению растений — ксерофитов. 
Понятие «ксерофит» сложилось в экологии растений и под ним по
нимали растения засушливых местообитаний, обладающие рядом 
приспособлений для перенесения засухи. В течение долгого вре
мени основное внимание исследователей привлекали анатомо-мор
фологические особенности строения ксерофитов. Особенно ярко из 
ксерофитов выделялась группа суккулентов, которая помимо своих 
анатомо-морфологических признаков легко характеризовалась и 
физиологически (запасание воды на засушливый период и ее эко
номное расходование).

В последнее время Б. Б. Вартапетян (1963) с помощью тяже
лого кислорода 0 28 и Н20 18 открыл своеобразный круговорот воды 
у суккулентов (кактусов). Отмечено, что толстая кутикула не 
только предохраняет эти растения от потери воды, но и препят
ствует проникновению кислорода из атмосферы. Та же толстая 
кутикула препятствует и выделению в атмосферу кислорода, обра
зующегося у них днем в процессе фотосинтеза, а также углекислоты 
дыхания, накапливающейся ночью. Кроме того, углекислота ночью 
используется при синтезе органических кислот. В дневные часы в 
процессе фотосинтеза один атом кислорода углекислоты вновь 
восстанавливается в воду. Таким образом, в тканях кактуса уста
навливается своеобразный замкнутый водный цикл, который ведет 
к периодической реутилизации кислорода.

В светлые часы суток взаимодействие фотосинтеза и дыхания 
имеет место также между тканями, содержащими хлоропласты, и 
внутренними тканями, их не содержащими. Следовательно, при 
отсутствии поступления воды извне кактусы способны реутилизи- 
ровать метаболическую внутриклеточную воду. Конечно, этот про
цесс наряду с другими приспособлениями, препятствующими ПО
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тере воды, позволяет им лишь переносить засушливый период до 
периода дождей, когда они вновь могут снабжаться водой из поч
вы и пополнять ее запасы.

Особенности строения и биологии суккулентов настолько отчет
ливо видны, что и морфологически отличным от них ксерофитам 
(склерофитам) стали приписывать те же свойства. Наиболее ха
рактерно это для работ Шимпера (Schimper, 1898), который считал 
основной особенностью ксерофита низкую интенсивность транспи
рации, т. е. экономное расходование воды. Мнение Шимпера было 
в значительной мере умозрительным, но оно хорошо укладывалось 
в рамки существовавших представлений и примерно в течение 
четверти века господствовало в науке. Только с 1916 г., с момента 
появления работы Н. А. Максимова, центр тяжести изучения физи
ологии ксерофитов и проблемы засухоустойчивости был перенесен 
с транспирационяого критерия на изучение протоплазматических 
свойств, а затем и на особенности обмена. Максимов эксперимен
тально показал, что ксерофиты, за исключением суккулентов, 
транспирируют или одинаково, или в большинстве случаев были 
даже выше, чем мезофиты. Данные Максимова были настолько 
убедительными, что во всех руководствах и отдельных работах по 
водному режиму и засухоустойчивости они принимались как акси
ома.

Однако в последующем в ряде работ стали появляться отдель
ные факты, которые указывали на существование различных по 
интенсивности транспирации растений (Васильев, 1931; Кузьмин, 
1929—1930; Bosian, 1933 и др.).

Наиболее подробно этот вопрос был рассмотрен П. А. Генкелем 
(1939, 1946), который подошел к изучению ксерофитов с эколого
физиологической точки зрения, принимая во внимание не только 
транспирационный критерий, но и ряд других свойств и признаков 
(строение и распределение корневой системы, содержание воды, 
дневной и остаточный водный дефицит, водоудерживающая спо
собность, способность выносить перегрев, температура листьев, 
осмотическое давление, интенсивность дыхания). Такое изучение 
дало возможность более глубоко подойти к пониманию экологии 
и физиологии ксерофитов.

В результате проведенных исследований было выявлено не
сколько хорошо выраженных групп ксерофитов. Прежде всего ока
залось, что имеются две, резко отличные друг от друга по интенсив
ности транспирации группы ксерофитов: слабо транспирирующие и 
интенсивно транспирирующие формы. К группе слабо транспири- 
рующих форм относились такие растения, как Veronica incana. 
Aster villosus, Artemisia glauca и другие эвксерофиты. К группе 
интенсивно транспирирующих форм принадлежали растения, 
встречавшиеся в опытах Максимова (Falcaria Rivini, Salvia dume- 
torum), которые мы предложили назвать гемиксерофитами 
(табл. 29).
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Из данных табл. 29, а также рис. 31 и 32 хорошо видно, что у 
гемиксерофитов интенсивность транспирации значительно выше, 
чем у эвксерофитов.

П. А. Генкель (1939) называет эвксерофитов шимперовскими 
ксерофитами, а гемиксерофитов — максимовскими ксерофитами.

По наблюдениям А. П. Володина (Троицкий лесостепной запо-

Рис. 31. Дневной ход транспирации Рис. 32. Дневной ход транспирации у 
у резака Falcaria Rivini (/) и веро- клубники Fragaria collina (/), шалфея 

ники Veronica incana (II) Salvia dumetorum (II)  и вероники Vero
nica incana (III)

ведник), температура листьев у Veronica incana и Artemisia glauca 
всегда была выше, чем у гемиксерофитов Falcaria и Salvia. Так, 
например, при температуре воздуха 29—30° С (5/VI 1939 г.) тем
пература листьев Veronica была выше температуры воздуха на 
2,5°, а листьев Salvia — на 1,5°; при температуре воздуха 30—31° С 
(13/VI 1939 г.) температура листа Artemisia оказалась на 1° выше, 
а листа Falcaria — ниже температуры воздуха.

Таблица 29
Интенсивность транспирации у  Falcaria Rivini (гемиксерофит) 

и Artemisia glauca (эвксерофит) (по Генкелю, 1946)

Часы наблюдений
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Дальнейшее изучение этих двух групп привело к установлению 
и других особенностей, подчеркивавших их большое различие. 
Оказалось что первый тип ксерофитов (эвксерофиты), в отличие от 
второго типа — гемиксерофитов, способен хорошо переносить высо
кие дневные и остаточные дефициты (табл. 30).

Т а б л и ц а  30
Содержание воды и дневной водный дефицит у ксерофитов 

(по Генкелю, 1946)

Вид растения
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Falcaria R i v i n i .................................. 68,1 9 ,2 7 1 ,3 4 ,7 70,1 8 ,3
Salvia dum etorum ............................... 6 7 ,8 2 5 ,4 7 2 ,3 16,5 69,1 2 6 ,5
Veronica i n c a n a .................................. 4 4 ,5 4 8 ,6 4 7 ,4 4 6 ,9 7 4 ,0 2 0 ,5
Artemisia g la uca .................................. 5 1 ,6 3 4 ,9 6 3 ,3 3 1 ,5 6 3 ,7 2 3 ,3

Гемиксерофиты не выносят большого водного дефицита, и их 
листья, оторванные от растения, быстро, в течение нескольких ча
сов, высыхают до воздушно-сухого состояния, в то время как у 
эвксерофитов потеря воды идет медленно и до воздушно-сухого 
состояния они доходят в течение полутора-двух суток.

При завертывании не отделенных от растения листьев в цело
фановые конверты у гемиксерофитов сравнительно быстро образо
вывались пятна запала, в то время как у эвксерофитов в таких же 
условиях они никогда не обнаруживались.

Изучение характера корневой системы у обеих групп показало, 
что гемиксерофиты имеют очень глубоко идущую в почву (Salvia), 
иногда до грунтовой воды (Falcaria), корневую систему, у эвксе
рофитов же она находится на небольшой глубине (50—60 см), но 
очень сильно разветвлена (рис. 33).

Показано, что для эвксерофитов характерны более высокая 
вязкость и эластичность протоплазмы и невысокая по сравнению 
с гемиксерофитами интенсивность обмена, что в какой-то мере объ
ясняет их повышенную устойчивость к перегреву и обезвоживанию 
(Генкель, 1949).

Эластические свойства протоплазмы у группы гемиксерофитов 
оказались очень невысокими. У резака Falcaria rivitii обрыв прото
плазмы при центрифугировании происходил через 3—5 мин, а у 
несколько более устойчивого шалфея — через 5—8 мин.

В критический период во время цветения как у резака, так и у 
шалфея эластические свойства протоплазмы падают. Обрыв про
топлазмы в это время происходит уже через 1—3 мин у резака 
и через 5—6 мин у шалфея. В противоположность группе гемиксе
рофитов эвксерофиты имеют гораздо более высокие величины эла-
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стичности протоплазмы. У таких эвксерофитов, как Aster villosus 
или Veronica incana, обрыв протоплазмы происходит через 20— 
30 мин.

Особенно интересно отметить отсутствие снижения эластиче
ских свойств протоплазмы у эвксерофитов во время цветения. Ско

рее даже наоборот,—наблюдает
ся некоторое ее повышение.

Очевидно, естественный отбор 
в этой группе растений шел в на
правлении создания высокой 
устойчивости и в период цветения, 
так как, не имея глубоко идущей 
корневой системы, эти растения 
выработали способность цвести в 
период .плохого снабжения водой 
в середине и в конце лета.

Небезынтересно проследить за 
близким к типичному эвксерофиту 
Artemisia glauca растением, а

См
О

го

чо

6 0

во

120

140

160

160

Рис. 33. К орневая систем а вероники V eron ica  in ca n a  (А )  и ш алф ея S a lv ia  d u m e-
torum (Б)

именно — за Art. dracunculus, которое отличается несколько более 
слабо выраженными ксерическими свойствами и -более высокой 
интенсивностью транспирации. Как и следовало ожидать, время 
обрыва протоплазмы у этого растения оказалось не очень большим,
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равным 10—15 мин, но наблюдалась та же особенность, характери
зующая эвксерофит, — некоторое увеличение эластичности прото
плазмы во время цветения. Обрыв протоплазмы в одном из опытов 
происходил за 10 мин у нецветущего растения, а у цветущего за 
10 мин он наблюдался лишь у 20% клеток.

Очевидно, у крайних форм ксерофитов — эвксерофитов— в про
цессе эволюции выработалось новое свойство — способность не 
снижать устойчивости к обезвоживанию в критический период. 
Таким образом, вряд ли возможно Говорить о существовании кри
тического периода у этой группы растений.

Как можно видеть, эвксерофиты представляют собой действи
тельно весьма засухоустойчивую группу растений, хорошо выно
сящую как обезвоживание, так и перегрев тканей. Гемиксерофиты 
неспособны выносить значительного обезвоживания и перегрева и 
переносят засуху за счет интенсивно идущего процесса транспира
ции, непрерывно поглощая воду из глубоких влажных слоев почвы 
или даже непосредственно из грунтовой воды.

Б. И. Щербаков (1962) специально изучал жароустойчивость 
среднеазиатских ксерофитов. По его данным, у эвксерофитов жаро
устойчивость обусловлена пониженной интенсивностью обменных 
процессов на фоне повышенной вязкости протоплазмы и высокой 
концентрации клеточного сока. У гемиксерофитов жароустойчи
вость обусловлена повышенной вязкостью и гидрофильностью про
топлазмы, у мезофитов — умеренно интенсивным обменом веществ 
и умеренно повышенной вязкостью протоплазмы и концентрацией 
клеточного сока. Наименьшей жароустойчивостью отличается груп
па псевдоксерофитов.

Наиболее общим свойством жароустойчивости для всех изучен
ных автором растений является замедленный обмен веществ в пе
риод действия повышенных температур; самая высокая жароустой
чивость растений наблюдалась в середине или во второй половине 
вегетационного периода.

Результаты наших исследований со степными ксерофитами 
в значительной степени совпадают с данными Щербакова о ксеро
фитах пустыни. Однако между среднеазиатскими и степными геми
ксерофитами имеется и различие. У среднеазиатских гемиюсерофи- 
тов жароустойчивость значительно выше, что несомненно связано 
с более жарким климатом пустыни. Очевидно, следует различать 
две подгруппы гемиксерофитов: степные и пустынные.

Щербаков считает, что эвксерофиты не отличаются высокой гид
рофильностью коллоидов протоплазмы. Нам кажется это мнение 
правильным, так как мы никогда не получали у эвксерофитов зна
чительной коагуляции белков в вытяжках из их листьев. Очевидно, 
их устойчивость к перегреву основывается на высокой стабиль
ности коллоидов протоплазмы. Возможно, что Одной из причин 
этого является высокая степень дисперсности протоплазмы, а так
же особенность ее субмикроскопического строения.

Очень своеобразной группой ксерофитов можно считать расте-
8 Зак. 151 225



ния, не регулирующие свой водный режим. К этим »растениям, ко
торые могут без всякого для себя вреда высыхать до воздушно-су
хого состояния, относятся главным образом споровые растения, в 
частности Stratonostoc commune, обычно встречающееся на засо
ленных почвах степей и полупустынь. В работе Б. А. Келлера 
(1926), а затем Г. А. Глумова и А. А. Кобылина (1936) были изу
чены расселение и некоторые экологические особенности этой 
формы.

П. А. Генкель (1946) высказал мысль, что растения, подобные 
Stratonostoc, способны высыхать до воздушно-сухого состояния в 
связи с особенностью их протоплазмы, которая при высыхании со
храняет свою организацию, переходя в гелеобразное состояние. 
Очевидно, у этих растений при обезвоживании перенос энергии, не
смотря на обезвоживание, происходит беспрепятственно, и субмик
роскопическое оструктуривание протоплазмы клеток, т. е. переход 
протоплазмы в гель, не приводит к ее коагуляции. К такому же 
типу растений относится и ряд лишайников, мхов, селагинелл и два 
вида покрытосемянных растений Ramondia Nathaliae и Haber lea 
rhodopensis, растущих в Родопских горах на Балканском полуост
рове.

И. М. Васильев (1931) считал, что к такому же типу растений 
относится и Carex physodes, песчаная осока пустынь Средней 
Азии. Однако М. П. Петров (1934), в течение многих лет изучав
ший растения в песчаных пустынях Туркмении, пришел к выводу о 
гибели листьев у осоки при ее обезвоживании и быстрой способ
ности.ее к регенерации. Все растения, отличающиеся способностью 
впадать в анабиоз при потере воды, были названы Вальтером 
(Walter, 1931) пойкилогидровыми растениями, а П. А. Генкелем 
(1939) пойкилоксерофитами. Физиологические особенности пойки- 
локсерофитов ждут еще дальнейших детальных исследований. 
Жизненный цикл этих организмов происходит у одних в весьма ко
роткие промежутки между дождями (Stratonostoc соттите), у 
других, по-видимому, эти промежутки более длительны (Ramon
dia, Haberlea), но все они обладают способностью впадать в ана
биотическое состояние.

К пятой группе ксерофитов можно отнести группу, для которой 
Д. И. Кол-пиков (1957) предложил название стипаксерофитов (от 
одного из ее характерных представителей ковыля Stipa). К группе 
стипаксерофитов относятся помимо ковыля ряд узколистных степ
ных злаков (Festuca, Koehleria и др.). Стипаксерофиты хорошо 
усваивают влагу кратковременных ливневых осадков, а также 
сравнительно неплохо выносят перегрев. Однако они проявляют 
чувствительность к обезвоживанию и переносят лишь сравнительно 
кратковременный недостаток воды в почве.

Помимо настоящих ксерофитов была выделена особая группа 
ксерофитоидов. К ним относятся мезофитные растения довольно 
широкой экологической амплитуды. Таковы многие растения, встре
чающиеся в колках лесостепной полосы Западной Сибири. Расте-
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ния эти представляют собой переход между настоящими кеерофи 
тами и мезофитами. В засушливой зоне, по-видимому, нет настоя
щих мезофитов или они имеются лишь в лесах-дубравах и березо
вых колках, а большинство растений относятся к группе ксерофи- 
тоидов. В литературе ксерофитоиды, по-видимому, часто фигури
руют под названием гелиофитов или мезоксерофитов. Растения эти 
характеризуются довольно интенсивной транспирацией, значитель
но превышающей транспирацию теневых растений (Geneau de La- 
marliere, 1892).

Ксерофитоиды имеют сравнительно высокое давление, жаро
устойчивость у них ниже, чем у эвксерофитов, но не ниже, чем у 
гемиксерофитов. Ксерофитоиды довольно устойчивы к обезвожива
нию, но сравнительно неустойчивы к перегреву. Типичным пред
ставителем этой группы можно считать такое растение, как клубни
ка (Fragaria collina). У клубники удается искусственно вызвать яв
ления запала, часто наблюдающиеся у них в природе. Таким обра
зом, этот тип растений является среднеустойчивым к засухе. Засу
ха резко влияет на ксерофитоиды. На окраине колков, наиболее 
благоприятных микроклиматических условий, клубника сохра
няется лучше и приносит урожай. В открытой степи она в засушли
вые годы «выгорает», т. е. запаляется, высыхает и почти не при
носит плодов.

У группы ксерофитоидов обрыв протоплазмы при определении 
ее эластичности происходит в течение 8—15 мин. По-видимому, эти 
растения могут лучше выносить обезвоживание, чем гемиксерофи
ты, и гораздо более к нему чувствительны по сравнению с эвксеро- 
фитами. В то же время эластические свойства их протоплазмы 
сильно варьируют в зависимости от условий местообитания расте
ния. Так, например, у клубники, выросшей на окраине березового 
колка, эластичность протоплазмы составляла 8 мин, а у растущей' 
в открытой степи — 15 мин.

Так характеризуется группа растений, относящаяся к ксерофи- 
тоидам, которым можно дать название «серофитоидные гелиофи
ты. К этой группе относятся такие растения, как Fragaria collina, 
Planiago maxima, Thermopsis lanceolata и др.

К ксерофитоидам можно отнести еще и растения, отличающие
ся той или иной степенью суккулентности. Суккулентоидные гелио
фиты— растения, имеющие более слабо выраженную суккулент- 
ность, чем настоящие суккуленты типа агав, кактусов и молочай
ных. К подобного рода растениям можно отнести Sedum purpureum, 
Umbilicum spinosus и др.

К группе псевдоксерофитов относятся растения, обладающие 
способностью уходить от засухи, быстро заканчивая свой цикл 
развития. Благодаря этой особенности под засуху они по
падают в покоящемся состоянии (семена, луковицы, корневи
ща и т. д.). К этим растениям относятся эфемеры (однолет
ники) и эфемероиды (многолетники) (терминология Е. П. Коро
вина, 1935). Одни авторы считают, что эфемеры являются типич-
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ными мезофитами (Шенников, 1950), другие — ксерофитизирован- 
ными мезофитами (Культиасов, 1946, 1952), третьи — переходными 
формами между мезофитами и ксерофитами (Липаева, 1951, 1952).

Основанием для отнесения эфемеров к мезофитам послужили 
опыты с культивированием эфемеров в условиях Ленинградской 
(Шенников и Иоффе, 1944) и Московской (Полунина, 1950; Даева, 
1951; Волкова, 1956, 1958, 1960) областей. При культуре в зоне 
недостаточного увлажнения цикл развития эфемеров сильно удли
няется и они изменяются в сторону мезофитизации.

Группа эфемеров весьма неоднородна (Волкова, 1958). Часть 
эфемеров, наиболее пластичных, имеет бореальное происхождение 
и они более мезофитны. Виды переднеазиатского происхождения 
Koelpinia linearis, Eremopyrum hirsutum и другие сформировались 
в условиях засушливого климата—они более ксеричны и при куль
туре в климатических условиях Москвы сохраняют высокий темп 
развития.

В. К- Василевская (1940, 1954) считает, что эфемеры по своему 
анатомическому строению являются мезофитами. Л. И. Липаева 
(1951, 1952, 1954) также на основании анатомического строения 
отмечает среди эфемеров наличие ксерических и более мезофитных 
форм. Е. Н. Волкова (1960) установила резкое различие в отноше
нии одной и той же формы Bromus iectorum, собранной под Мо
сквой и в Ашхабаде при культуре их в условиях Москвы.

Физиологически группа эфемеров изучена весьма недостаточно. 
По данным Волковой, эфемеры имеют сравнительно небольшую 
вязкость протоплазмы, что указывает на их невысокую жароустой
чивость. Представляют несомненный интерес опыты Н. Н, Полуни
ной (1950) по культуре эфемеров в условиях Москвы при недостат
ке влаги в почве. В этом случае получались формы эфемеров, по 
величине и продолжительности жизни приближающиеся к тем, ко
торые наблюдаются в пустынях Туркмении в природном их место
обитании. Недостаток воды приводит к подавлению фазы деления 
и растяжения клеток, к более быстрому старению, к карликовости 
отдельных частей растения и всего растения. В 1954 г. при весьма 
необычной для Туркмении весне, с исключительным обилием осад
ков, эфемеры достигали необычайно больших для них размеров.

Приведенные данные (Шенников и Иоффе, 1944; Полунина, 
1950) свидетельствуют о высокой приспособляемости эфемеров к 
засушливым условиям и о их высокой пластичности.

Эфемеры представляют собой формы, специально приспособлен
ные к перенесению засушливых условий, причем степень ксерич- 
ности у них выражена неодинаково. Во всяком случае их нельзя 
считать просто мезофитами, как это делает А. П. Шенников. Пос
леднее подтверждается данными Е. Н. Волковой, которая отмети
ла ускорение развития под влиянием повышенных температур для 
большинства эфемеров, что не свойственно группе мезофитов, у ко
торых повышение температуры обычно замедляет развитие. Эта 
группа несомненно неоднородна как по происхождению, так и по
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степени засухоустойчивости. Эфемеры и эфемероиды с более про
должительным циклом вегетации характеризуются большей сте
пенью засухоустойчивости, чем виды с более коротким циклом 
развития.

Настоящим переходом к ксерофитам являются уже эфемеро- 
филлы (Генкель, 1939, 1946), к которым относятся многолетние 
растения, сбрасывающие листья в период засухи. Fouquieria splen- 
dens, растущая в Аризонской пустыне, сбрасывающая листву в 
связи с периодами засухи, является характерным примером подоб
ных растений. К этим же растениям можно отнести и Pholomis 
tuberosa наших степей, листья которой погибают во время засухи 
и отрастают после нее вновь.

В. М. Свешникова (1962) приводит многочисленные примеры 
частичного или полного сбрасывания листьев у пустынных расте
ний (Smirnowia, Ammodendron и др.). Прингсхейм (Pringsheim, 
1906) описывает сбрасывание листьев при большой сухости возду
ха у Coleus и Abutilon и появление затем новых, более приспособ
ленных к засухе листьев.

В свете имеющихся новых данных вряд ли целесообразно вы
делять эфемерофиллов в отдельную группу, так как свойством 
сбрасывать листву (частично или полностью) могут обладать раз
личные экологические группы растений (гемиксерофиты, мезофиты, 
ксерофиты). Очевидно, можно говорить не о группе растений, а о 
способности растения сбрасывать листья, т. е. об эфемерофиллии, 
как о свойстве наряду с другими аналогичными приспособлениями 
(скручивание листьев в трубку, уменьшение листовой поверхности, 
идущее до срастания стеблей с листьями, образование кладодий, 
филлодий, компасности и т. д.).

Таким образом, в основу классификации растений засушливых 
местообитаний положена способность растения выносить обезво
живание и перепрев с учетом анатомо-физиологических, биохими
ческих и биологических свойств растения.

Так, Керни и Щантц (Kearney a. Schantz, 1911) различают че
тыре группы растений: 1) уходящие от засухи; 2) обходящие засу
ху, т. е. растения, имеющие ограниченную потребность в воде, с 
редуцированной листовой поверхностью; 3) переносящие засуху, 
т. е. ксерофиты, переносящие завядание; 4) устойчивые к засухе — 
суккуленты и в первую очередь кактусы. Искусственность этой 
группировки подчеркивается отсутствием строгого разграничения 
между второй и третьей группами. Неправильна и трактовка груп
пы суккулентов, которые, как уже было отмечено, устойчивы к пе
регреву и неустойчивы к обезвоживанию.

По классификации Хюзера (Hflser, 1930) ксерофиты делятся на 
три группы: 1) голоксерофиты; 2) сезонные ксерофиты; 3) эфемер
ные ксерофиты. В первую группу попадают суккуленты и ксеро
фиты с ксероморфной структурой, во вторую — ксерофиты, испы
тывающие засуху только в течение некоторой части года, и, нако
нец, последняя группа включает эфемеры и некоторые галофиты.
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Классификация эта крайне условна, так как включает в одну груп
пу растения различной природы и с разными путями борьбы с за
сухой.

Классификация П. А. Генкеля получила поддержку со стороны 
ряда ученых (Максимов, 1944; Ничипорович, 1947; Липаева, 1951, 
1952, 1954; Колииков, 1957; Щербаков, 1962), но вызвала и некото
рые критические замечания (Гроссгейм, 1950; Григорьев, 1955; 
Шенников, 1950). Так, А. А. Гроссгейм (1950), соглашаясь с опре
делением ксерофитов, считает необходимым подчеркнуть, что ксе
рофиты являются растениями не только сухих местообитаний, но 
также и сухого сезона. Гроссгейм не считает группу гемиксерофи
тов за настоящих ксерофитов и предлагает их рассматривать в груп
пе мезофитов. С последним утверждением нельзя согласиться, так 
как гемиксерофиты имеют ряд особенностей, отличающих их от 
типичных мезофитов. Даже группа псевдоксерофитов, к которой 
относятся эфемеры и эфемероиды, не могут считаться типичными 
мезофитами, так как они также имеют определенное приспособле
ние к засухе — укороченный цикл развития. Кроме того, и конец 
жизненного цикла для многих из них приходится на засушливое 
время.

Во всяком случае изучение ряда анатомических особенностей 
(Липаева, 1954), протоплазматичеоких свойств (Генкель, 1949; 
Генкель и Марголина, 1948) дополнило и обосновало первоначаль
ную схему, предложенную автором еще в 1939 г.

ДИАГНОСТИКА ЗАСУХОУСТОЙЧИВОСТИ

Большое значение для развития проблемы засухоустойчивости 
имеет разработка прямых и косвенных критериев диагностики засу
хоустойчивости культурных растений. Наиболее надежные резуль
таты, несомненно, дают прямые методы оценки засухоустойчи
вости, к которым относятся полевой метод и испытание в засушни- 
ке. Полевой метод может быть с успехом применен для исследова
ния в засушливой зоне, к которой относится зона недостаточного 
увлажнения (лесостепь, степь и полупустыня). Полевое испыта
ние необходимо производить в посеве в течение ряда лет. Так, на
пример, в условиях Заволжья один год из трех является засушли
вым, а в лесостепной зоне Западной Сибири — один год из десяти 
лет.

Так как засуха наблюдается далеко не каждый год даже в зо
нах с недостаточным увлажнением, возникла настоятельная необ
ходимость создания «засушника», позволяющего ежегодно иметь 
почвенную засуху при сохранении нормальных для растений поле
вых условий. Иными словами,— создать условия, при которых 
корневая система в засушнике развивалась бы в почве совершенно 
нормально. Сухое поле или засушник были одновременно предло
жены Л. С. Литвиновым (1933) и бригадой сотрудников ВИРа 
под руководством И. В. Красовской и Ф. Д. Сказкина. В засушни-
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ке устраняется доступ осадков. Вокруг выбранного участка выка
пывается канава глубиной в 80 см, затем ставится деревянный кар
кас, на который перед дождем натягивают не проницаемый для 
воды материал. В сухую погоду материал свертывают и укрепля
ют наверху каркаса так, чтобы его можно было легко и быстро 
развернуть перед дождем. Существуют и другие конструкции за- 
сушника, но все они построены по тому же принципу и отличаются 
лишь техническими деталями. По существу, засушник представля
ет собой развитие метода, предложенного Кезером и Робертсоном 
(Keser u. Robertson, 1927), которые устраняли действие атмосфер
ных осадков, натягивая парусиновые палатки над опытными де
лянками.

Метод заеушника был использован в ряде исследований. (Про
летарский, 1935; Кобылин, 1937; Стефановский 1934 и др.), однако 
из-за громоздкости и малой пропускной способности он не получил 
широкого распространения. Наиболее часто используется метод 
завядания, предложенный И. И. Тумановым (1926), который прак
тически является видоизменением ранее существовавшего и широ
ко применявшегося метода культуры растения в вегетационном 
сосуде при недостаточном поливе.

Метод завядания является как бы переходным от прямых мето
дов испытания к косвенным. Он, несомненно, ближе к прямым ме
тодам, но в нем нивелируется роль корневой системы, так как 
имеется разница в распределении корней в почве в полевых усло
виях и вегетационных сосудах. В то же время значение корневой 
системы в вопросах засухоустойчивости имеет весьма существен
ное значение (Кузьмин, 1929—1930; Генкель, 1946; Стефановский, 
1939, 1950 и др.). А. А. Кузьменко (1933) внес некоторое видоизме
нение в метод Туманова, предложив для опытов с завяданием 
брать не вегетационные сосуды, а вазоны из неглазурованной 
глины.

Для кратковременных опытов по физиологии засухоустойчи
вости П. А. Генкель и И. В. Цветкова (1960) предложили исполь
зовать гидрокультуры (рис. 34). В этом случае внутренний вазон 
с гравием, на котором растет растение, вынимается из внешнего со
суда, содержащего водный раствор питательных солей.

Преимущества прямых методов несомненны, однако в познании 
явлений засухоустойчивости косвенные методы сыграли значитель
ную роль и на них следует остановиться при рассмотрении ряда 
вопросов проблемы водного режима и устойчивости растений.

Основное внимание исследователей при изучении проблемы 
диагностики засухоустойчивости было направлено на отыскание 
косвенных критериев, т. е. обнаружения таких морфологических, 
анатомических и физиологических признаков, которые коррелиро
вали бы с высокой засухоустойчивостью растений.

Стремление отыскать косвенные признаки, коррелирующие с 
засухоустойчивостью, было по существу неверным. Для диагно
стики засухоустойчивости необходимо найти не корреляционные
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зависимости, которые сами еще требуют объяснения, а причин
ные. Нельзя по какому-то одному, хотя бы и важному, признаку 
определить такое сложное свойство растения, как засухоустойчи
вость. Особенно недопустимо, с нашей точки зрения, производить 
прогнозы на основании отдельных свойств не у взрослых растений, 
а у проростков. Сложность явления засухоустойчивости заключает-
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ся в том, что физиологически она обусловлена способностью расте
ния выносить обезвоживание и перегрев, но зависит также и от 
ряда других свойств растения — анатомического строения, мощ
ности (корневой системы, ритма роста и развития и т. д. Кроме того, 
засухоустойчивость не остается постоянной, она изменяется в тече
ние онтогенеза (критический период) и в зависимости от окружаю
щих условий.

В начале XX в. В. В. Колкунов в ряде исследований пытался 
охарактеризовать засухоустойчивость по анатомическим призна
кам. По его мнению, наиболее засухоустойчивые сорта растений 
имеют наиболее резко выраженную ксероморфную структуру. 
В своих воззрениях, он опирался на взгляды Шимпера о малой 
интенсивности транспирации у засухоустойчивых растений. Как 
впоследствии показал Н. А. Максимов (1916), это представление 
неправильно, в особенности для культурных растений, относящих
ся к группе мезофитов.

В дальнейшем было установлено (Александров, 1922), что наи
более ксероморфные верхние листья подсолнечника отличаются 
наибольшей величиной транспирации. П. А. Генкель (1935) выска
зал мысль о разных типах ксероморфизма, с которым встречался 
Колкунов (1905, 1907, 1926). В одном случае ксероморфизм, оче
видно, возникал под влиянием перенесенной засухи, и тогда 
наблюдалось неплохое совпадение засухоустойчивости с мелко- 
клетностью. В других случаях Колкунов имел д$ло с ксероморфиз
мом наследственным, который мог возникнуть в филогенезе под 
влиянием различных причин (недостаток азота и др.); здесь уже свя
зи между засухоустойчивостью и мелкоклетной структурой не было. 
Не нашел соответствия между ксероморфизмом и засухоустойчи
востью и И. М. Васильев (1929). А. И. Сакс (1938), подвергая ряд 
сортов пшеницы завяданию и затем сравнивая их по степени 
ксероморфизма, не обнаружил зависимости между этими свойст
вами.

В недавнее время К. Ф. Калмыков (1960) выступил с полным 
признанием представления Колкунова. Однако внимательный ана
лиз работы этого автора приводит к выводу о том, что он подтвер
дил вывод Колкунова о большей мелкоклетности скороспелых по 
сравнению с позднеспелыми сортов и о большей урожайности 
позднеспелых. Последний вывод широко известен в агрономии и не 
связан непосредственно с работами Колкунова. В то же время Кал
мыков установил обратную по сравнению с Колкуновым кор
реляцию — наиболее мелкоклетные или же более скороспелые сор
та являются менее устойчивыми к обезвоживанию. Таким обра
зом, работа Калмыкова вопреки его мнению не подтверждает выво
дов Колкунова. Показана непригодность характеристики засухо
устойчивости по степени развития водопроводящей системы 
(Любинский, 1929), опровергнут также и тезис Колкунова о боль
шей продуктивности транспирации у более засухоустойчивых сор
тов (Максимов и Александров, 1917).
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П. Н. Константинов (1923), а затем О. М. Гладышева (1950) 
установили более интенсивную транспирацию у засухоустойчивых 
сортов пшениц. Кормак (Согтаск, 1950) выдвинул в качестве кри
терия засухоустойчивости пшеницы толщину их листа, что вряд ли 
может считаться безупречным показателем.

Бухингер (ВисЫпдег, 1927) предложил в качестве критерия за
сухоустойчивости брать величину сосущей силы, развиваемой про
ростками на сахарном растворе. Этот же принцип был использован 
и другими исследователями (Семакин, 1937; Тимофеева, 1938; 
Яценко, 1940). Однако этот метод не оправдал себя. Действитель
но, трудно допустить, что по свойствам проростка можно судить о 
засухоустойчивости взрослого растения, так как это свойство воз
никает и развивается в онтогенезе, на основе филогенетической ис
тории организма как приспособление к действию засухи.

Несколько подробнее следует остановиться на методе Л. С. Лит
винова (1932), основой которого служит положение, что чем боль
ше воды содержит данный сорт, тем он засухоустойчивее. Однако 
автор не уточнил, в каких условиях следует определять содержа
ние воды. В содержании воды он видел результат действия многих 
слагаемых (мощность корневой системы, водоудерживающая спо
собность и т. д.). Действительно, П. А. Генкель (1935, 1946) наблю
дал, что в условиях засухи закаленные к засухе растения всегда 
содержат большее количество воды, чем контрольные. Метод Лит
винова имеет как своих сторонников, так и противников. Тем не 
менее сам автор (Литвинов, 1951) отводит всякую критику метода. 
Его ученик П. А. Хоринко (1948), основываясь на собственных 
многолетних исследованиях, приходит к выводу, что лучшим пока
зателем засухоустойчивости является водный дефицит. По-видимо- 
му, метод Литвинова может применяться в условиях недостаточно
го водоснабжения лишь как один из критериев засухоустойчивости 
и с его помощью можно производить оценку не столько сорта, 
сколько различия между закаленными и незакаленными растения
ми в пределах сорта.

Г. Н. Еремеев (1938, 1939, 1948, 1960) предлагает диагностиро
вать засухоустойчивость плодовых деревьев методом завядания 
срезанных ветвей. Он установил тесную связь между повышенной 
водоудерживающей способностью и засухоустойчивостью. Способ
ность протоплазмы выносить обезвоживание играет роль только у 
менее устойчивых сортов. Другими словами, он разграничивает 
устойчивость к завяданию и к обезвоживанию.

В. Д. Мединец (1950) оценивает засухоустойчивость путем уче
та потери зерна в засушливые годы (в процентах). Метод очень 
громоздок и, кроме того, снижение урожая может быть обусловле
но не только засухой, но и другими факторами (например, болез
ни) даже и в засушливые годы. 1

Исходя из работ Н. А. Максимова и его сотрудников (1939, 
1944, 1948), можно считать, что диагностировать засухоустойчи
вость следует по физико-химическим и биохимическим свойствам
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протоплазмы. Если эти особенности и не исчерпывают всех свойств 
растения, связанных с засухоустойчивостью, то во всяком случае 
■входят в комплекс основных свойств, составляющих засухоустой
чивость. О способности растения выносить обезвоживание и пере
грев можно судить, используя (Прямые аналитические и прямые ла
бораторные методы.

К прямым аналитическим методам определения способности 
выносить перегрев следует отнести: 1) определение вязкости про
топлазмы; 2) определение содержания коллоидно- и осмотически 
связанной воды; 3) степень гидратации коллоидов протоплазмы. 
Для определения способности выносить обезвоживание могут слу
жить следующие методы: 1) определение эластичности протоплаз
мы; 2) определение способности к сохранению синтетических 
реакций на высоком уровне при обезвоживании; 3) степень гидро
фильное™ коллоидов протоплазмы.

Перечисленные свойства не просто коррелируют с засухоустой
чивостью, а являются составной частью непосредственных причин, 
обусловливающих засухоустойчивость растений.

К прямым лабораторным методам определения засухоустойчи
вости относится определение порога коагуляции белков протоплаз
мы и способности тканей растения выносить обезвоживание. Вяз
кость протоплазмы определяется по скорости смещения хлоро- 
пластов при центрифугировании и плазмолитически — по скорости 
перехода вогнутого плазмолиза в выпуклый (Генкель и Марголи
на, 1951). Сравнение центрифужного и плазмолитического мето
дов определения вязкости протоплазмы, проведенное в нашей 
лаборатории, показало, что они всегда дают совпадающие результа
ты. Экспериментальное доказательство зависимости жароустойчи
вости от вязкости протоплазмы дано Л. А. Генкелем и И. В. Цвет
ковой (1960). Кроме того, жароустойчивость в значительной мере 
обусловливается количеством коллоидно связанной воды и сте
пенью гидратации коллоидов протоплазмы. Повышение осмотичес
кого давления также способствует повышению жароустойчивости 
вследствие увеличения количества осмотически связанной воды.

Определение коллоидно связанной воды проводится по методу 
Думанского — Попова (Думанский, 1948; Попов, 1936). Имеется 
несколько модификаций этого метода (Окунцов и Левцова, 1952; 
Маринчик, 1957).

Отмечено, что для засухоустойчивых растений характерно со
хранение благоприятного соотношения между свободной и связан
ной водой (Васильева, 1958). По данным определения вязкости 
протоплазмы, связанной воды и осмотического давления можно су
дить о внутренних причинах устойчивости растения.

Из прямых лабораторных методов определения жароустойчи
вости можно использовать метод Ф. Ф. Мацкова (1936) и метод 
определения температурного порога коагуляции белков протоплаз
мы (Генкель и Цветкова, 1960).

Для прямого лабораторного определения способности расти
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тельных тканей выносить обезвоживание используют эксикаторный 
метод. Вырезанные из листа (с одинаковых мест) кусочки кладут 
в эксикатор над серной кислотой (разбавление 1:1). После двух- 
трех часов их вынимают и делают срезы, которые плазмолизируют, 
затем подсчитывают число живых (плазмолизированных) клеток. 
Чем больше остается живых клеток, тем более устойчиво растение 
к обезвоживанию.

О. К. Демина (1954) предложила, кроме того, определять содер
жание воды в отрезках листьев, вынесших обезвоживание. Такое 
определение позволяет выяснить не только какое растение, но и при 
каком содержании воды оно лучше переносит обезвоживание.

Описанный метод является прямым способом определения спо
собности тканей растения переносить обезвоживание. Правда, 
между способностью выносить обезвоживание отдельными тканя
ми и целым растением имеется довольно существенная разница, 
тем не менее этот метод является первым приближением к быстро
му определению способности растения выносить обезвоживание.

Способность переносить обезвоживание характеризуется в пер
вую очередь эластичностью протоплазмы. При далеко идущем 
обезвоживании в связи с потерей тургора будет происходить умень
шение объема клеток, приводящее к их деформации, что может 
вызвать механическое повреждение протоплазмы.

При определении принципа изучения эластических свойств про
топлазмы было использовано центрифугирование вместо деформи
рующего действия механического давления. Однако простое 
центрифугирование не может быть применено, так как при этом 
получается представление о вязкости протоплазмы по смешению 
хлороплаетов или крахмальных зерен. Для получения иных резуль
татов необходимо ослабить связь протоплазмы со стенками клеток. 
Для этой цели срезы растений перед определением погружают в 
раствор сахарозы, концентрация которого на 0,1 М ниже изоосмо- 
тической точки, а затем центрифугируют на центрифуге до 1000 обо
ротов в минуту. Эластичность выражают числом минут центрифу
гирования, необходимых для того, чтобы оторвать протоплазму от 
стенок клеток. При этом можно отмечать время начала обрыва и 
его конца, когда почти у всех клеток протоплазма оказывается 
оторванной от стенок. Эластические свойства протоплазмы не 
остаются постоянными, а меняются на протяжении онтогенеза рас
тения.

Н. М. Сисакян (1940) установил, что во время засухи у засухо
устойчивых растений синтетические процессы преобладают над 
гидролитическими; у незасухоустойчивых растений наблюдается 
обратная зависимость.

Для определения направления обмена веществ в полевых усло
виях предложено использовать крахмальную пробу (Генкель,
1952). У растений, вегетирующих в полевых условиях, не раньше
11—12 ч дня (когда в листьях накопилось уже достаточное коли
чество крахмала) срывают листья определенного яруса и подвер
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гают их завяданию не на солнце, а в тени, в течение двух-трех ча
сов. Затем, обесцвечивая лист спиртом, производят пробу на крах
мал, действуя раствором иода в йодистом калии. Результаты вы
ражаются по следующей шкале: крахмала нет; очень мало; много; 
очень много. Проведенные по этому методу определения показали, 
что получаются очень четкие результаты при исследовании проса, 
подсолнечника, картофеля и менее отчетливые — на пшенице, у 
которой крахмала образуется мало,

Таким образом, метод крахмальной пробы дает одну из биохи
мических характеристик засухоустойчивости.

Помимо крахмальной пробы для изучения повышенной синтети
ческой способности у закаленных растений могут применяться и 
макроскопические реакции на белок. Молиш (МоНзсЬ, 1916) впер
вые использовал макроскопический вариант для исследования рас
пределения белков в растении при осеннем пожелтении листьев. 
М. X. Чайлахян (1954) применил макроскопические реакции при 
изучении влияния качества света на фотосинтез, а П. А. Генкель, 
К. Л. Мартьянова, Л. С. Зубова (1964) для установления повышен
ной синтетической способности закаленных растений.

В качестве дополнительных методов могут быть рекомендова
ны методы определения осмотического давления, а также дневного 
и остаточного водного дефицита по Л. С. Литвинову (1932).

Данные, получаемые с помощью описанных выше методов, да
ют представление только о способности растения выносить пере
грев и обезвоживание на различных этапах онтогенетического раз
вития. Однако помимо этих свойств большое значение имеют про
дуктивность, ритм развития, характер корневой системы, наличие 
опушения, способность листа свертываться в трубку при больших 
потерях воды и многие другие приспособления растений. Таким 
образом, полное представление о засухоустойчивости растения 
складывается только на основании учета всех перечисленных 
свойств растения по фазам развития. Иными словами, для харак
теристики засухоустойчивости растения необходимо знать по край
ней мере следующие его особенности: 1) способность выносить 
обезвоживание и перегрев, 2) продуктивность, 3) характер корне
вой системы и 4) ритм развития.

В табл. 31 приведены данные по устойчивости мягких пшениц 
к обезвоживанию, полученные при помощи методов, описанных вы
ше (Волгоградская область).

Следует отметить возрастание способности выносить обезвожи
вание по мере развития у устойчивых сортов Альбидум 43 и Пирот- 
рикс 27/1065. В фазу трубкования число клеток оставшихся живы
ми у этих сортов несколько повышалось; у сорта Лютесценс 62 
осталось тем же самым, а у остальных сортов падало. В засушли
вых условиях происходило как бы непрерывное приспособление 
устойчивых сортов к засухе, что и повлекло за собой повышение их 
засухоустойчивости даже в начале критического периода. Наибо
лее устойчивый сорт Альбидум 43 в фазу всходов оказывается Да-
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Т а б л и ц а  31
Устойчивость листьев мягких пшениц к обезвоживанию (% живых клеток 

'  от общего их числа) (по Генкелю и Новоселовой, 1955)

Всходы Кущение Трубкова-
ние Колошение Молочная

спелость
Сорт время выдерживания

2 ч 30 мин 2 ч 30 мин 3 ч 30 мин 3 ч 30 мин 3 ч

Альбидум 4 3 .............................. 50 63 90 78 68
Пиротрикс 27/1055 ................... 61 65 76 70 59
Лютесценс 6 2 .............................. 63 60 63 62 58
Лютесценс 605 ........................... 40 52 33 46 50
Отечественная........................... 60 46 37 48 50
Диамант...................................... 32 42 28 32 30

леко не на первом месте по способности переносить обезвоживание, 
что еще лишний раз подчеркивает невозможность судить о засухо
устойчивости по поведению проростков.

Данные по сортам твердой пшеницы показывают также боль
шие различия в поведении сортов. Наибольшую способность пере
носить обезвоживание из сортов твердой пшеницы обнаружил сорт 
Гордеиформе 46/500, затем Мелянопус 69 (обеих репродукций), 
предпоследнее место занял сорт Гордеиформе 10 и последнее — 
сорт Народная.

Анализируя вопрос о причинах устойчивости различных сортов 
пшеницы к обезвоживанию, испытывалось, какой из факторов 
играет ведущую роль, т. е. сама устойчивость протоплазмы к поте
ре воды или различная способность растения удерживать воду.

Как показали соответствующие определения, за одно и то же 
время пребывания в эксикаторе различные сорта теряют не одина
ковое количество воды. Для того чтобы выяснить, какой же из двух 
факторов играет главную роль, обезвоживание доводилось до 
очень близкой величины и затем определялся процент живых 
клеток. Так, например, при почти одинаковой потере воды у сорта 
Альбидум 43 57% живых клеток, а у сорта Лютесценс 605 всего 
38% (потеря воды соответственно составляет 32,8 и 32,1%). Сорт 
Гордеиформе 46/500 при потере 47,1% воды имеет 59% живых кле
ток, а сорт Гордеиформе 10 при меньшей потере воды (44,3%) все
го 18% живых клеток. При совершенно одинаковой потере воды — 
28,3%, сорт Гордеиформе 10 в фазу налива имел 42% живых кле
ток, а Народная — 18%.

Следует отметить, что твердая пшеница отличается повышенной 
водоудерживающей способностью, что позволяет ей лучше проти
востоять обезвоживанию. При одинаковых степенях обезвожива
ния повреждение и смерть протоплазмы наступают примерно оди
наково как у твердой, так и у мягкой пшеницы, хотя различие во
доудерживающей способности между сортами выявляется доволь
но резко.
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Ввиду такой большой разницы в водоудерживающей способ
ности между двумя видами пшеницы очень затруднительно провру 
дить сравнительную оценку засухоустойчивости. В то же время 
в пределах одного вида диагностика на обезвоживание может быть 
с успехом выполнена при помощи эксикаторного метода с одно
временным определением оставшейся в тканях растения воды.

Из сортов мягкой пшеницы по способности переносить высокие 
температуры на первом месте стоит Альбидум 43 (табл. 32).

Т а б л и ц а  32
Температура коагуляции белков протоплазмы (в °С)

(по Генкелю и Новоселовой, 1955)

Сорт Всходы Кущение Трубкова-
ние Колошение Молочная

спелость

Мягкая пшеница
Альбидум 4 3 .............................. 52 54 56 58 57
Пиротрикс 27/1065 ................... 51 52 54 57 56
Лютесценс 6 2 ........................... 50 53 54 57 56
Отечественная........................... 51 52 55 56 56
Лютесценс 605 ........................... 52 53 55 57 57

Твердая пшеница
Гордеиформе 46/500 ............... 51 53 54 56 56
Мелянопус 6 9 .......................... 52 52 54 57 57
Гордеиформе 1 0 ....................... 52 52 54 57 56
Народная . ............................... . 50 53 55 56 55

Интересно, что сорт Пиротрикс 27/1065, занимавший второе 
место по способности выносить обезвоживание, оказался менее 
жароустойчивым, чем сорт Лютесценс 605. Сорт Лютесценс 62, яв
ляясь менее устойчивым в начале своего развития, сильно ее повы
шает к концу вегетации.

Из сортов твердой пшеницы наиболее низкую жароустойчивость 
обнаруживает сорт Народная, а за ним очень устойчивый к обезво
живанию сорт Гордеиформе 46/500. Приведенные данные показы
вают возможность применения обоих прямых лабораторных мето
дов для диагностики способности сортов мягкой и твердой пшени
цы переносить обезвоживание и перегрев.

Из данных табл. 33 видно, что наибольший урожай дали сорта 
яровой пшеницы: Альбидум 43, Пиротрикс 27/1065, Лютесценс 62. 
Самый низкий урожай у сорта Диамант. Среднее положение зани
мают сорта Отечественная и Лютесценс 605. В основном величина 
урожая совпадает с характеристикой засухоустойчивости сортов 
по материалахМ сортоиспытания и по предложенной нами характе
ристике засухоустойчивости.

Сорт Альбидум 43 является высокозасухоустойчивым. В небла
гоприятные по увлажнению годы этот сорт на 3—4 ц!га превышает
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Т а б л и ц а  33
Структура урожая разных сортов яровой пшеницы (по Генкелю 

и Новоселовой, 1955)
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Мягкая пшеница 
Альбидум 43 . . . . 58,5 8,3 12,9 24,1 32,54 16,0*
Пиротрикс 27/1065* . 350 1,13 1:1,31 60,4 8,1 11,7 18,8 30,80 14,9
Лютесценс 62 . . .  . 385 1,14 — 60,8 7,2 12,8 19,0 28,66 14,4
Лютесценс 605 . . . 266 1,37 1:1,39 58,8 7,5 10,6 20,5 30,92 13,1
Отечественная . . . . 324 1,14 . — 61,0 8,4 12,3 17,9 30,58 12,4
Диамант . . . . . . — — 51,7 9,9 12,0 21,0 23,20 10,2**

Твердая пшеница 
Гордеиформе 46/500 . 384 1,16 1:0,7 58,8 5,3 10,0 14,5 32,61 13,5
Мелянопус 69 . . . . 363 1,16 1:1,46 53,3 4,4 9,2 13,6 28,96 10,7
Гордеиформе 10 . . . 345 1,10 1:1,20 58,8 5,1 10,2 13,3 29,68 9,7
Народная ................... 300 1,09 1:1,68 56,2 5,2 10,2 13,3 25,80 7,9

* Сорта Альбидум 43 и Диамант можно лишь условно сравнивать с другими 
сортами, так как норма высева здесь другая.

** Норма высева 4,5 млн. зерен на 1 га.

урожай сортов Лютесценс 62, Приротрикс 27/1065. Последний 
сорт также можно считать высокозасухоустойчивым сортом. 
Лютесценс 62—сорт пластичный, засухоустойчивость его выше сред
него. Высокий урожай этого сорта обусловливается главным обра
зом густотой стояния растений перед уборкой (Флимошин, 1953).

Сорт Отечественная, по материалам испытания в Харьковской 
области, в различные годы дает урожай 83—110% от урожая Лю
тесценс 62. Сорт Лютесценс 605 характеризуется как довольно вла
голюбивый. Сорт Диамант также влаголюбивый сорт, резко сни
жающий урожай при недостаточном водоснабжении.

Как видно из данных табл. 34, сорта пшеницы по величине уро
жая располагаются в порядке их засухоустойчивости. Правда, 
Лютесценс 605 дал несколько больший урожай, чем Отечественная, 
несмотря на то, что последний характеризуется как более засухо
устойчивый сорт, но такие небольшие колебания по годам вполне 
возможны.

Величина урожая различных сортов твердой пшеницы, таких, 
как Мелянопус 69 и Гордеиформе 10, также находится в прямой 
зависимости от их устойчивости к засухе. О сорте Гордеиформе 
46/500 мы не имеем данных, но, судя по величине урожая, он обла
дает высокой засухоустойчивостью. Сорт пшеницы Народная ока
зался наименее урожайным. В отношении засухоустойчивости его 
имеются различные данные. Во многих областях он по урожай
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ности превосходит Мелянопус 69, но Волгоградская область среди 
них не упоминается, хотя испытание его там проводилось (Кучумов, 
1947). Имеются наблюдения о том, что пшеница сорт Народная 
очень неустойчива к засухе в период налива зерна; в это же время 
пшеница сорт Народная сильнее, чем Мелянопус 69, подвергает
ся запалу. Ф. Флимошин (1953) указывает, что этот сорт отли
чается высокой продуктивной кустистостью, что позволяет в годы 
с малым количеством осадков и высокими температурами получать 
довольно высокие урожаи, несмотря на снижение выживаемости 
растений, снижение продуктивности колоса и абсолютного веса 
зерна.

В приведенном опыте из твердых сортов пшеницы сорт Народ
ная оказался наименее устойчивым к засухе.

Низкий урожай у различных сортов обусловливается различ
ными элементами структуры: плохой выживаемостью (Лютесценс 
605, Народная), низким абсолютным весом зерна (Диамант, На
родная), пониженным числом зерен в колосе (Отечественная). 
Сорта мягкой пшеницы в общем дали более высокий урожай, чем 
сорта твердой.

Э. Г. Гринфельд (1960) отметил наличие менее мощной корне
вой системы у твердых пшениц, а также показал, что глубокая па
хота вызывает углубление корневой системы. Он считает необхо
димым при отборе на засухоустойчивость учитывать глубину про
никновения корней в почву.

Н. Д. Пронина (1936) использовала для диагностики засухоус
тойчивости различные методы: эксикаторный, метод коагуляции 
белков, метод определения вязкости и эластичности протоплазмы. 
Ею сравнивалась засухоустойчивость двух сортов пшениц (в веге
тационном опыте). В качестве стандарта был взят сорт Люте
сценс 62 и с ним сравнивался сорт Восток, полученный отбором 
из пшенично-пырейного гибрида 56. Как в условиях атмосферной 
засухи, так и при почвенной засухе пшеница Восток обнаружила 
большую степень засухоустойчивости по всем показателям и дала 
соответственно повышенный урожай.

Из изложенного следует, что в условиях засухи отмечается тес
ная связь между способностью различных сортов пшеницы пере
носить обезвоживание и перегрев и их урожайностью.

ПРЕД П О СЕВНО Е ЗА К АЛ И ВА Н И Е РАСТЕНИЙ ПРОТИВ ЗАСУХИ

В основу метода предпосевного закаливания растений против 
засухи положено свойство высокой пластичности молодых организ
мов. Такими молодыми растениями являются наклюнувшиеся или 
даже просто набухшие семена. В первом варианте метода (Ген- 
кель н Колотова, 1934; Генкель и Никитин, 1935) предпосевное 
закаливание производилось путем трехкратного намачивания и 
подсушивания семян. В дальнейшем (Генкель и Любимова, 1947) 
была предложена практически более приемлемая модификация ме
тода— однократное намачивание и подсушивание семян.
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При однократном закаливании увеличивается количество во
ды при намачивании семян. Если в первом варианте к зерновкам 
яровой пшеницы добавлялось 30% воды к их воздушно-сухому ве
су, то при однократном закаливании количество добавленной воды 
увеличивалось до 40—45%. Предпосевное закаливание рассматри-

Т а б л и ц а  34
Температурный порог коагуляции белков у пшеницы в водных вытяжках 

из листьев (по Генкелю, 1946)
Коагуляция, °С

Название сорта Варианты
колосья листья

МШигит 0321 контрольные........................... 67 58
закаленные........................... 73 60

Саезшт 111 контрольные........................... 69 —
закаленные........................... 82

П р и м е ч а н и е .  Концентрация вытяжек 1:20.

вается авторами как глубокая физиологическая перестройка ра
стения под влиянием процесса обезвоживания.

Одним из наиболее важных изменений в коллоидах протоплаз
мы, происходящих в результате предпосевного закаливания, яв
ляется значительное увеличение их гидрофильности. Основанием

этому выводу послужило повыше
ние порога коагуляции солевых и 
водных вытяжек из зародыша се
мян (Попова, 1936) и листьев за
каленных растений (Генкель, 
1946).

Из данных табл. 34 видно, что 
особенно резкое различие между 
температурным порогом коагуля
ции у контрольных и закаленных 
растений наблюдается в колось
ях. Это лишний раз подчеркивает 
влияние предпосевного закалива
ния не только на первые фазы 

развития, но и на весь онтогенез растения. О значительном повы
шении гидрофильности коллоидов свидетельствует и триангулярная 
диаграмма расслоения и коагуляции коллоидов (по методу Думан- 
ского) у подсолнечника (рис. 35); у закаленных растений значи
тельно большее количество гидрофильных коллоидов, увеличи
вается также и их степень гидрофильности.

При закаливании меняется не только гидрофильность коллои
дов протоплазмы, но в какой-то мере и само качество белков. На 
это указывает смещение изоэлектрической точки у зародыша пше

Рис. 35. Треугольная диаграмма коа
гуляции гидрофильных коллоидов из 
листьев контрольного и закаленного 
подсолнечника сорт Ждановский 8281
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ницы в процессе закаливания. По данным К. А. Поповой (1936), 
изоэлектрическая точка у зародыша пшеницы МШигит 0321 нахо
дилась при pH 3,7, а у прошедших закаливание — при pH 2,7.

Из других крайне важных свойств протоплазмы можно отме
тить значительные изменения гидрофильной вязкости и эла
стичности протоплазмы. Значение этих свойств протоплазмы 
для способности растения выносить перегрев и обезвоживание от
мечалось выше. Предпосевнозакаленные растения, такие, как то
маты, злаки, подсолнечник, всегда отчетливо обнаруживают изме
нение этих свойств. В табл. 35 приведены данные по вязкости, элас
тичности и температурной 'коагуляции белков протоплазмы в клет
ках эпидермиса у контрольного и закаленного подсолнечника.

Т а б л и ц а  35
Состояние протоплазмы растений подсолнечника сорта Саратовский 169 

(по Генкелю и Марголиной, 1954)

Вариант опыта
Вязкость

протоплазмы,
мин

Эластичность
протоплазмы,

мин

Температурный 
порог коагуля

ции, °С

Листья 4-го яруса (бутонизация) 
Контрольные................................................. 22 12 50,0
Закаленные . .............................................. 29 17 52,0

Листья 8-го яруса (цветение)
Контрольные................................................. 11 9 49,0
Закаленные................................................. 19 11 50,5

Повышается в результате закаливания и осмотическое давле
ние (примерно на 1,5—2 атм) (Калмыков, 1936; Колотова, 1936). 
Повышение гидрофильности, вязкости и осмотического давления 
увеличивает несомненно водоудерживающую способность расте
ний при недостатке воды. Данные о содержании воды и водном 
дефиците растений во время засухи с определенностью подчер
кивают, что закаленные растения содержат больше воды и у них 
обнаруживается соответственно меньший водный дефицит. В од
ном из опытов в условиях засухи пшеница Цезиум,0111 содержала 
65,5% воды у контрольных растений и 73,4% у закаленных. Со
ответственно водный дефицит составлял в контроле 57% и 40% 
у закаленных растений.

У закаленных растений происходят изменения в обмене ве
ществ. Прежде всего в результате закаливания повышается интен
сивность дыханшГ (табл. 36).

На усиление обменных процессов указывает и повышенная 
активность ряда ферментов (каталаза, инвертаза), а также более 
высокий общий уровень хода синтетических реакций. Об этом 
же наглядно свидетельствуют и данные по крахмальной пробе у
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Таблица  36
Интенсивность дыхания проростков пшеницы (по Генкелю, 1946)

Растения С02 на 100 г 
сырого веса

В % от конт
роля

C aesium  0111

Контрол ные 
Закаленные

M ilt  иг ит  0821

7 2 .7
8 5 .8

1 0 0 ,0
118 ,1

Контрольные . 
Закаленные

9 3 ,1
1 1 9 ,2

1 0 0 ,0
1 2 8 ,0

подсолнечника и картофеля. В одном из опытов в листе кон
трольного подсолнечника совсем не обнаружено крахмала, а в 
листьях закаленных растений его содержалось много (рис. 36).

Наконец, большое значение для продуктивности закаленных 
растений имеет и их более высокая интенсивность фотосинтеза.

Рис. 36. Электронном икроскопическая картина изолированного хл ор оп л ас
та подсолнечника, подвергн утого суховею . А  —  контрольное растение, Б  —

зак ален ное растение

Причину повышенного фотосинтеза закаленных растений можно 
усматривать в повышенной гидрофильное™ коллоидов. Несмотря 
на увеличенное осмотическое давление и уменьшенную гидрата
цию протоплазмы, при которой, по данным Вальтера (Walter, 
1925, 1926), всегда наблюдается снижение фотосинтеза (в связи 
с уменьшением степени набухаемости коллоидов), закаленные 
растения отличаются повышенным фотосинтезом. В настоящее
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время известно, что увеличение количества связанной воды часта 
способствует возрастанию активности фотосинтеза (Алексеев и 
Гусев, 1935). У закаленных растений как раз и наблюдается повы
шение содержания связанной воды и степени гидрофильности кол
лоидов. У сахарной свеклы предпосевное закаливание к засухе 
также приводит к повышению фотосинтеза и урожая при недостат
ке воды в почве (Починок и Оканенко, 1959).

А. В. Старкова (1958) наблюдала значительное повышение за
сухоустойчивости и урожайности под влиянием предпосевного за
каливания к засухе и внесения фосфорнокислого удобрения (рабо
та проводилась в колхозе Алма-Атинской области). У закаленных 
растений обнаруживалось большее содержание воды и сахаров и 
они лучше переносили обезвоживание. Отмечено, что гибридная 
кукуруза более отзывчива на закаливание, чем районированный 
сорт Алма-Атинская 236.

Т а б л и ц а  37
Влияние удобрения и предпосевного закаливания на продуктивность 

кукурузы (по Добрунову, 1959)
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У добрен и е................................................. 4 50,8 7,5 300 780 89,4
Удобрение +  закаливание........................... 3 41,2 8,9 278 844 100,5
Контроль..................................................... 4 36,8 6,3 245 595 61,5

В работе Л. Г. Добрунова (1959) с мягкой и твердой пшеницей 
и кукурузой показано, что закаливание к засухе путем намачива
ния и подсушивания зерна, а также повышение жароустойчивости 
путем обработки гипотоническим раствором хлористого кальция 
(для пшениц) повышают урожай. Автор приходит к заключению 
о благоприятном действии предпосевного закаливания в сочетании 
с действием микроэлемента бора и о еще более благоприятном 
действии закаливания при внесении в рядки фосфорных удобре
ний. Особенно эффективным оказалось закаливание+удобрение 
для кукурузы (сорт Алма-Атинская 236). Интересно, что за
каливание резко сказывалось на увеличении чистой -продуктив
ности фотосинтеза, что хорошо можно видеть из данных табл. 37.

Добрунов следующим образом формулирует полученные резуль
таты: «Предпосевная обработка, по П. А. Генкелю, при меньшей 
листовой поверхности привела к повышению продуктивности фо
тосинтеза и увеличению силосной массы и зерна, несмотря на 
уменьшенное число поливов (три вместо четырех)».

Повышенная интенсивность фотосинтеза у закаленных расте
ний, особенно во время засухи или при сравнительно небольших
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■водных дефицитах, приводит к лучшему накоплению сухого вещест
ва и большей интенсивности роста.

Биохимические и физиологические изменения влияют и на ана- 
гомо-Морфологические 'признаки закаленных растений. По данным 
ряда авторов (Наугольных, 1936; Наугольных и Скороходова, 
1937; Генкель и Марголина, 1954; Сарычева, 1960), закаленные 
растения имеют более ксероморфное строение, чем незакаленные. 
У них наблюдается большая сеть жилок, клетки эпидермиса и клет
ки устьиц более мелкие, число устьиц на единицу площади листа 
больше и сеть жилок значительно более густая (рис. 37). В то же

* 6
Рис. 37. Ксероморфизм листьев томатов. А — контрольное растение, Б — зака

ленное растение

время площадь листа у закаленных растений обычно больше, чем 
у незакаленных. В данном случае наблюдается несколько особый 
тип ксероморфизма, так как обычно с более ксероморфной струк
турой коррелирует уменьшение размеров листьев, т. е. ксеромор
физм связан с некоторым угнетением ростовых процессов. У зака
ленных растений ксероморфизм возникает как новообразование, 
связанное со стимуляцией ростовых процессов, в частности со сти
муляцией клеточных делений в меристематических клетках.

У закаленных растений в связи с большим накоплением нуклеи
новых кислот происходит одновременно и более активный синтез 
белковых веществ, более интенсивное деление клеток и их быстрая 
дифференцировка, благодаря чему у них создается своеобразная 
ксероморфная структура, связанная не с уменьшением площади 
листа, а с ее увеличением.

Исследования В. П. Ногтева (1950, 1951, 1952, 1960) о физиоло
гической роли ксероморфной структуры показали ее значение в от
ношении уменьшения напряжения, которое испытывают при обез
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воживании клетки меньшего объема. Повышенная эластичность 
протоплазмы и меньший объем клеток закаленных растений позво
ляют им легче выносить напряжение, возникающее при сжатии 
клеток в процессе обезвоживания.

Закаленные растения слабее повреждаются от действия засу
хи, так как, с одной стороны, они являются более засухоустойчивы
ми, чем обычные растения, с другой — во время засухи благодаря 
ряду имеющихся у них приспособлений находятся в несколько луч
ших условиях. Во время засухи, в вегетационном опыте, закален
ные растения имеют большее содержание воды и меньший водный 
дефицит. В дальнейшем это подтвердилось в работе, проведенной 
в полевой обстановке во время суховея. В опытах В. И. Цветковой 
и И. Н. Ворониной (1960) показано, что закаленные растения по 
некоторым свойствам не проявляют различий во время засухи, но 
гораздо быстрее по сравнению с незакаленными оправляются и 
значительно легче восстанавливают физиологические функции в 
нормальных условиях, после перенесенной атмосферной засухи. 
Большая гидратация и вязкость коллоидов протоплазмы, более вы
сокое содержание связанной воды и большая интенсивность обме
на, несомненно, способствуют повышенной жароустойчивости за
каленных растений. Высокая гидрофильность и эластичность про
топлазмы, а также сохранение синтетических реакций на высоком 
уровне при обезвоживании обусловливают устойчивость закален
ных растений к почвенной засухе. Все эти физиологические особен
ности дают возможность растению быстрее восстанавливать нор
мальную жизнедеятельность после перенесенной почвенной или 
атмосферной засухи.

Изложенные выше данные свидетельствуют о том, что 
предпосевное закаливание влияет не только на повышение засухо
устойчивости, но и вызывает также некоторое стимулирование фи
зиолого-биохимических процессов в растении (Генкель, Мягкова, 
Цветкова, 1958). Понять это явление можно, если проанализировать 
защитно-приспособительные ответные реакции растения на внеш
ние воздействия. Всякая реакция протоплазмы организма являет
ся сложной и заключает в себе как специфическую, так й неспеци
фическую часть. Наиболее важной для каждого конкретного слу
чая является расшифровка специфического влияния защитношри- 
способительной ответной реакции растения.

Разберем с этих позиций прием предпосевного закаливания к 
засухе. Основной специфической реакцией растения на перенесен
ное обезвоживание будет изменение коллоиднохимических свойств 
протоплазмы. Закаленные растения имеют большую гидрофйль- 
ность коллоидов протоплазмы, отличаются повышенной гидрофиль
ной вязкостью и эластичностью протоплазмы. Изменение степени 
дисперсности коллоидов протоплазмы, ее проницаемости, в смысле 
усиления десорбции электролитов, связанное с процессами старе
ния, очевидно, можно считать неспецифическими защитно-приспо
собительными реакциями. Специфические реакции приводят к за
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метному повышению засухоустойчивости, а неспецифические — к 
общей интенсификации обмена, т. е. к явлениям стимуляции,

Известный болгарский ученый М. Попов считает интенсифика
цию обмена веществ и увеличение степени дисперсности коллоидов 
протоплазмы характерными особенностями общебиологического 
явления клеточной стимуляции (РороГ!, 1931).

Стимуляционный эффект от предпосевного закаливания можно 
рассматривать как результат неспецифического повышения интен
сивности обмена (рис. 38). Стимуляция у закаленных растений 
сказывается в направлении увеличения интенсивности роста всего 
растения, а также усиления мощности и изменения физиологии

Рис. 38. Стимулирующее действие предпосевного закаливания на растение 
томата. В левых сосудах — контрольные растения, в правых — закален

ные растения

корневой системы. П. Илиев (1961), изучая влияние кратковремен
ного действия (2 мин) высокой температуры (45° С) на семена 
ржи, установил возникновение адаптации к этим условиям. Второе 
воздействие растения переносили много легче, чем первое. Крите
рием приобретенной адаптации служил характер роста в течение 
последующих дней.

Закаленные растения имеют большую общую и активную погло
щающую поверхность корневой системы (табл. 38). Таким образом, 
поглощение минеральных веществ из почвы идет более интенсивно 
у закаленных растений как в нормальных условиях, так и после 
перенесенной засухи. Помимо физиологического изменения погло
щающей способности корневых систем у закаленных растений на
блюдается и увеличение числа зародышевых корней (Смирнова, 
1938; Мартьянова, 1953); в среднем закаленные растения пшеницы 
имеют один дополнительный зародышевый корень по сравнению с 
контрольными.

В отдельных случаях наблюдалась и некоторая прибавка 
урожая у закаленных растений и при отсутствии засухи, что таю- 
же можно объяснить явлениями стимуляции. Если увеличение ин-
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Т а б л и ц а  38
Общая и активная поглощающая поверхности корней у закаленных 

и незакаленных растений томата сорт Эрлиана (в ж2).
Фаза бутонизации (по Генкелю, Цветковой, 1960)

До суховея После суховея

Варианты общая погло активная общая погло активная
щающая по-. поглощающая щающая по поглощающая

верхность поверхность верхность поверхность

Контрольные....................... 6,32 2,98 5,93 3,64
Закаленные........................... 9,46 5,22 7,23 3,85

тенсивности обмена можно рассматривать для закаленных расте
ний как неспецифическую защитно-приспособительную реакцию на 
перенесенное ими в молодом возрасте обезвоживание, то специфи
ческой реакцией в отношении изменения обмена веществ будет со-

Рис. 39. Действие кратковременной почвенной засухи на контрольные и 
закаленные томаты. Слева — лишенные тургора контрольные растенияг 

справа — тургоресцирующие закаленные растения

хранение более высокого уровня синтетических процессов у зака
ленных растений во время засухи. Закаленные растения легче пе
реносят завядание, что хорошо видно из рис. 39, и, как правило*, 
после перенесенного листом завядания содержат больше крахмала, 
чем незакаленные. Анализируя данные по коллоиднохимическим 
свойствам и интенсивности обмена, мы наталкиваемся на опреде-
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ленное противоречие. Обычно с увеличением вязкости протоплаз
мы интенсивность физиологических процессов падает.

Рядом авторов отмечено, что у закаленных растений наблюдает
ся повышение интенсивности обмена веществ несмотря на то, что 
гидрофильная вязкость протоплазмы у них всегда резко возраста
ет. Однако это противоречие можно понять, если принять во внима
ние энергетический уровень растения. Последний характеризуется 
наличием соединений, богатых энергией, т. е. соединений, содержа
щих макроэргические связи. Чем больше содержит растение ве
ществ, имеющих макроэргические связи, тем на более высоком 
энергетическом уровне оно находится.

С нашей точки зрения, физиологически сравнивать растения 
друг с другом можно только в том случае, если их энергетические 
уровни достаточно близки. Например, мягкие и твердые пшеницы 
очень трудно сравнимы по признакам засухоустойчивости (Ген- 
кель, 1956), и это, очевидно, связано с тем, что их энергетический 
уровень неодинаков.

Рассмотрим закаленные растения с этих позиций. В работах 
Н. А. Гусева (1957, 1959) хорошо показано, что закаленные расте
ния отличаются более высоким содержанием кислоторастворимого 
фосфора и большим содержанием нуклеопротеидов, что и приводит, 
по-видимому, к их значительной физиологической активности. 
Этим, очевидно, можно объяснить большую интенсивность физио
логических и биохимических процессов при высокой гидрофильной 
вязкости протоплазмы у закаленных растений. Иными словами, 
величины гидрофильной вязкости протоплазмы соответствуют 
определенной интенсивности обмена лишь при одном и том же 
энергетическом уровне, который, в свою очередь, зависит от коли
чества соединений, содержащих макроэргические связи. Богатство 
закаленных растений нуклеиновыми соединениями в какой-то ме
ре объясняет и устойчивость растений к действию высокой тем
пературы.

Очевидно, помимо непосредственного повышения устойчивости 
к высокой температуре комплексов белок — нуклеиновые кислоты 
здесь еще может иметь значение и роль нуклеиновых кислот, в 
частности рибонуклеиновой кислоты, в синтезе белковых веществ. 
Как отмечалось, засухоустойчивые растения отличаются сохране
нием более высокого уровня синтетических процессов во время 
засухи (Сисакян, 1940). Несомненно, растению особенно важно 
сохранить высокий уровень синтеза белков во время засухи. По
казано влияние содержания белков и их качественного состава на 
засухоустойчивость растения (Генкель, 1936, 1946). Содержание 
белков, в частности альбуминов, резко падает у пшеницы в крити
ческий период развития. Несколько большее содержание белков в 
листьях характерно для закаленных растений. Очевидно, высокое 
содержание нуклеиновых кислот, и в частности РНК, способствует 
синтезу белков и этим увеличивает устойчивость закаленных рас
тений к засухе. Таким образом, перенесенное в молодом возрасте
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обезвоживание вызывает у закаленных растений многообразные 
приспособления, приводящие к очень глубоким изменениям в жиз
недеятельности растения.

Повышенный энергетический уровень и является причиной 
большей интенсификации биохимических и физиологических про
цессов, происходящих у закаленных растений. Этим же объясняет
ся, почему при высокой гидрофильной вязкости протоплазмы ин
тенсивность физиологических процессов у закаленных растений 
значительно выше. Таким образом, физиологические свойства, ха
рактеризующие повышенную засухоустойчивость (вязкость, элас
тичность протоплазмы и др.), могут давать надежные сравнитель
ные результаты только при условии сравнения растений с близки
ми энергетическими уровнями. Все изложенное выше подчеркивает 
тесную связь между коллоиднохимическими свойствами протоплаз
мы и биохимическими процессами, протекающими в ней.

В разделе по жароустойчивости растений показано, что пури
ны и пиримидины оказывают стимулирующее действие на синтез 
нуклеиновых кислот в растениях, а также играют значительную 
роль по отношению к РНК, подавляя активность рибонуклеазы, 
которая обычно повышается под действием водного дефицита и 
сравнительно высоких температур (Сатарова и Творус, 1964; Са
тарова и Чернявская, 1964). При этом происходит усиление синте
за белка. О повышении синтеза белка авторы судили по включению 
меченого азота №5 в белки. Сравнение растений кукурузы, получив
ших обработку аденином, с предпосевнозакаленными растениями, 
после перенесенной ими атмосферной засухи, показало очень близ
кие результаты как по синтезу белка, так и по урожаю.

Разбирая вопрос о засухоустойчивости закаленных растений, 
следует остановиться и на их способности выносить перегрев. В ра
боте И. Н. Андреевой и Е. Б. Курковой (1964) показано, что под 
влиянием высоких температур происходит разобщение фосфори
лирования и окисления в митохондриях, выделенных из листьев 
кукурузы как у контрольных, так и закаленных растений. Однако, че
рез три дня после прекращения влияния атмосферной засухи окис
лительная активность закаленных растений приближается к ис
ходному состоянию, тогда как у незакаленных окисление 
остается почти таким же, как и непосредственно после суховея. 
Дальнейшие опыты с митохондриями, выделенными из корешков 
трехдневных проростков кукурузы, показали, что закаленные 
растения при 40° С сохраняли способность к фосфорилированию 
(отношение Р/О составляло 0,77), а у незакаленных при той же 
температуре происходило полное разобщение фосфорилирования и 
окисления. Кроме того, закаленные растения по сравнению с конт
рольными имели меньшую АТФ-азную активность, а наблюдения 
в электронном микроскопе показали, что митохондрии у них мень
ше набухали.

Закаленные растения способны передавать повышенную засу
хоустойчивость последующим поколениям. Так, например, зака-
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ленный подсолнечник сохранял ряд свойств, обусловливающих 
высокую засухоустойчивость до четвертого поколения (Генкель и 
Марголина, 1954).

Закаленные томаты сохраняли высокую засухоустойчивость в 
течение двух поколений (Генкель и Пронина, 1963). Повторное за

каливание усиливало их за
------- —  " Г еухоустойчивость. Т акте 

свойства закаленных тома
тов, как способность выно
сить обезвоживание и пере
грев, более высокая интен
сивность хода физиологиче
ских процессов, сохранялись 
очень хорошо в течение двух 
поколений и несколько осла
бевали в третьем, хотя по 
своей урожайности, .после 
перенесенной атмосферной 
засухи, они оставались прак
тически на том же уровне, 
что и закаленные в данном 
году растения (табл. 39 и 
рис. 40 и 41). Очевидно, пе
редача свойства повышенной 
засухоустойчивости следую
щим поколениям носит ха
рактер длительной модифи
кации. Имеются наблюдения 
о некотором повышении за
сухоустойчивости и урожай
ности сахарной свеклы в по- 

выращивания в засушливых условиях

Рис. 40. Действие двукратной почвенной за
сухи на растения томата сорт Эрлиана. Сле
ва — контрольное растение, справа — зака

ленное растение

следующие годы после ее 
(Орловский, 1952—1960).

Б. И. Щербаков в ряде работ (1959, 1961, 1962, 1963) отмечал

Т а б л и ц а  39
Урожай закаленных томатов сорта Эрлиана (по Генкелю и Прониной, 1963)

Группа растений Без суховея Суховей в 
фазу цветения

Двукратный 
суховей (фаза 
бутонизации 
и цветения)

Контроль..................................................... 810,0 428,0 352,0
Закалка 1961 г. . . ....................... ... 980,2 674,0 659,6
Закалка 1960 г............................................. 960,2 617,5 611,2
Закалка 1960 г. (повторно закаленные) . 977,6 635,5 636,5
Закалка 1959 г............................................. 905,4 553,2 587,5
Закалка 1959 г. (повторно закаленные) . 991,2 693,5 661,5
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изменения, происходящие у однолетних растений (пшеница, куку
руза): при их многолетнем репродуцировании в условиях пустыни 
наблюдалось увеличение скороспелости. Последнее автор объяс
няет увеличением физиологической активности на ранних фазах 
развития и быстром ее 'снижении на последующих фазах.

До настоящего времени не было правильно поставленной се
лекции на засухоустойчивость. Для селекции пользовались мате
риалом, в отношении которого на основании многолетней куль
туры в засушливых условиях сложилось мнение о его высокой за
сухоустойчивости.

Рис. 41. Действие двукратного искусственного суховея на контрольные  ̂
закаленные томаты сорт Эрлиана. Два сосуда слева — контрольные расте

ния, два сосуда справа — закаленные растения

Мы считаем, однако, что можно с большим успехом проводить 
отбор засухоустойчивых форм. Для этого следует применять пря
мые лабораторные методы оценки засухоустойчивости как свой
ства растения выносить перегрев и обезвоживание. Кроме того, 
такой отбор даст еще лучшие результаты, если он будет проводить
ся на фоне предпосевного закаливания, т. е. из закаленных рас
тений, имеющих повышенную засухоустойчивость.

Закаливание дает возможность использовать наибольший диа
пазон засухоустойчивости данной популяции или сорта. Очень 
перспективным может оказаться закаливание гибридного мате
риала. Отличаясь высокой пластичностью, закаленный гибридный 
материал может дать весьма интересные формы по засухоустойчи
вости. Несомненно, что одной из ближайших задач практического 
использования метода предпосевного закаливания является при
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менение его для селекционных целей. Очевидно, для разных куль
тур и сортов значение его будет неодинаково. Уже сейчас можно 
отметить, что передача признаков высокой засухостойчивости за
каленных растений у пшеницы происходит значительно слабее, 
чем у подсолнечника. В направлении использования закаливания 
для целей селекции намечаются заманчивые перспективы для сов
местной работы физиологов растений и селекционеров.

Так, А. Адамович (1965) использовал метод предпосевного за
каливания для выведения засухоустойчивой и одновременно вы
сокоурожайной формы пшеницы. Для этой цели он закалял семена 
пшеницы до четырех раз и отбирал наилучшие формы. В резуль
тате из неустойчивого сорта Вашингтон был выведен засухоустой
чивый и урожайный сорт под названием «Новый» (этот сорт еще 
не может считаться полноправным сортом, так как не прошел сор
тоиспытания). Помимо метода предпосевного закаливания расте
ний против засухи, при котором повышается устойчивость ко все
му комплексу засухи, т. е. способность растения выносить перегрев 
(жароустойчивость) и переносить обезвоживание (завядание), на
ми (Генкель и Цветкова, 1955) был предложен и специальный ме
тод повышения жароустойчивости. Для указанной цели было ис
пользовано свойство солей кальция повышать гидрофильную вяз
кость протоплазмы, а таким образом и жароустойчивость. Сухие 
семена проса и других культур погружались в гипертонический 
раствор хлористого кальция Учэ М на 24 ч, после чего семена слег
ка подсушивались и высевались. Опыты с просом и пшеницей про
водились в полевой обстановке, а с томатами — в вегетационном 
домике. Предположение о значительном повышении вязкости про
топлазмы и жароустойчивости опытных растений получило экспе
риментальное подтверждение. Так, например, вязкость прото
плазмы в клетках проса составляла в контроле 60 мин, а в опыте 
80 мин. Одновременно температурный порог коагуляции был 57° С 
в контроле и 59° С в опыте. Полученный урожай выражался в 
13,1 ц/га в контроле и 1?,2 ц/га в опыте.

Влияние хлористого кальция сказалось не только на способно
сти растения выносить перегрев, но переносить обезвоживание, хо
тя несколько в более слабой степени, чем при предпосевном зака
ливании. Хлористый кальций влияет на рост и развитие корневой 
системы: значительно увеличивается число корней, их объем, а 
также общая и активная поглощающая поверхность (табл. 40).

М. Я. Школьник и его сотрудники изучали влияние микроэле
ментов на повышение засухоустойчивости (Школьник и Макаро
ва, 1954, 1958; Школьник и Боженко, 1960; Школьник Боженко и 
Маевская, 1960; Новицкая, 1958). Заменяя воду во время замачи
вания семян при предпосевном закаливании против засухи рас
твором, содержащим микроэлементы, авторы в ряде опытов полу
чили хорошие результаты. Однако, по нашим материалам, в годы 
с холодным летом замачивание семян в растворе бора может ока
зывать и отрицательное влияние.
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Т а б л и ц а  40
Число корней, объем и поглощающая поверхность корней у контрольных

и опытных растений
(по Генкелю, Мягковой и Цветковой, 1958)

Растение

Просо Пшеница

контроль СаС1, контроль СаС1,

Число корней, % ....................................... 19 30 12 16
100 158 100 135

Объем корней одного растения, см3 . . . 2,7 4,9 0,23 0,57
Общая поглощающая поверхность, м2 . . 5,3 11,2 0,28 0,62

В. С. Бадалян (1960) замачивал семена пшеницы в суперфос
фате разной концентрации с добавлением борной кислоты 0,1%. 
При этом он отмечал изменение ряда физиологических признаков 
и возрастание степени ксероморфизма листьев. Оказалось, что об
работанные подобным образом растения дали примерно тот же 
урожай, что и закаленные. Аналогичные результаты были получе
ны и в опытах с сахарной свеклой. Автор не останавливается на 
анализе причин наблюдавшегося им повышения засухоустойчивос
ти и, в частности, на работах М. Я. Школьника (1940, 1950), 
Н. Е. Натансон (1952), показавших изменения коллоидно-химиче
ских и биохимических свойств растения под влиянием микроэле
ментов, повышающих их засухоустойчивость. Весьма вероятно, что 
и суперфосфат мог несколько улучшить нуклеиновый обмен расте
ний, что имеет большое значение в физиологии закаленных расте
ний. Во всяком случае этот вопрос нуждается в дальнейшем, более 
глубоком физиологическом анализе.

Все перечисленные физиологические изменения у закаленных 
растений вызывают усиление ростовых процессов, приводящих к 
значительному повышению урожая в условиях засухи. При отсут
ствии засухи предпосевнозакаленные растения иногда дают неко
торую прибавку урожая, очевидно, за счет стимул я ционного эф
фекта, а также за счет уменьшения водных дефицитов, которые в 
жаркие летние дни могут иметь место и без засухи.

При очень сильных и продолжительных засухах закаленные 
растения хотя и дают высокую прибавку урожая в процентном от
ношении, тем не менее эта прибавка не имеет большого практиче
ского значения. Предпосевное закаливание приобретает практиче
ское значение при умеренной или средней засухе, когда прибавки 
урожая имеют наибольшую реальную значимость.

Проверка метода предпосевного закаливания неоднократно 
проводилась в производственных условиях на сравнительно боль
ших площадях. В настоящее время предпосевное закаливание к 
засухе проверялось и дало положительные результаты .на следую
щих культурах: мягкая, твердая и озимая пшеница, овес, ячмень.
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просо, кукуруза, подсолнечник, чина, горох, гречиха, томаты, мор
ковь, люцерна синяя, клевер, эспарцет.

Полевые опыты, проведенные в разных районах страны (Запад
ная Сибирь, Киргизия, Казахстан, Ставропольский край, Куйбы
шевская, Волгоградская, Пермская, Челябинская, Свердловская, 
Воронежская, Тамбовская области), показали, что предпосевноза
каленные пшеницы приносят в засушливых условиях урожай, пре
вышающий контроль на 15—30%. Получены хорошие результаты 
при закаливании яровых пшениц в Казахстане (Гладышева, 1950; 
Гладышева и Полимбетова, 1960).

Опыты по закаливанию семян озимой пшеницы (сорт Степная 
135) проводились К. Л. Мартьяновой (1953) в Каменной степи 
(Воронежская область). Закаливание семян привело к прибавке 
урожая на 2 ц/га. Большие опыты с той же культурой были прове
дены в течение трех лет (1951—1953) в Болгарии С. Т. Ваклино- 
вой (1954). Автор наблюдала значительное повышение урожая — 
на 11—16%|; в двух опытах прибавка урожая составляла 26 и 30%. 
Особенно хорошиё результаты дала подсушка зерна в сушилках.

Закаленные растения дают прибавку урожая не только при 
низком, но и при высоком уровне урожая в контроле. Это свиде
тельствует, что прием закаливания оказывается эффективным и в 
условиях использования современной агротехники при небольших 
водных дефицитах, испытываемых растением. В то же время в го
ды с очень сильной засухой, когда урожай контроля резко падает, 
закаленные растения приносят хотя и пониженный, но все же луч
ший урожай. Так, в опыте А. А. Иванова (1954), проведенном в 
Удмуртской АССР, урожай контрольных семян ячменя Винер 
в очень засушливый иод на площади 13 га был равен 3 ц/га, а опыт
ных на площади 5 га — 8 ц/га.

Л. Г. Добрунов с сотрудниками (1957) в условиях Казахстана 
получил прибавку урожая около 2 ц/га для мягких пшениц и не
сколько более 1 ц/га для твердых. П. Д. Углов (1963) проверял на 
деляночных площадях в Целинном крае засухоустойчивость пше
ницы Лютесценс 758 и получил положительные результаты. На
блюдалось значительное повышение урожая у ячменя (от 3 до 
10 ц/га); особенно эффективным оказался этот метод при весенней 
засухе (Мартьянова, 1957, 1960).

Метод закаливания приводит к повышению урожайности куку
рузы (Демина, 1955; Гринфельд, 1960; Зубенко, 1959). Например, 
в условиях Дагестана сорт кукурузы Миннезота экстра 13 дал уве
личение урожая (в среднем за три года) на 21% больше, чем не
закаленные растения (Демина, 1955). В связи с тем, что в усло
виях Дагестана бывают частые нехватки воды, можно использо
вать закаливание для культуры кукурузы на уменьшенном числе 
поливов. В одном из производственных опытов контроль на двух 
поливах дал урожай в 16 ц/га, а закаленные растения на одном 
поливе— 18 ц/га. Эти данные свидетельствуют об эффективности 
метода применительно к кукурузе в засушливых условиях.
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Одним из наиболее отзывчивых на предпосевное закаливание 
растений является подсолнечник. Он легко приспосабливается к 
перенесению обезвоживания и перегрева. В одном из опытов в Ка
менной степи урожай подсолнечника сорта Ждановский 8281 со
ставлял в контроле 13,5 ц/га; посев закаленными семенами дал 
16 ц/га, а третье поколение (закаленное три года назад) — 20 ц/га-, 
урожай сорта Саратовской 169: контроль — 12,5 ц/га, посев зака
ленными семенами— 13,2 ц/га, третье поколение— 15,5 ц/га; в чет
вертом поколении наблюдалось небольшое падение урожая — до 
14,2 ц/га, но все же урожай превышал не только контроль, но и ва
риант с посевом семян, закаленных в данном году. Особенно хо
рошие результаты получены с местным сортом. Так, в очень за
сушливый год урожай в контроле составлял 13 ц/га, а урожай по
сева закаленными семенами, при одном вегетационном поливе,— 
26 ц/га.

Предпосевное закаливание семян томатов оказалось весьма 
эффективным, но неодинаковым для разных сортов (Демина и По
госов, 1955; Мартьянова, Губанова, Журихин, 1961). Закаленные 
к засухе растения приносят в условиях кратковременных и перио
дически действующих засух урожай на 150—200% выше, чем не
закаленные (Демина и Погосов, 1955; опыт проводился на фоне 
четырех поливов вместо принятых в производстве 8—10). Повы
шение урожая происходит за счет увеличения урожайности одного 
куста (Краснодарец: контроль — 471 г, опыт — 966 г; Маяк: конт
роль— 723 г, опыт— 1100 г). Кроме того, предпосевное закалива
ние к засухе, как показали анализы выжатого сока томатов, изме
няет и химичеокий состав плодов, улучшает их вкус.

Предпосевное закаливание к засухе оказалось эффективным 
для ряда культур: махорки и табака (Кузьменко, 1938, 1939, 1940; 
Середенко, 1939, 1941), эфиромасличных растений (Чуваев и Оси
пов, 1938), сахарной свеклы (Исип, 1936, 1938, 1939), гречихи 
(А. Иванов, 1954), картофеля (Колотова и Володин, 1941).

Однако далеко не все растения способны закаливаться против 
засухи. Закаливаются только такие, которые в своем онтогенезе 
часто или иногда испытывают некоторый недостаток воды; ■ Расте
ния типа гигрофитов не имеют больших водных дефицитов й не
способны закаливаться. К таким же растениям относятся. и 
растения, близкие к типу гемиксерофитов, которые’ .бесперебойно 
снабжаются водой благодаря глубоко идущей в пбчву корневой 
системе. Например, закаливание люцерны серповидной всегда при* 
водит, к снижению урожая примерно на 20% (Ипекджиян^ 1951)* 
Довольно пеструю картину дают и сорта кукурузы. Одйц.йЗ'них 
реагируют положительно, другие же не реагируют совеем.; Расте-1 
ния типа кукурузы хорошо выносят перегрев, ,но значитейКйО сла
бее выносят обезвоживание. Кроме того, Н. И. Володарский и 
Л. В., Зиневич (1960) показали, что кукуруза мало чувствительна 
к обезвоживанию в первые фазы развития и хорошо переносит в 
это время, в отличие от пшеницы, умеренную Засуху; 'Очевидно,;
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этой причиной и объясняются отрицательные результаты, получен
ные с сорго (Еуепап, 1964).

Многочисленные исследования, посвященные вопросу закали
вания растений против засухи, свидетельствуют, что способ повы
шения устойчивости к засухе — «предпосевное закаливание» — 
является также способом значительного повышения продуктивно
сти растений в засушливых условиях и может быть применен как 
в условиях неорошаемого, так и орошаемого земледелия. В усло
виях орошаемого земледелия увеличение урожайности может про
исходить за счет повышенной жароустойчивости закаленных рас
тений. Метод предпосевного закаливания может быть использован 
в различных .направлениях, в первую очередь для более глубокого 
познания физиологии засухоустойчивости растений при диагности
ровании сортов какого-либо вида культурного растения и как по
казатель диапазона засухоустойчивости изучаемого сорта. Он мо
жет также использоваться в качестве агротехнического приема 
повышения засухоустойчивости и урожайности ряда культурных 
растений в засушливых условиях. Наконец, как уже было отмече
но, он может быть применен в селекции при выведении новых за
сухоустойчивых сортов.

* *
*

Подводя краткие итоги современному состоянию проблемы за
сухоустойчивости, можно отметить следующее. Свойство засухо
устойчивости возникает в онтогенезе, на основе всего предшество
вавшего филогенеза, как приспособление растения к засушливым 
условиям. Высокой степенью приспособляемости к засухе отлича
ются ксерофиты, причем у различных экологических групп адапта
ция идет в разных направлениях. Меньшей адаптационной способ
ностью обладают ксерофитоиды и еще меньшей — мезофиты. Псев
доксерофиты благодаря быстрому ритму роста и развития как бы 
уходят от засухи и большинство из них являются мало засухоус
тойчивыми растениями.

В настоящее время вырисовываются контуры тех физиолого
биохимических особенностей, которые лежат в основе защитно- 
приспособительных реакций, способствующих перенесению расте
нием засухи. Влияние засухи (перегрева и обезвоживания) вы
зывает сложную ответную реакцию растения (фаза реакции); 
после перенесенной засухи проходит фаза реституции (восстанов
ления). У очень засухоустойчивых форм обе фазы могут протекать 
одновременно. Под действием засухи может возникать глубокая 
физиологическая перестройка растения, при которой происходит 
не только частичное восстановление нарушенных функций, но по
являются и новообразования. Примером этому могут служить за
каленные перед посевом растения, у которых происходит сдвиг 
энергетического уровня, возрастает интенсивность ряда процессов,
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изменяются коллоиднохимические свойства протоплазмы и возни
кает своеобразная ксероморфная структура, связанная с усиле
нием ростовых процессов и увеличением размеров площади листьев.

Реакция растений на комплекс засухи (перегрев и обезвожива
ние) имеет сложный характер. Основу ее составляет специфический 
ответ растений на данное воздействие, однако одновременно воз
никает и неспецифическая реакция на раздражение. Этот двойной 
характер ответной реакции на раздражение является общей зако
номерностью. На примере предпосевного закаливания можно от
метить усиление свойств, связанных с повышением засухоустой
чивости (специфическая реакция), и заметную стимуляцию ряда 
физиологических процессов (неспецифическая реакция).

Наибольшее значение в засухоустойчивости растений имеют 
особенности организации протоплазмы и характер обмена веществ.

Под влиянием обезвоживания и перегрева возникают наруше
ния субмикроскопической структуры протоплазмы и тесно с ними 
связанного обмена веществ. При сильном перегреве происходит 
распад белков до аминокислот и аммиака, который отравляет рас
тение. В это время идет гидролиз и других соединений, например 
полисахаридов. Преобладание гидролитических реакций над синте
тическими происходит не только при перегреве, но и при обезво
живании. Это наиболее общая реакция растения на комплекс за
сухи.

Засухоустойчивые растения (ксерофиты, засухоустойчивые сор
та, закаленные против засухи растения) сохраняют свои синтети
ческие реакции на более высоком уровне по сравнению с незасухо
устойчивыми.

Под влиянием обезвоживания происходит резкое возрастание 
вязкости протоплазмы и нарушение согласованности работы фер
ментов, в частности нарушаются процессы фосфорилирования, что 
приводит к подавлению аккумуляции и трансформации энергии. 
Весьма вероятно, что повреждение и гибель растений под влия
нием перегрева и обезвоживания происходят от разных причин в 
зависимости от внезапности и интенсивности воздействия, а также 
и от той фазы развития, на которой находится растение во время 
засухи,
г При быстром обезвоживании, по-видимому, может иметь место 
повреждение плазмы от механических обрывов при циторризе кле
ток. Чем выше эластичность протоплазмы, тем менее чувствитель
ны растения к циторризу.

В случае более медленно идущего обезвоживания происходят 
нарушения в аккумуляции и переносе энергии, приводящие в ко
нечном итоге к гибели растения.

Жароустойчивые растения при воздействии, повышенных темпе
ратур сохраняют усиленный синтез белков и у йих интенсивно про
текают процессы репарации. Этому способствует их богатство ну
клеиновыми кислотами, важными для синтеза белков, а также 
высокая продуктивность дыхания. У одних жароустойчивых расте-
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ний дыхание может быть мало интенсивным, а у других — высо
ким; важно, однако, чтобы оно было продуктивным при воздей
ствии высоких температур. Для менее жароустойчивых растений 
большое значение имеет связывание аммиака и других ток
сических продуктов обмена. 'Большую роль в устойчивости расте
ний к высоким температурам играют коллоиднохимические свой
ства протоплазмы. Высокая гидрофильная вязкость и степень 
гидратации коллоидов, увеличение количества связанной воды 
являются немаловажными факторами жароустойчивости. Весьма 
вероятно, что повреждение и гибель растений от высоких темпера
тур происходят неодинаково в зависимости от быстроты и интен
сивности их воздействия.

При медленном повышении температуры происходит отравле
ние растения аммиаком, а при быстром нарастании температур 
может наступить нарушение субмикроскопической структуры клет
ки, которая и приводит к коагуляции протоплазмы. Защитными 
реакциями против действия высокой температуры у менее устой
чивых растений являются повышение дыхания, увеличение коли
чества органических кислот, связывающих аммиак, а также повы
шение гидрофильной вязкости протоплазмы, а у более устойчивых 
это будет связано с сохранением синтеза белков на достаточно вы
соком уровне.

Приспособление (закаливание) растений в процессе вегетации 
идет не непрерывно, а резко снижается в период образования ге
неративных органов (критические периоды). Во время критиче
ского периода все физиолого-биохимические свойства изменяются 
в сторону снижения сопротивления действию почвенной и атмос
ферной засухи. Особенную чувствительность к действию засухи 
проявляют генеративные органы, и в частности андроцей, который 
значительно более чувствителен по сравнению с гинецеем. В ре
зультате нарушаются процессы опыления и оплодотворения, что 
ведет к образованию череззерницы и пустоколосицы.

Таким образом, без учета индивидуального развития нельзя 
оценить засухоустойчивость растения.

На основании имеющихся теоретических представлений о за
сухоустойчивости разработан ряд прямых лабораторных и лабо
раторно-аналитических методов диагностики засухоустойчивости, 
а также созданы методы повышения засухоустойчивости. Повыше
ние засухоустойчивости растений может быть достигнуто путем 
действия элементами корневого питания (включая микроэлемен
ты), а также за счет улучшения агротехники. Очень эффективным 
является метод предпосевного закаливания против засухи. При 
последнем способе достигается не только адаптация растения к 
почвенной и атмосферной засухе в процессе индивидуального раз
вития растения, но она сохраняется и в нескольких последующих 
поколениях в виде длительной модификации. Эти данные намечают 
пути по созданию одновременно высокоурожайных и засухоустой
чивых форм растений.
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Дальнейшее изучение засухоустойчивости должно идти по пути 
углубленного исследования физиолого-биохимических процессов в 
их связи с коллоиднохимическими свойствами и субмикроскопиче
ской организацией протоплазмы, а в области практического при
ложения— по пути усовершенствования способов диагностики и 
повышению засухоустойчивости различных сельскохозяйственных 
растений и их сортов для более полного и лучшего освоения засуш
ливых областей и районов.
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Кавказа, 1959, 4. Г р о с с г е й м  А. А. Пробл. бот., 1950, 1. Г у с е в  Н. А.
Сб. «Биол. основы орошаемого землед.». М., Изд-во АН СССР, 1957; Некоторые 
закономерности водного режима растений. М., Изд-во АН СССР, 1959; Сб. «Фи
зиол. устойчивости раст.». М., Изд-во АН СССР, 1960. Г у с е й н о в  Б. 3. и Гу 
с е й н о в  С. Г. Тезисы докл. выездн. сессии ОБН АН СССР. Казань, 1960. 
Д а е в а  О. В. Тр. Бот. сада АН СССР, 2. М., Изд-во АН СССР, 1961. Д а р 
в и н  Ч. Перекрестное опыление и самоопыление. М.— Л., Изд-во АН СССР, 
1950. Д е м и д е н к о  Т. Т. и Б а р и н о в а  Р. П. Изв. АН СССР, 1937, 2. 
Д ё м и н а  О. К. Физиол. раст., 1954, 1, Г, Автореф. канд. дисс. М., 1955. Д ё 
м и н а  О. К. и П о г о с о в  П. Физиол. раст., 1955, 2, 5. Д о б р у н о в Л. Г. 
Сб. «Пробл. фотосинтеза». М., Изд-во АН СССР, 1955. Д о б р у н о в Л. Г., Г л а 
д ы ш е в а  О. М., С т а р к о в а  А. В., П о л и м б е т о в а  Ф. А. Физиол. раст.,
1957, 4, 2. Д о к у ч а е в В. В. Наши степи прежде и теперь. СПб., 1892. Д у м а й -  
с к и й А. В. Учение о коллоидах, изд. 3. М., Госхимиздат, 1948. Е р е м е е в  Г. Н. 
ДАН СССР, 1938, 18, 3; Изв. Гос. Никитск. бот. сада, 1939, 21, 2; Докл. ВАСХНИЛ, 
1948, 10; Сб. «Физиол. устойчивости раст.». М., Изд-во АН СССР, 1960. Е р ы- 
г и н П. С. Физиологические основы прошения риса. М.— Л., Изд-во АН СССР, 
1960. Ж о л к е в и ч  В. Н. ДАН СССР, 11954, 96, 3; Физиол. раст., 1955, 2, 2; Сб. 
«Биол. основы орошаемого землед.». М., Изд-во АН СССР, 1957; ДАН СССР,
1958, 121, 6; Сб. «Водный режим растений в засушливых районах СССР». М., 
Изд-во АН СССР, 1961. Ж о л к е в и ч  В. Н. и К о р е ц к а я  Т. Ф. Физиол. 
раст., 1959, 6, 6; Сб. «Физиол. устойчивости раст.». М., Изд-во АН СССР, 1960. 
З а б л у д а  Г. В. Засухоустойчивость хлебных злаков в разные фазы их раз
вития. Свердловск, 1948. З а л е н с к и й  В. Р. Изв. Саратовск. с.-х. ин-та, 1923, 
1, 1; Изв. Киевск. политехи, ин-та, 1904, 4, 1. З у б е н к о  В. X. Физиол. раст.,
1959, 6, 3. И в а н о в А. А. Тр. Ин-та физиол. раст. АН СССР, 8, 2. М.— Л., Изд- 
во АН СССР, 1954. И в а н о в  Л. А. «Тимирязевские чтения», 5. М.— Л., Изд-во 
АН СССР, 1946. И в а н о в  В. П. Тезисы докл. выездн. сессии ОБН АН СССР. 
Казань, 1960. И в а н о в  П. К. Докл. ВАСХНИЛ, 1939, 21—22. И з м а и л ь 
с к и й  А. А. Как высохла наша степь. Полтава, 1893. И л и е в П. Изв. на Ин-та 
по биол. при Българската Академия на науките, 11. София, 1961. И п е к д ж и -  
ян В. М. Автореф. канд. дисс. М., 1951. И си п  И. Н. Колхозн. огородничест
во, 11936, 10; Селекция и семеноводство, 1938, 7; Докл. ВАСХНИЛ, 1939, 9. К а л 
м ы к о в  К. Ф. Уч. зап. Пермск. ун-та, 1936, 2, 4; Сб. «Физиол. устойчивости 
раст.». М., Изд-во АН СССР, 1960. К а м и н с к и й  А. А. Тр. Главн. геофиз. об- 
серв., 1934, 1, 2. К е л л е р  Б. А. Растительный мир русских степей, полупустынь 
и пустынь. Очерки экологические и фитосоциологические. 2. Низшие растения на 
зональных почвах и столбчатых солонцах полупустыни. Воронеж, 1926. К о б ы 
л и н  А. А. Изв. Биол. ин-та при Пермск. ун-те, 1937, 10, 9—10. К о к и н а  С. И. 
Сб. «Проблемы растениеводческого освоения пустынь», 1935, 4. К о к и н а  С. И. 
и П о п о в а  3. Т. Бот. ж. СССР, 11940, 25, 6. К о л к у н о в В. В. Изв. Киевск. 
политехи, ин-та, 1905, 5, 4; 1907, 7, 1; Научно-агроном. ж., 11926, 9. К о л о м и 
ец И. А. Тр. Лаб. физиол. и биохимии раст., 1. М., Изд-во АН СССР, 1934. 
К о л о т о в а  С. С. Изв. Биол. ин-та при Пермск. ун-те, 1936, 9, 8. Ко л о т о 
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в а С. С. и В о л о д и н  А. П. Изв. Биол. н.-и. ин-та при Молотовск. ун-те, 
1941, 12, 1. К о л о с о в  И. И. Сов. агрономия, 1939, 12. К о л  пи к о в  Д. И. Сб. 
«Памяти акад. Н. А. Максимова». М., Изд-во АН СССР, 1957. К о н а р е в  В. Г. 
Нуклеиновые кислоты и морфогенез растений. М., «Высшая школа», 1959. К о н 
с т а н т и н о в  П. Н. Научно-агроном. ж., 1923, 7—8. К о р о в и н  Е. П. Тр. 
Средне-Азиатск. ун-та, сер. 8, 1935, 24. К о с т ы  ч ев П. А. О борьбе с засухами 
в черноземной области посредством обработки полей и накопления на них снега. 
СПб., 1893. К р а с о в с к а я  И. В. Тр. по прикл. бот., генет. и селекции, 1925, 
15, 5; (1937, 3, 8; Пробл. бот., 1955, 2. К р е н к е  Н. П. Теория циклического ста
рения и омоложения растений и практическое ее применение. М., 1940. К р у ж и -  
л и н А. С. Корневая система яровой пшеницы при орошении в Заволжье. М., 
1936; Физиология орошаемых полевых культур. М., Сельхозгиз, 1944; Биологиче
ские особенности орошаемых культур. М., Сельхозгиз, 1964. К у з и н  И. С. Бюл. 
Центр, генет. лаб. им. И. В. Мичурина, 1958, вып. 4. К у з ь м е н к о  А. А. Журн. 
Биоботаничного циклу, 1938, 7—8; Хата-лаборатория, 1938, 2; Табак, 1939, 6; 
Нове в керувани рослиною. Киев, И939а; Тр. Киевск. с.-х. ин-та, 1940, 3. К у з ь 
мин  С. П. Тр. по прикл. бот., генет. и селекции, 1929—1930, 23, 2. К у л ь т и а -  
с о в М. В. Сб. «Материалы по истории флоры и растительности СССР», 2. М., 
Изд-во АН СССР, 1946; Сб. «Материалы по четвертичному периоду», 3. М., Изд- 
во АН СССР, 1952. К у ч у м о в  П. В. Сб. «Харьковск. гос. селекц. станц.». Харь
ков, 1947. К у ш н и р е н к о  М. Д. Сб. «Достижения по садоводству». М., 1957; 
Сб. «Физиол. устойчивости раст.». М., Изд-во АН СССР, 1960. К у ш н и р е н 
ко М. Д. и Д е н и с о в  В. Ф. Бюл. Центр, генет. лаб. им. И. В. Мичурина, 
1957, 3. К у ш н и р е н к о  М. Д. и Ш т и н  Е. Т. Физиол. раст., 1958, 5, 1. 
Л и п а е в а  Л. И. Изв. АН Казах. ССР, сер. освоения пустынь, 1951, 2; Бюл. 
МОИП, 1962, 7, 4; Тр. Ин-та физиол. раст. АН СССР, 8. М.— Л., Изд-во 
АН СССР, 1954. Л и т в и н о в  Л. С. Сб. «Результаты работ агрохимического 
отдела Пермск. с.-х. опытн. станции», 1928; Бот. ж. СССР, 1932, 17, 2; Семено
водство, 11933, 6; О почвенной засухе и устойчивости к ней растений. Львов, 1951. 
Л о б о в  М. Ф. Тр. Ин-та физиол. раст. АН СССР, 4. М., Изд-во АН СССР, 
1945. Л ь в о в  С. Д. и Ф и х т е н г о л ь д  С. С. Тр. Бот. ин-та АН СССР. Экспе- 
рим. бот., 2. М.— Л., Изд-во АН СССР, 1936. Л ю б и н с к и й Г. Н. Тр. Северо- 
Кавказск. ассоц. н.-и. ин-тов, 1929, 53, 9. М а к с и м о в Н. А. Журн. русск. бот. 
об-ва, 1916; Физиологические основы засухоустойчивости растений. Л., 1926; Соц. 
зернов. хоз-во, 1935, 1; Усп. совр. биол., 1939, И, 1; «Тимирязевские чтения», 4. М., 
Изд-во АН СССР, 1944; Избранные работы по засухоустойчивости и зимостойко
сти растений, т. 1. Водный режим и засухоустойчивость растений.. М., Изд-во 
АН СССР, 1952. М а к с и м о в  Н. А. и А л е к с а н д р о в  В. Г. Работы фи
зиол. лаб. Тифлисск. бот. сада, 1917, 1. М а к с и м о в  Н. А. и В а с и л ь е в а  Н. Г. 
Тр. Ин-та физиол. раст. АН СССР, 4, 2. М., Изд-во АН СССР, 1948. М а к с и 
м о в  Н. А. и М о ж а е в а  Л. В. ДАН СССР, 1944, 42, 5, 6—9. М а к с и м о в  
Н. А. и С ой к и н  а Г. С. Уч. зап. Саратовск. ун-та, 1939, 15, 1. Сб. «Акаде
мия наук СССР В. Л. Комарову». М., Изд-во АН СССР, 1940. М а р и н ч и к А .  Ф. 
Сб. «Биол. основы орошаемого землед.». М., Изд-во АН СССР, 1957. М а р т ь я 
н о в а  К. Л. Автореф. канд. дисс. М., 1953; Инструкция предпосевного закали
вания семян пшеницы с целью повышения засухоустойчивости и урожайности. 
Мичуринск, 1957; Физиол. раст., 1960, 7, 3; О предпосевном закаливании ячменя 
к засухе. Мичуринск, 1961. М а р т ь я н о в а  К. Л., Г у б а н о в а  3. П., Ж  у- 
р и х и н  В. П. Физиол. раст., 1961, 8, 5. М ац  ко в Ф. Ф. Сов. бот., 1936, 1. 
М е д и н е ц  В. Д. Селекция и семеноводство, 1950, 8. М и л л е р М. С. Уч. 
зап. ЛГПИ, каф. бот., 1955, 109; Тез. докл. выездн. сессии ОБН АН СССР. Ка
зань, 1960; Сб. «Физиол. устойчивости раст.». М., Изд-во АН СССР, 1960а. М и
н и н а  Е. Г., И г р и ц к а я  Е. Б., М а ц к е в и ч  П. П., Г р а м м а т и к а -  
т и О. Г. и Е р е м и ч  Д. А. Тр. Ин-та физиол. раст. АН СССР, 4. М., Изд-во 
АН СССР, 11945. М и р о л ю б о в  К. С. Сов. бот., 1938, 4—5. М и ч у р и н  И. В. 
Избр. соч. М., Сельхозиздат, 1948. М о л и б о г а  А. Я. Тр. по прикл. бот., 
генет. и селекции, 1927, 17, 2. Н а т а н с о н Н. Е. ДАН СССР, 1952, 87, 6. Н а 
у г о л ь н ы х  В. Н. Изв. АН СССР, 1936. Н а у г о л ь н ы х  В. Н. и С к о р о х о 
д о в  а 3. Ф. Изв. Биол. ин-та при Пермск. ун-те, 1937, 9, 5—6. Н о в и к о в  В. А. 
Зап. Ленин, с.-х. ин-та., 1956, 11. Н о в и ц к а я  Ю. Е. Тр. Бот. ин-та АН СССР,
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Эксперим. бот., сер. 4, ІІ2. М.— Л., Изд-во АН СССР, 1958. Н о в о г р у д с к и л 
Д. М. ДАН СССР, 1946, 52, 9. Н о г т е  в В. П. ДАН СССР, 1950, 74, 1; 1951, 79, 
2; (1952, 82, 6; Сб. «Физиол. устойчивости раст.». М., Изд-во АН СССР, 1960. О к у н- 
ц о в  М. М. и Л е в ц о в а  О. П. ДАН СССР, 1952, 82, 4. О р л о в с к и й Н. И. 
Изв. АН СССР, сер. биол., 1952, 4; Сб. «Физиол. устойчивости раст.». М., Изд-во 
АН СССР, 1960. П е т и н о в  Н. С. Физиология орошаемой пшеницы. М., Изд- 
во АН СССР, 1959. П е т и н о в  Н. С. и М о л о т к о в с к и й  Ю. Г. Физиол. 
раст., 1956, 3, 6; 1957, 4, 3. П е т р о в  М. П. Сб. «Хозяйственное освоение пус
тынь Средней Азии и Казахстана». Ташкент, 1934. П о л у н и н а  Н. Н. Бюл. 
Глави, бот. сада АН СССР, 1950, 7. П о п о в  В. П. Коллоидный ж., 1936, 11, 
9—10. П о п о в а  Е. А. Тезисы докл. выездн. сессии ОБН АН СССР. Казань,
1960. П о п о в а  К. А. Уч. зап. Биол. ин-та при Пермск. ун-те, 1936, 11, 9—10. П о- 
ч и н о к  X. М., О к а н е н к о  А. С. Доповіді Украінськой Академіі сільскогоспо- 
дарских наук, 1959, 6. П р о л е т а р с к и й  К. В. Изв. Биол. ин-та при Пермск. 
ун-те, 1935, 9, 9—10. П р о н и н а  Н. Д. Бюл. Глави, бот. сада АН СССР, 1963. 
51. П р о ц е н к о  Д. Ф., П р о ц е н к о  Р. Ф. и Б е л о к о н ь  Н. В. Сб. «Фи
зиол. устойчивости раст,». М., Изд-во АН СССР, 1960. П р у с а к о в а  Л. Д. Физи
ол. раст., 1960, 7, 2. П у л ь м а н И. А. Влияние метеорологических факторов на 
урожай овса и гречихи. СПб., Мет. бюро. Уч. ком. мин-ва землед., 1898; Влияние 
влажности почвы на урожай овса. СПб., Мет. бюро. Уч. ком. мин-ва землед., 1905. 
Р а т н  ер Е. И. .ДАН СССР, 1944, 44, Почвоведение, 1; 1948, 10. С а би н и н Д. А. 
Тр. Моек, дома ученых, 1937, 1. С а б и н и н  Д. А. и К о л о с о в  И. И. Тр. 
ВИУАА, 1935, 8. С а к с А. И. Изв. АН СССР, сер. биол,, 1938, 5̂—6. С а м и е в X. 
Тез. докл. выездн. сессии ОБН АН СССР. Казань, 1960. С а м у и л о в  Ф. Д. н 
М а с л о в а  И. Е. Тезисы докл. выездн. сессии ОБН АН СССР. Казань, 1960, С а- 
р ы ч е в а  А. П. Уч. зап. МОПИ, 1960, 79. С а т а р о в а Н. А. и Т в о р у  с Е. К. 
Биология нуклеинового обмена у растений. М., «Наука», 1964. С а т а р о в а  Н. А. 
и Ч е р н я в с к а я  К. К. Сб, «Друга Українська республ. наукова конф. з фізіо
логії та біохімії рослин». Киів, 1964. С в е ш н и к о в а  В. М. Тр. АН Таджик. ССР, 
1962, 19. С е м а к и н К. С. Тр. Бот. ин-та АН СССР. Эксперим. бот. М.— Л., Изд- 
во АН СССР, 2, 1936; 3, 1938; Тр. конф. по почвовед, и физиол. культурных раст.у 
2. Саратов, 1937. С е р г е е в  Л. И. Выносливость растений. М., «Советская нау
ка», 1953. С ер  е д е н  ко Л. А. Технические культуры, 1939, 11—12, Киев; Бот. 
ж. АН УССР, 194Е С и с а к я н  Н. М. Биохимия, 1937, 2, 4. Биохимическая ха
рактеристика засухоустойчивости растений. М.— Л., Изд-во АН СССР, 1940. Ск а з -  
к и н  Ф. Д. Тр. конф. по почвовед, и физиол. культурных раст., 2. Саратов, 1938; 
ДАН СССР, 1940, 27, 9; Сов. бот., 1940а, 5—6; Сб. «Биол. основы орошаемого зем
лед.». М., Изд-во АН СССР, 1957; Тезисы докл. выездн. сессии ОБН АН СССР. 
Казань, 1960; Сб. «Физиол. устойчивости раст.». М., Изд-во АН СССР, 1960; Кри
тические периоды у растений к недостаточному водоснабжению. «Тимирязевские 
чтения», 21. М., Изд-во АН СССР, 1961. С л е п ч е н к о  Н. В. Автореф..канд. дисс. 
Оренбург, 1960. С м и р н о в а  А. Д. Тр. конф. по почвовед, и физиол. культурных 
раст., 2. Саратов, 1938. С т а р к о в а .  А. В. Тр. межреспубл. научной конф. физио
логов и биохимиков растений. Алма-Ата, 1958. С т е ф а н о в с к и й  И. А. Семе
новодство, 1934, 1; Докл. ВАСХНИЛ, 1939, 2—3; Засухоустойчивость яровых пше
ниц. М., Сельхозгиз. 1950. С у б б о т и н а  Н. В. Физиол. раст., 1959, 6, 1; Физиол. 
раст., 1961, 8, 3. Т а р ч е в с к и й И. А. Фотосинтез и засуха. Казань, 1964. Т и м и 
р я з е в  К. А. Соч., 3. М., Сельхозгиз, 1937. Т и м о ф е е в  а М. Т. Соц. растение
водство, 1938. Т р у б е ц к о в а  О. М. и С е м е н о в а  О. С. Тр. комиссии по ир-, 
ригации, 8. М., 1936; Уч. зап. МГУ, бот., 1940, 36. Т и у н о в А. Н. Селекция и 
семеноводство, 1950, 3; Культура клевера красного на северо-востоке европейской 
части СССР. М., Изд-во АН СССР, 1953. Т у м а н о в  И. И. Тр. по прикл. бот.̂  
генет. и селекции, 1926, 16, 4; 1929, 22, 1. У г л о в  Л. Д. Физиол. раст., 1963, 10,
4. У д о л ь с к а я  Н. Л. ДАН СССР, .1934; 1, 9, 2, 1. Засухоустойчивость сортов 
яровой пшеницы. Омск, 1936. Ф л и м о ш и н  Ф. Сорт и урожай. Омск, 1953. Х л е б 
н и к о в а  Н. А. ДАН СССР, 1932, 8. Х о р и н к о  П. А. Тр. Пермск. с.-х. ин-та/ 
1^48, 12. Ц в е т к о в а И. В. и В о р о н и н а  И. Н. Сб. «Физиол. устойчивости 
раст.». М., Изд-во АН СССР, 1960. Ч а ил а х я н М. X. ДАН СССР, 4954, 95, 2; 
4-у в.а е в П.; П.. .Тр: Веесоюзн. н.-и^ингта эфиромасличл. пром-сти, 4938,3. Ч у в а- 
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СОЛЕУСТОЙЧИВОСТЬ РАСТЕНИЙ

Засоленные почвы широко распространены во многих странах 
мира, занимая около 25% поверхности суши (Торн и Петерсон, 
1952). В Советском Союзе засоленные почвы также занимают 
значительную площадь. Подсчеты академика Л. И. Прасолова по
казывают, что в пределах Советского Союза площадь различно 
засоленных земель достигает 10% всей поверхности суши (Ковда, 
1937). Засоленные почвы распространены главным образом в 
среднеазиатских республиках, в Закавказье, на юго-востоке евро
пейской части СССР, в степных и полустепных районах Сибири. 
Они встречаются на территории Советского Союза от Якутии до 
пустынь Средней Азии. Солончаки встречаются и среди песков 
Каракумы. По данным Б. В. Федорова (1954), 65% орошаемых 
земель республик Средней Азии и Южного Казахстана в той или 
иной степени подвержено засолению и заболачиванию. Засоленные 
почвы по республикам распределены крайне неравномерно; в Турк
мении они составляют 89%, Узбекистане — 70%, Казахстане — 
65%, Таджикистане — 30%, Киргизии — 25%.

Засоленность почвы наносит большой урон сельскому хозяй
ству. Вследствие снижения урожая разнообразных культур ежегод
но теряются многие миллионы тонн сельскохозяйственной продук
ции. Как указывают В. А. Ковда и др. (1956), в районах Узбекской 
ССР, не имеющих засоленных земель, урожай хлопчатника дости
гает 35—37ц/га, тогда как в районах с засоленными почвами он 
держится на уровне 6,3—9,11 ц/га. В результате этого наша про
мышленность ежегодно недополучает около полутора миллионов 
тонн одного лишь хлопка-сырца.

Основным и радикальным средством борьбы с засолением яв
ляется мелиорация почв, которая в СССР широко применяется в 
ежегодно возрастающих масштабах, способствуя успеху вовлече
ния в культуру огромных площадей ранее не используемых засо
ленных земель.

В настоящее время мелиорируются преимущественно солонча
ки, солончаковые и сильно засоленные почвы, т. е. почвы, в кото-
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рых большое скопление солей не позволяет выращивать культур
ные растения. Однако и после мелиорации на таких почвах трудно 
получить полноценный урожай в силу так называемой остаточной 
засоленности и солонцеватости почвы. При этом ухудшается и пи
тательный режим почвы, так как вместе с вредными солями из нее 
вымываются необходимые для растений питательные вещества.

След^т^учитывать и то, что средне и особенно слабо засолен
ные почвы в настоящее время широко используются в сельском 
хозяйстве без предварительной их мелиорации. На таких почвах, 
несмотря на относительно невысокое содержание солей, получение 
устойчивых и высоких урожаев является трудно выполнимой за
дачей.

В орошаемом земледелии нередко возникает необходимость 
использовать солоноватые и соленые коллекторные, дренажно-грун
товые воды для поливов сельскохозяйственных культур. Однако эти 
воды часто не используются из-за содержания большого количест
ва в них вредных для растений солей.

Таким образом, решение многих вопросов борьбы с засолением 
почв тесно связано с проблемой солеустойчивости растений.

Засоление почвы создает крайне неблагоприятные условия для 
произрастания растений. Скопление даже безвредных солей повы
шает осмотическое давление почвенного раствора, что затрудня
ет водоснабжение растений. Наряду с этим некоторые соли дейст
вуют на растения как специфические яды. Вследствие этого трудно «. 
разграничить осмотическое и токсическое действие солей, так как 
оно зависит от концентрации и физико-химических свойств солей. 
При этом большое значенйе имеют и биологические свойства расте
ний. Под влиянием высоких концентраций солей изменяются и от
ношения растений к окружающей среде, и такие факторы, как тем
пература и свет, положительно влияющие в нормальных условиях, 
в условиях засоления могут действовать даже отрицательно.

По современным представлениям, растения разделяются на две 
основные группы по их отношению к засоленности почвы: галофи
ты и гликофиты._Согласно определению П. А. Генкеля (1^)54),’ 
“«галофитами называются растения засоленных местообитаний, лег
ко приспособляющиеся в процессе своего онтогенеза к высокому 
содержанию солей в почве благодаря наличию признаков и 
свойств, возникших в процессе эволюции под влиянием условий 
существования... Гликофитами называются растения пресных мес
тообитаний, обладающие сравнительно ограниченной способностью 
приспособляться к засолению в процессе индивидуального разви
тия, так как условия их существования в процессе эволюции не 
благоприятствовали возникновению данного свойства».

Галофиты и гликофиты встречаются как среди высших, так и 
низших растений. Однако в природе нет резкого разделения 
растений на гликофиты и галофиты; существуют растения с про
межуточными свойствами, факультативные галофиты, как напри
мер, свекла, хлопчатник и др. Имеется много наблюдений о раз
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личной солевыносливое™ разных растений, в том числе и куль
турных, т. е. есть основание говорить о различной степени глико- 
фитизма или галофитизма растений.

Многочисленными исследованиями отечественных (Баталин, 
1875; Келлер, 1921, 1951; Рихтер, 1927; Генкель, 1946, 1950; Буры- 
гин, 1952; Шахов, 1956) и зарубежных ученых (Lesage, 1890; Cher- 
mezon, 1910; Halket, 1915; Ruhland, 1915; Montfort, 1927; Stocker, 
1928; Schratz, 1934; von Eijk, 1939; Uphof, 1941; Haas, 1945; Arnold, 
1955) были изучены физиология, морфология и экология многих 
галофитов. Установлено, что в процессе эволюции у галофитов вы
работались своеобразные анатомо-морфологические и физиологи
ческие свойства, позволяющие растительным организмам осуще
ствлять жизненные функции в присутствии значительного количе
ства вредных солей.

Интересные данные получены по физиологии приспособления 
галофитов. Благодаря этим приспособительным свойствам галофи
ты относительно легко преодолевают высокое осмотическое давле
ние засоленного почвенного раствора. Оказалось, что у одних групп 
галофитов осмотический актив образуется главным образом за 
счет органических веществ, тогда как у других он состоит из мине
ральных солей, поступающих из засоленного субстрата (Рихтер, 
1927). Такие растения, как приморская полынь (Artemisia maritima 
satina), биюргун (Anabasis salsa) и др., накапливают в своих ор
ганах относительно большое количество углеводов и сравнительно 
немного солей, тогда как у солероса (Salicornia herbacea), сведы 
(Suaeda maritima), сарсазана (Halocnemum strobilaceum) и др. 
наблюдается обратная закономерность.

Наряду с этим было установлено, что приспособление галофи
тов к засолению почвы достигается различными путями, что дало 
возможность разделить их на четыре основные группы (Генкель и 
Шахов, 1945; Бурыгин, 1952).

Соленакапливающие галофиты (эвгалофиты). К этой группе 
относятся наиболее солеустойчивые растения и типичные солянки, 
например солерос травянистый (Salicornia herbacea). Эти растения 
поселяются на сильно засоленных и увлажненных почвах. Длитель
ное пребывание растений в таких условиях привело к тому, что 
присутствие солей стало для них физиологической потребностью.

Галофиты этой группы характеризуются повышенной проницае
мостью плазмы клеток для солей и могут накапливать огромное и, 
по выражению Б. А. Келлера (1940), сверхпредельное количество 
солей в своих органах. Этот же автор указывает, что в тканях со
лероса им было определено 10,1% солей (NaCl, Na2S04) из расчета 
на воду, содержащуюся в живом растении. Вследствие большого 
накопления солей галофиты имеют высокое осмотическое давление 
клеточного сока, достигающее в отдельных случаях 100—200 атм. 
Благодаря большой сосущей силе корней, превышающей осмоти
ческое давление почвенного раствора, галофиты способны погло
щать воду из сильно засоленной почвы.
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Солевыделяющие галофиты (криногалофиты) поселяются как 
на сильно, так и на слабо засоленных почвах. К ним относятся та
кие растения, как, например, кермек Гмелина (Statice gmelini). 
Протоплазма клеток у этих растений достаточно хорошо проницае
ма для солей. Выделение солей на поверхность органов осуществля
ется с помощью особых солевыделительных железок, причем число 
подобных железок у растений возрастает по мере повышения за
соленности почвы. Кроме того, эти галофиты освобождаются от 
избытка солей путем сбрасывания листьев, переполненных солями, 
и через корневые выделения.

Соленепроницаемые галофиты (гликогалофиты). Растения этой 
группы заселяют менее засоленные почвы. К ним относятся, напри
мер, полынь морская солончаковая (Artemisia maritima. L., var. sali- 
па Willd.). Плазма клеток таких растений малопронидаема для 
солей, и осмотический актив создается главным образом за счет 
продуктов ассимиляции (углеводов).

Солелокализирующие галофиты. Представителем этой группы 
является лебеда татарская (Atriplex tatarica). Соли, проникающие 
через протоплазму клеток подобных растений, локализуются в осо
бых пузыревидных волосках, которые сплошным слоем покрывают 
верхние и нижние стороны листьев. Весьма интересно, что у этих 
растений, произрастающих на незасоленной почве, таких во
лосков не образуется.

Засоление почвы, значительно изменяя внешний облик расте
ния, обусловливает ярко выраженную суккулентность или ксеро- 
морфность галофитов. Тесная связь между характером раститель
ности и засоленностью почвы позволяет ориентировочно опреде
лить .степень засоления почвы на основании состава растительного 
покрова ( Федоров, 1930).

Установлены интересные закономерности о влиянии засолен
ности почвы на пол растений. Оказалось, что мужские особи неко
торых древесных пород (осина, ива и др.) в большинстве случаев 
произрастают на более засоленной почве, тогда как женские осо
би— на менее засоленной. У однодомных растений (береза и др.) 
влияние солей проявляется в увеличении числа мужских и умень
шении числа женских цветков (Шахов, 1956).

Галофиты могут накапливать огромное количество солей в сво
их органах. Среди древесно-кустарниковых растений особо соле
устойчивой оказалась селитрянка. По исследованиям И. А. Кру- 
пенникова (1944), это растение выдерживает высокое содержание 
солей в почве, доходящее до 8% С1, 13% S 04 и 30% по плотному 
остатку. В листьях селитрянки обнаружено около 14% С1, а общее 
количество солей (по плотному остатку) — до 57% от сухого веса 
растения.

Поглощенные непитательные соли, по мнению Б. А. Келлера, 
играют существенную роль в жизни галофитов как регуляторы во
доотдачи органами растения. Вследствие большого накопления со
лей галофиты имеют высокое осмотическое давление клеточного

269



сока. Благодаря большой сосущей силе корневой системы, превы
шающей осмотическое давление почвенного раствора, галофиты 
способны поглощать воду из засоленной почвы.

Своеобразные условия засоленных почв накладывают глубокий 
отпечаток на обмен веществ галофитов. Обычно интенсивность 
обмена веществ (фотосинтез, дыхание, водообмен, ферментативные 
реакции) у галофитов ниже, чем у гликофитов, и он более уравно
вешен в отношении высокого содержания солей в почве (Генкель, 
1950, 1954). Повышение вязкости и снижение эластичности прото
плазмы у галофитов по сравнению с гликофитами изменяют их 
водный режим и засухоустойчивость.

У галофитов наряду с возрастанием жаростойкости наблюдает
ся снижение способности переносить обезвоживание (Генкель, 
1950, 1954).

Специальные исследования свидетельствуют о большой приспо
собляемости галофитов в процессе онтогенеза к относительно высо
кой концентрации солей в почве. При этом была установлена тес
ная связь процессов формообразования у галофитов с условиями 
окружающей среды.

Благодаря высокой приспособленности галофитов к солям они 
могут заселять такие засоленные почвы, на которых невозможна 
жизнь гликофитов. Гликофиты, <к которым относятся все культур
ные растения, в отличие от галофитов, характеризуются отрица
тельным отношением к избытку воднорастворимых солей в почве. 
Вследствие длительной культуры на незасоленных почвах эти рас
тения не имеют характерных морфологоанатомических признаков, 
свойственных галофитам, и распространение их на зосоленных поч
вах ограничено высоким содержанием солей.

СОЛЕУСТОЙЧИВОСТЬ КУЛЬТУРНЫ Х РАСТЕНИЙ

Возможность ведения культуры на засоленных землях опреде
ляется концентрацией солей в корнеобитаемом слое почвы. Обычно 
принято считать, что если количество солей превышает 0,5% (от 
веса почвы), то на такой почве вести культуру нецелесообразно, и 
эта почва считается сильно засоленной. Средне засоленные почвы, 
имеющие концентрацию солей 0,2—0,5%, используются в сельском 
хозяйстве, но обычно при этом засолении получается пониженный 
урожай. При засолении 0,1—0,2% вполне возможно произрастание 
всех полевых культур, а такие почвы относятся к незасоленным 
(Розов, 1934).

Культурные растения имеют различную солевыносливость, и по 
устойчивости к солям их условно разбивают на группы. Из многих 
предложенных классификаций солеустойчивости растений приве
дем лишь экспериментальные данные В. Е. Кабаева (1953) и 
А. П. Оганесяна (1954), характеризующие различную степень со
леустойчивости сельскохозяйственных бахчевых, овощных и неко
торых плодовых культур.
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Из данных табл. 41—43 видно, что культурные растения по- 
разному реагируют на концентрацию солей в почвенном растворе. 
Нужно отметить также, что для явления солеустойчивости расте
ний имеют значение такие факты, как механический состав почвы, 
ее влажность в течение вегетационного периода, запас питатель
ных солей и другие условия (климат, микрорельеф). Естественно, 
что вследствие многообразия факторов, отрицательно действующих 
на растение, и их непостоянства в условиях засоления, трудно 
точно определить концентрацию солей, при которой растения бу
дут еще солеустойчивыми. Интенсивные исследования в этом на
правлении, несомненно, дали положительные результаты с точки 
зрения оценки степени солеустойчивости разнообразных сельско
хозяйственных культур. В настоящее время этому вопросу уделяет
ся большое внимание, о чем свидетельствуют материалы обзорных 
статей i(Hayward а. Bernstein, 1958).

Т а б л и ц а  41
Предельная солеустойчивость сельскохозяйственных культур 

в первый период их развития (по Кабаеву, 1953)

Культура

Нормальное развитие растений при содер
жании хлора в процентах на воздушно

сухую почву (предельные величины)

в Голодной 
степи

в Бухарской 
области

в Ферганской 
области

Подсолнечник ............................................... 0,080 0,058 0,058
Кукуруза...................................................... 0,040 0,030 —
Ячмень.................................................. 0,040 0,038 —
П р осо .......................................................... 0,040 — 0,015
Свекла сахарная и кормовая.................... 0,040 0,035 0,045
Хлопчатник .................................................. 0,030 — 0,045
Пшеница....................................................... 0,030 0,040 0,024
Овес.............................................................. 0,030 _ 0,032
Люцерна...................................................... 0,020 0,022 0,010
Маш.............................................................. 0,008 — 0,015
Джугара ................................................... — — 0,038
К ун ж ут ...................................................... — — 0,015
Фасоль.......................................................... — — 0,015

Значительное число работ посвящено изучению роста, разви
тия и формирования урожая растений в услових засоленного суб
страта. Такого рода исследования, характеризующие определенную 
солеустойчивость растения, представляют несомненный интерес для 
понимания действия солей на растение, находящееся на различных 
этапах онтогенеза. Кроме того, эти показатели используются 
селекционерами -при выведении солеустойчивых сортов и агроно- 
мами-практиками — при характеристике сорта.

Многочисленные исследования по физиологии устойчивости 
сельскохозяйственных культур всесторонне осветили приспособи
тельные реакции растений на засоленность почвы. В процессе при-
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Т  а б л и ц а 42
Солеустойчивость бахчевых и овощных культур 

(по Кабаеву, 1953)

Культура

По содержанию хлора 
на воздушно-сухую почву, %

По содержанию хлора в поч
венном растворе, г/л

от — до от — до

Т ы к в а ................................... 0 ,0 0 7 —0,0 2 0 0 ,4 0 — 1 ,4 0 :
Томаты . ................................ 0 ,0 0 7 —0,0 2 0 0 ,3 0 — 1,30
К а п у с т а ............................... 0 ,0 0 7 — 0 ,0 2 0 0 ,3 0 — 1,20
Дыни....................................... 0 ,0 0 7 —0 ,0 1 5 0 ,2 0 —0 ,6 5
Л у к ....................................... 0 ,0 0 7 — 0,0 1 0 0 ,3 0 —0 ,5 0
Арбузы.......................  . . , 0 ,0 0 7 - 0 ,0 0 8 0 , 3 0 - 0 , 5 0
Огурцы................................... 0 ,0 0 5 —0,0 0 7 0 ,2 0 —0 ,3 0

Т а б л и ц а  43
Солеустойчивость некоторых плодовых культур 

(по Оганесяну, 1954)

Труппа рас
тений

Группировка культур по их 
солеустойчи вости

Степень засоления почв 
(по шкале В. А. Ковды)

Плотный оста
ток, %

I унаби, лох, гранат дикий, 
миндаль, абрикос, слива, 
груша

солончаковые 2,0—3,0

и шелковица, яблоня, фисташка сильнозасоленные 1,2—2,0
111 персики, грецкий орех среднезасоленные 0 ,6 -1 ,2
IV ежевика, хурма кавказская слабозасоленные 0,3—0,5
V хурма восточная незасоленные менее 0,3

способления у растений изменяются интенсивность фотосинтеза и 
дыхания, азотистый и углеводный обмен, активность ферментов и 
интенсивность водообмена. Наряду с этим у растений наблюдают
ся и значительные анатомо-морфологические изменения.

Стремление обобщить установленные факты привело к созда
нию представления о том, что гликофиты, произрастающие на за
соленных почвах, характеризуются, подобно галофитам, понижен
ным обменом веществ. Однако установить строгую закономерность 
в изменении обмена веществ у культурных растений, произрастаю
щих на засоленных почвах, представляет большую трудность. Это 
объясняется тем, что состояние растений, произрастающих на за
соленных почвах, резко изменяется в зависимости от их биологи
ческих свойств и условий выращивания (степень, и качество засо
ления, физико-химические свойства и влажность почвы, применяе
мая агротехника и т. д.). Естественно, что при таком разнообразии
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отрицательно действующих факторов на биологически разнород
ные группы растений можно говорить лишь об условной законо
мерности в обмене веществ. Вследствие этого представление о том, 
что гликофиты, произрастающие на засоленных почвах, характери
зуются, подобно галофитам, пониженным обменом веществ, не 
имеет строго выраженной закономерности.

СОЛЕВОЙ РЕЖ ИМ  РАСТЕНИЙ

Многочисленными исследованиями показано, что засоление 
субстрата неизбежно приводит, к neper,рузке непитательными со
лями ..органов растения. Повышенное количество солей в органах 
растений в условиях засоленного субстрата установлено у различ
ных сортов пшениц (Селаври и Ранцан, 1936; Сергеев, 1953; Сер
геев и Лебедев, 1936), хлопчатника (Абуталибов, 1940; Новиков, 
1942; Harris, Hoffman a. Hoffman, 1925), каучуконосов (Буровая,
1936), свеклы (Викулина, 1938), маиса (Pettinger, 1932), овса, 
льна, картофеля (Баславская, 1936), люпина, гречихи, табака. (Ма- 
заева, 1938), цитрусовых (Jacop, 1940), кустарников и деревьев 
Каракумской пустыни (Кокина и Попова, 1940), у солончаковых 
растений (Келлер, 1920). Особенно высокое накопление солей в 
тканях было установлено в листьях томатов (6,6% хлора на сухой 
вес; Юрьева, 1934), в соломе многолетней пшеницы (16,31% хлора 
на золу соломы; Скосырева, 1944). Огромное скопление непита
тельных солей в тканях растения обусловливает своеобразную 
минерализацию органов, что часто наблюдается у растений с за
соленных почв.

Неблагоприятное действие солей сопровождается нарушением 
в тканях растений нормального соотношения основных минераль
ных элементов, имеющих питательное значение. Во многих иссле
дованиях указывается, что засоление почвы обусловливает небла
гоприятное соотношение калия и кальция (Колосов, Самыгин и 
Сорокина, 1936; Мазаева, 1938; Jacop, 1940). Как показали работы 
В. А. Ковды (1949), избыток легкорастворимых солей в почве от
рицательно действует на поступление минеральных веществ в рас
тение. По его мнению, растение помимо солевого отравления испы
тывает и голодание в отношении необходимых питательных ве
ществ.

Солевой баланс растений на засоленных почвах складывается 
из поступления питательных солей и солей, не имеющих питатель
ного значения; последние в значительной степени являются бал
ластом. Фрей-Висслинг (Frey-Wissling, 1935) считает, что сам 
организм ограничивает содержание солей, выделяя их обратно. 
Этот же автор указывает на возможные пути (осажде
ние, гуттация, внутреннее отложение), посредством которых расте
ние освобождается от вредного действия солей, не имеющих пита
тельного значения. В условиях засоления реакция культурных 
растений на высокое содержание непитательных солей в почве в
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подавляющем большинстве направлена на ограничение проникно
вения их в растения. Наряду с этим существование растений на за
соленных почвах определяется их способностью повышать внутрен
нюю сосущую силу по сравнению с осмотическим давлением внеш
него раствора. Некоторые растения (например, солянки) поглоща
ют значительное количество солей из внешнего раствора, исполь
зуя их как осмотически деятельные вещества на повышение внут
ренней сосущей силы. Другая группа растений (пшеница, подсол
нечник и другие гликофиты) повышает свою сосущую силу за счет 
накопления в тканях продуктов ассимиляции (Рихтер, 1927).

Все это указывает, что растения, приспособившиеся к за
солению, целесообразно используют непитательные соли для под
держания своего жизненного уровня; растения же, не переносящие 
засоления, препятствуют проникновению солей, а поступившие со
ли тем или иным путем выводятся из сферы их воздействия на 
протоплазму клеток.

Относительно механизма поглощения солей и передвижения их 
по растению имеется несколько точек зрения, которые дают общее 
представление об указанных выше процессах.

Накопленный к настоящему времени материал свидетельствует 
о том, что поступление солей в растение регулируется проницае
мостью тканей. Как указывает А. А. Рихтер (1927), непроницае
мость тканей, корней, определяющая солестойкость растения, 
удерживается до определенного предела, после чего наблюдается 
своеобразный «прорыв» солей, отравляющих, а порой и приводя
щих к гибели растительный организм. Аналогичное предположение 
высказывают в своей работе П. А. Генкель, С. С. Колотова и 
Н. Н. Щербаков (1944). Авторы полагают, что у растений при вы
сокой концентрации солей повреждается протоплазма клеток и 
избирательное поступление солей сменяется пассивным, что и 
приводит к ненормально высокому накоплению солей в органах 
растений. Эта точка зрения получила дальнейшее развитие в ра
боте Е. 3. Окниной (1945, 1953), которая показала, что при 
повреждении протоплазмы неуравненными растворами наблюдает
ся не только активное, но и пассивное поступление хлора в клетки. 
Следует отметить, что при повреждении плазмы пассивное поступ
ление веществ в клетки идет даже и при сравнительно невысоком 
содержании солей в окружающем растворе.

По вопросу о поступлении и накоплении солей в тканях расте
ний на засоленных почвах имеются интересные исследования 
Е. И. Ратнера (1945, 1950), который исследовал зависимость меж
ду процессом транспирации и накоплением хлора. Минеральные 
соли, как указывает автор, поступают в растение не пассивно с 
транспцрационным током, а поглощение их обусловлено внутрен
ним состоянием организма, главным образом насыщенностью тка
ней растений минеральными элементами. Он полагает, что движе
ние минеральных веществ из корня в наземные органы растений 
при низкой насыщенности тканей этими веществами идет по фло
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эме, тогда как при высокой насыщенности минеральные вещества 
передвигаются по ксилеме с транспирационным током. Насыщение 
тканей растения в условиях засоления достигается очень быстро и 
дальнейшее их поглощение определяется интенсивностью транспи
рации. Роль транспи1рационного тока возрастает тогда, когда кор
невая система из-за повреждения солями теряет свое регулирую
щее значение, и непитательные соли, увлекаемые транспирацион
ным током, обильно накапливаются в органах растений. По мне
нию Ратнера, условия, снижающие транспирацию растений на за
соленной почве без уменьшения оводненности тканей, будут иметь 
решающее значение при мероприятиях, направленных на повыше
ние солеустойчивости растений.

/Н а  основании наших предварительных опытов можно предпола
гать, что передвижение хлора из корня в наземные органы расте
ния осуществляется преимущественно по ксилеме, тогда как ионы 
сульфата передвигаются и по ксилеме и по флоэме.

В последние годы ряд авторов (Arisz, 1954, 1958; Arisz a. Sol» 
1956; Sol, 1958) приходят к выводу о том, что поступление солей 
в клетку осуществляется через плазмодесмы. В молодых клетках 
соли аккумулируются в митохондриях и других частях протоплаз
мы, а также связываются различными высокомолекулярными ве
ществами. В старых клетках соли из протоплазмы переходят в ва
куоль, где и накапливаются. Поглощение и передвижение хлора, 
по мнению авторов, связаны с обменом веществ в проводящих пуч
ках и идут с затратой энергии. Соответствующие опыты показали, 
что сахароза в течение первых часов снижает поступление хлора 
в клетку вследствие дегидратации протоплазмы, что изменяет ее 
проводимость для ионов. По истечении определенного времени са
хароза, используемая как энергетический материал, ускоряет по
глощение хлора. Наряду с этим было установлено, что в условиях 
освещения повышается поглощение хлора, который из неосвещен
ной части листа перемещается в освещенную.

Представляет интерес то, что некоторые ингибиторы дыхания, 
такие, как азид натрия, снижают накопление хлора в вакуолях, ар- 
сенит, цианистый калий и азотнокислый уранил снижает поглоще
ние хлора, а азид натрия снижает интенсивность передвижения 
хлора по сосудистым пучкам, но не оказывает влияния на передви
жение хлора по клеткам паренхимы.

^Вышеуказанные авторы установили также, что фотосинтези
рующие листья и листья, обработанные сахарозой в отсутствие све
та и углекислоты, сохраняют на некоторое время способность к ин
тенсивному поглощению хлора из внешнего раствора. На основа
нии этого они делают вывод о том, что у фотосинтезирующих 
листьев и у листьев, обработанных сахарозой, образуются специ
фическое «сахарозное вещество» и «световое вещество», которые 
сохраняются активными в течение 24 ч.

В свете развиваемых этими авторами взглядов представляют 
несомненный интерес более ранние исследования М. Г. Абуталибо-
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ва (1940) и В. А. Новикова (1949), которые отмечали, что расте
ния при затенении выносят более высокое засоление, чем в нор
мальных условиях освещения. ^Установлено также, что при умень
шении интенсивности света снижается и поступление хлора в орга
ны растения. Уменьшение интенсивности света при увеличении за
соленности почвы не снижает, а даже несколько повышает урожай 
растений, что дало повод Новикову высказать представление, что 
солеустойчивость растений связана с их светоустойчивостью.

По мнению Г. 3. Березенко (1950, 1960), не только содержание 
солей влияет на фотосинтез, но и фотосинтез оказывает влияние на 
соленакопленияе в листьях виноградной лозы. При отсутствии фо
тосинтеза содержание солей в листьях растений значительно воз
растает.

Таким образом, не остается сомнения, что механизм поглоще
ния и передвижения ионов, и в частности ионов хлора, тесно свя
зан не только с транспирационным током, но и с обменом вещест
ва. При этом в ка1Кой-то мере выясняется значение света и саха
розы, увеличение содержания которой у растений засоленных почв 
отмечалось нами (Строгонов, 1949) и многими другими авторами.

Реакция растений на избыточное накопление солей проявляется 
в выделении солей через органы на поверхность, сбрасывании 
листьев, переполненных солями, с целью «рассоления» (Келлер, 
1923; Иконников, 1934; Ргеу-Ш18зНп^ 1935).

ЗАЩИТНО-ПРИСПОСОБИТЕЛЬНЫЕ РЕАКЦИИ

Многочисленные исследования по физиологии приспособления 
дали повод к выдвижению различных точек зрения, гипотез и 
теорий о природе устойчивости растений к действию солей. Неред
ко природу солеустойчивости растений связывают с величинами 
осмотического давления клеточного сока, сосущей силы клетки и 
проницаемостью ее протоплазмы.

Еще в 1927 г. А. А. Рихтер указывал, что солеустойчивость рас
тений покоится на соленепроницаемости протоплазмы клеток. По 
его мнению, создание солеустойчивых форм должно идти в этом 
направлении.

Однако наряду с этим в явлении солеустойчивости растений 
большое значение имеют защитно-приспособительные реакции, 
основа которых покоится на перестройке обмена веществ примени
тельно к условиям засоленных почв. В частности, Н. М. Тулайков 
(1922), излагая результаты американских исследователей, указы
вает, что на солонцовых почвах Калифорнии были обнаружены 
растения, содержащие большое количество довольно сильной ор
ганической кислоты неустановленной природы. Рн полагает, что 
подобные растения способны выделять какие-то кислоты, которые 
нейтрализуют щелочность в зоне развития корневой системы.

Некоторые исследователи рассматривают снижение интенсив
ности обмена веществ как приспособительное свойство растений
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к засолению и указывают на то, что подобные реакции раститель
ных организмов наблюдаются не только при действии солей, но и 
при низких температурах и засухе^Согласно Л. И. Сергееву (1953), 
на разных стадиях развития растений механизм их устойчивости к 
различным обезвоживающим факторам внешней среды (засуха, 
низкие температуры, засоление) является единым.

По мнению Арнольда (Arnold, 1955), в солеустойчивости расте
ний имеет большое значение отношение адсорбированных ионов к 
свободным. Он указывает, что поглощение хлора корнями увели
чивает количество свободных ионов, влияние которых и сказывает
ся на растениях. Д. П. Проценко (1956) приходит к выводу, что 
солеустойчивые растения по сравнению с несолеустойчивыми быст
рее перестраивают свои жизненные функции в процессе приспособ
ления к условиям засоления.

В последние годы А. А. Шахов' (1956) выдвинул коллоидно- 
биологическую теорию солеустойчивости растений. Согласно авто
ру, в основе этой «теории лежат положения: о разнокачественности 
приспособительного процесса и повышении гидрофильности плаз
мы как специфическом влиянии ионов солей, о создании в поколе
ниях галорезистентного типа обмена веществ и об активных эколо
го-биологических реакциях растений на засоление почвы».

Одной из защитно-приспособительных реакций растений к за
солению почвы, по нашему мнению, является связывание минераль
ных элементов органическими веществами растительной клетки 
(Строгонов и Остапенко, 1941; Строгонов, 1946, 1949). Такими ве
ществами могут быть трудно высаливаемые гидрофильные белки — 
альбумины, предохраняющие коллоиды плазмы от коагулирующе
го действия электролитов. В системе электролиты — гидрофобные 
коллоиды, альбумины повышают устойчивость гидрофобного кол
лоида против коагулирующего действия солей (Рубинштейн, 1932). 
Еще в ранних исследованиях (Bokorny, 1887) было показано, что- 
альбумины входят в состав клеточного сока и они широко распро
странены у зеленых растений. Альбумины рассматриваются как 
защитные вещества при изменении концентрации Н-ионов и содер
жания воды в клетке, а также при . поступлении солей в клетку 
(Lloyd a. Shore, 1938).

Определение альбуминов объемным методом (Строгонов и Ос
тапенко, 1941) показало, что с возрастанием степени засоленности 
почвы повышается и содержание этих веществ в тканях хлопчат
ника (табл.44).

Очевидно, белковый обмен у хлопчатника, развивающегося в 
условиях засоления, претерпевает существенные изменения, в ре
зультате чего повышается роль защитных веществ биоколлоидов, 
клетки против ядовитого действия солей.

На основании этого мы пришли к выводу, что альбумины листа 
выполняют роль защитных веществ биоколлоидов плазмы. Не ис
ключена возможность, что эти защитные вещества обусловливают 
нормальную функцию хлорофиллового зерна в присутствии избы-
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Количество альбумина в листьях хлопчатника в зависимости от засоленности 
участка (в см3 на 1 г сырого веса листьев) (по Строгонову и Остапенко, 1941)

Т а б л и ц а  44

Дата опыта Положение 
листа на стебле

Количество альбумина

засоление участка:

слабое среднее сильное

15/VII 10 0 ,1 2 0,18 0,24
2/VIII 4 следы 0,09 0,15
2/VIII 7 0 ,0 1 0,36 0 ,1 2
2/VIII 10 0,03 0,06 0 ,1 0
2 /VIII 13 0 ,0 2 0,03 0,05

11/IX 10 0 ,1 2 0 ,1 2 0 ,2 1
11/IX 13 '0,09 0 ,2 1 0,18

точного количества электролитов, стабилизируя его как явного лио- 
фоба в клеточном протопласте (Neish, 1939). В связи с этим воз
никло предположение, что защитная роль альбуминов проявляется 
в нейтрализации ядовитых свойств поступающего в ткани С1-иона 
или в переводе его в неактивное состояние.

Предпосылкой для выдвижения этого предположения послужи
ли литературные данные, указывающие на связывание ионов орга
ническими веществами растительной клетки. Д. А. Сабинин (1940), 
разбирая вопрос поступления и накопления минеральных элемен
тов в растительной клетке, указывает, что многие катионы и ани
оны, например основных и кислых прижизненных красок, накапли
вающиеся в клеточном соке, образуют соединения с дубильными 
веществами, белками и другими компонентами клеточного сока. 
Указание на возможность существования органо-минеральных сое
динений можно найти и в труде Лепешкина (Lepeschkin, 1937), ко
торый указывает на трудность освобождения альбумина от солей 
посредством диализа. Кроме того, имеются опыты, указывающие 
на связывание ионов минеральных солей органическими вещества
ми растительной клетки. Так, удельная электропроводность раст
вора хлористого калия в присутствии сахарозы уменьшается на 
40% по сравнению с электропроводностью раствора чистой соли 
(Eaton, 1930). В другом случае прибавление раствора хлористого 
калия к соку растений не давало той суммы электропроводности, 
которой следовало бы ожидать исходя из определения электропро
водности в растворе хлористого калия и в соке растений в отдель
ности (Mason, 1919). Приведенные работы указывают на связыва
ние ионов органическим веществом, вследствие чего и наблю
дается несоответствие электропроводности в системах хлористый 
калий — сахароза и хлористый калий — сок растений. Более того, 
Б. А. Келлер (1940) при анализе водной вытяжки Anabasis salsa 
обнаружил огромное количество органо-минеральных соединений
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(очевидно, соли органических кислот), что дало основание ему 
назвать это растение «органо-минеральной солянкой».

Специальными опытами установлена возможность связывания 
Cl-иона альбумином в условиях in vitro (Строгонов, 1946). Кроме 
того, по мере возрастания количества альбумина в реагирующей 
смеси увеличивается и количество связанного хлора (табл. 45).

Т а б л и ц а  45
Содержание свободного С1-иона в среде в зависимости от количества 

альбумина (по Строгонову, 1946)

Состав среды
Количество 

несвязанного 
хлора, мг

% хлора по отношению 
к контролю

несвязанного связанного

12 мг NaCl (контроль)............................... 7 ,1 0 100,0 0
12 мг NaCl 4- 1 мг альбумина................ 6 ,7 4 9 4 ,9 5 ,1
12 мг NaCl +  2 мг альбумина................ 6 ,0 3 8 4 ,9 15,1

Дальнейшие исследования показали, что хлор, поступивший в 
листья хлопчатника, находится как в свободном,.так и в связанном 
состоянии. Количество связанного хлора изменяется по сортам и 
связано с условиями местообитания растения. На сильно засолен
ной почве в листьях хлопчатника (сорт 31-Ф) количество связан
ного хлора значительно повышается, достигая 44% от общего со
держания его (табл. 46).

Проведенные опыты показывают возможность связывания хло
ра альбумином in vitro и наличие двух форм хлора в тканях листа, 
т. е. свободного Cl-иона и хлора, находящегося в связанном состоя
нии и поэтому потерявшего свою ядовитость. Позднее Г. Р. Мату- 
хин и др. (1957) экспериментально установили также присутствие

Т а б л и ц а  46
Содержание связанного и свободного хлора в листьях хлопчатника 

в мг на 1 г сухого веса (по Строгонову, 1946)

Дата опыта

Со
рт

Содержание хлора

при слабом засолении при сильном засолении
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26/IX 
14/Х

С-460
31-Ф

6 .4

3 .5

4 ,3

2,8
2,1
0 ,7

3 2 ,8

20,0
6,4
5 ,0

4 .3

2,8
2,1
2,2

3 2 ,8

4 4 ,0
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двух форм хлора в листьях ячменя. Авторы показали, что по мере 
приспособления растений к засолению почвы количество свобод
ного хлора уменьшается и соответственно увеличивается количест
во связанного хлора.

В некоторых работах рассмотрены иные пути связывания ми
неральных ионов. Установлено (Баславская, 1946), что солянки мо
гут накапливать большое количество органических кислот, содер
жание которых у некоторых растений достигает 25% и выше на су
хое вещество. Причем органические кислоты находятся в растениях 
преимущественно в форме легкорастворимых солей.

Е. И. Ратнер (1950, 1953) показал возможность связывания 
минеральных ионов с органическими кислотами. Кроме того, со
гласно мнению этого исследователя, между галофитами и культур
ными растениями по реакции их на засоление имеется существен
ное различие. В частности, суккулентность солянок (сведа) он объ
ясняет в основном усиленным поступлением в их органы ионов 
хлора, тогда как проявление суккулентности у сахарной свеклы 
обусловлено накоплением в органах этого растения главным обра
зом [щелочных катионов.

А. А. Шахов и Е. С. Качинская (1947) показали, что у 5а/зо/а 
$о4а, выращенной в условиях оптимального засоления, электропро
водность диализированного клеточного сока заметно повышается 
по сравнению с растениями других вариантов. Авторы пришли к 
выводу, что у подобных растений происходит интенсивное связыва
ние минеральных ионов.

Г. 3. Березенко (1950, 1960) считает, что одной из защитно
приспособительных реакций виноградной лозы к засолению почвы 
является связывание минеральных ионов продуктами, возникаю
щими в процессе фотосинтеза.

Большой интерес представляют исследования Б. Мг. Голуш
(1954) о подвижности солей .в растениях. Автор исследовала фор
мы соединений элементов, находящихся в растениях, по отношению 
их растворимости в воде. Было изучено большое число растений, 
относящихся к различным экологическим группам и произрастаю
щих в Муганской и Мильской степях Азербайджана. Полученные 
данные позволили автору сделать вывод, что в. растениях имеет
ся большое количество минеральных элементов, не прочно свя
занных с органическими веществами. По ее мнению, «такие рыхло
связанные органо-минеральные комплексы солей дают возможность 
растению быстро реагировать на изменяющиеся условия среды и 
активно к ним приспосабливаться».

Особенно большое значение явлению связывания минеральных 
ионов в солеустойчивости растений придает П. А. Генкель (1950, 
1954). Согласно его представлениям, различия в приспособитель
ных реакциях галофитов и гликофитов скорее всего носят не ка
чественный, а количественный характер. У галофитов процессы 
приспособления идут значительно быстрее и глубже, чем у глико
фитов. Он указывает, что процессы приспособления гликофитов со
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провождаются пониженной интенсивностью обмена веществ, и это 
служит своего рода показателем перестройки и стабилизации об
мена приспособившегося растения. Основываясь на опытах с элект
родиализом и на данных о высокой чувствительности клеток гало
фитов к красителям, Генкель приходит к выводу о том, что белки 
протоплазмы приспособившегося растения приобретают свойство 
вступать в лабильное соединение с катионами и анионами солей. 
Последнее определяет специфику обмена веществ и сопротивляе
мость приспособившегося растения по отношению к ядовитому 
действию солей.

Каждая из приведенных выше точек зрения на солеустойчи- 
вость растений представляет несомненно определенный интерес и 
дополняет одна другую в познании этого сложного явления. Однако 
каждая из установленных закономерностей в отдельности не охва
тывает всех тех многообразных защитно-приспособительных реак
ций, которые возникают у растений в условиях засоления. Кроме 
того, основа высказанных допущений покоится главным образом 
на ответных реакциях растений на засоление без должного понима
ния механизма действия солей на растительный организм.

МЕХАНИЗМ ДЕЙСТВИЯ СОЛЕЙ

Проблема солеустойчивости в настоящее время достигла того 
уровня,, когда дальнейшее развитие ее определяется успехом изу
чения механизма действия солей на растение. Однако, несмотря на 
то что в современной физиологии солеустойчивости растений этот 
вопрос занимает центральное место, наши представления о меха
низме действия солей мало отличаются от тех представлений, кото
рые имелись еще в начале текущего столетия.

Следует отметить, что при разграничении осмотического и ион
ного действия солей на растительный организм возникают большие 
методические затруднения. Это объясняется тем, что ответные ре
акции растений на двоякое действие солей проявляются одновре
менно. Без разграничения этих двух отрицательно действующих 
факторов на растение создается впечатление, что реакция расте
ний обусловлена лишь «солевой концентрацией», которую, . как 
справедливо отмечает А. А. Рихтер (1927), привыкли связывать с 
ходом водоснабжения растительного организма. На основе подоб
ных представлений и возникла известная теория Шимпёра (БсЫт- 
рег, 1898) о физиологической сухости засоленных почв. Согласно 
этой теории, растения, произрастающие на засоленных почвах, рас
сматривались с точки зрения формы, строения и функций как ксе
рофиты. На этом основании был сделан вывод, что галофиты и 
ксерофиты физиологически и анатомически приспособлены к не
достатку воды в почв,е.

Последующими исследованиями бцло установлено, что гало
фиты ( и ксерофиты это далеко \  ,не ■ однрродные группы в
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физиолого-анатомическом отношении; в частности, многие галофи
ты являются также интенсивно транспирирующими растениями 
(Келлер, 1921; Генкель, 1946; Chermezon, 1910; Delf, 1911; Fitting, 
1911).

Взгляды Шимпера на то, что выживаемость галофитов на силь
но засоленных почвах обусловлена высоким осмотическим давле
нием их клеточного сока, превышающим осмотическое давление 
почвенного раствора, до сих пор разделяются многими исследова
телями. Отсюда возникло представление о том, что солеустойчи- 
вость .культурных растений, как и у галофитов, определяется их 
способностью повышать сосущие силы клеток до превышения осмо
тического давления почвенного раствора. При этом механизм дей
ствия солей сводился к частному обезвоживанию клеток вследст
вие недостаточной водообеслеченности растений, произрастающих 
на засоленных почвах.

Однако имеется немало фактов, которые не согласуются с ос
мотической теорией. Так, например, еще в 1916 г. Шулл (Shull, 
1916) установил, что воздушно-сухие семена Xanthium pennsilva- 
nicum способны впитывать воду с силой до 1000 атм. Из данных 
исследований этого автора видно, что в течение 48 ч при 30,4 атм 
осмотического давления раствора семена поглощают воды до 31,1 % 
в пересчете на их воздушно-сухой вес (табл. 47).

Иначе говоря, при 30 атм осмотического давления раствора 
семена растений поглощают такое количество воды, которое соз
дает условия для их прорастания. В частности, известно, что семе
на проса начинают прорастать уже при поглощении 30% воды от 
их сухого веса.

Обратимся к рассмотрению осмотического давления почвенных 
растворов засоленных почв. В. А. Ковда (1946) указывает на то, 
что в центральной Фергане в зависимости от степени засоления 
почвы осмотическое давление почвенного раствора колеблется в 
пределах от 1,37 до 2,4, 3,9 атм. Причем осмотическое давление 
почвенного раствора до 4,3 атм не оказывает отрицательного влия
ния на растения, при 4,3—5,2 атм растения уже угнетаются, а при 
8,5 атм семена не дают всходов. Следовательно, задержку прорас
тания семян на засоленных почвах нельзя объяснить лишь одной 
причиной—высоким осмотическим давлением почвенного раствора.

Оригинальную точку зрения на значение осмотического давле
ния почвенного раствора для растений в природных условиях выд
вигает С. Н. Рыжов (1948). Автор указывает, что на засоленных 
почвах (слабо и средне засоленных) оптимальная влажность почвы 
должна колебаться в том же интервале, как и на незасоленных 
почвах. По его данным, осмотическое давление почвенного раство
ра до и после поливов изменяется незначительно, в то время 
как водоотдача, или сила, с которой вода удерживается почвой, 
изменяется в больших размерах. Иначе говоря, с понижением 
влажности скорость передвижения воды и водоотдача затухают 
быстрее, чем возрастает концентрация почвенного раствора. Это
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Т а б л и ц а  47
Поглощение воды семенами Xanthium из растворов с определенным 

осмотическим давлением при 23,5°С (по Shull, 1916)

Концентрация растворов
Осмотиче

ское давле
ние раст

вора, атм

Поглощенная вода, % (в пе
ресчете на воздушно-сухой 

вес)

1 ч 7 ч 24 ч 48 ч

В о д а .................................................................. 0,0 16,39 48,78 51,18 51,58
Раствор NaCl 0,2 М ................................... ... 7,6 17,12 45,00 45,93 45,52

» » 0,4 М ....................................... 15,2 14,36 38,08 40,33 40,27
» » 0,6 М ....................................... 22,8 13,80 32,41 34,77 35,18
» » 0,8 М ....................................... 30,4 13,13 29,21 31,12 31,12
» » 1,0 м ....................................... 38,0 11,90 25,42 26,21 26,73
» » 2,0 М ....................................... 72,0 8,19 18,25 18,60 18,55
» » 4,0 М ....................................... 130,0 4,81 9,84 11,00 11,76

Насыщенный раствор N a C l ........................... 375,0 3,42 5,24 6,21 6,35

положение иллюстрируется следующим примером: если слабо за
соленная почва имеет при 18% весовой влажности (70% от поле
вой влагоемкости) осмотическое давление 2,5 атм и водоотдачу 
0,08 г/см2/ч, то при снижении влажности до 17% (или до 66,3% от 
влагоемкости) концентрация почвенного раствора повышается до 
2,65 атм, а водоотдача уменьшается до 0,04 г/см2/ч. Таким образом, 
водоотдача уменьшается в два раза, а осмотическое давление по
вышается лишь на 0,15 атм. В свете этих высказываний представ
ляет определенный интерес также наблюдение автора, что на сред
не засоленных почвах, где осмотическое давление почвенного ра
створа не превышает 3—5 атм, рост и развитие растений угнетают
ся, а часть из них в молодом возрасте погибает.

Господство осмотической теории отрицательно сказывалось и 
на толковании установленных фактов. Стремление объяснить на
блюдаемое явление с позиции осмотической теории нередко приво
дило исследователей к противоречию между данными эксперимен
та и теми выводами, которые были сделаны на основе этих дан
ных. В этом отношении показательны опыты Н. М. Тулайкова 
(1912).

По мнению Тулайкова, интенсивность роста и развития расте
ний на засоленной почве определяется величиной осмотического 
давления почвенного раствора, а не специфическим действием ио
нов. Полученные же им результаты исследования свидетельствуют 
больше о том, что осмотическое действие солей на растение име
ло подчиненное значение и четко проявилось токсическое действие 
ионов хлора.

Тулайков поставил цель проследить влияние возрастающего 
осмотического давления почвенного раствора на рост и формиро
вание урожая пшеницы белотурки (табл. 48). При засолении поч
вы в одном варианте был использован сернокислый, а в другом — 
хлористый натрий. Здесь важным является то, что засоле-
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ние почвы производилось изоосмотическими концентрациями со
лей, имеющими один и тот же катион (N3), но разные анионы 
(504 ,0 ).

Как видно из данных табл. 48, при засолении почвы сернокис
лым натрием по мере возрастания осмотического давления почвен
ного раствора наблюдается заметное угнетение роста и снижение 
урожая растений. Однако при засолении почвы хлористым натрием 
эта закономерность проявляется более резко. Более того, в усло
виях засоления сернокислым натрием растения всех вариантов 
опыта выжили и дали урожай, тогда как на почвах, засоленных 
хлористым натрием при 20 атм осмотического давления почвенного 
раствора, растения не дали урожая, а при 30 атм они погибли.

Т а б л и ц а  48
Урожай пшеницы белотурки при засолении почвы сернокислым 

и хлористым натрием (по Тулайкову, 1912)
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В начале текущего столетия возникло представление, допускаю
щее токсическое действие солей на растительный организм. В дан
ном случае, несомненно, сказалось влияние открытия закономер
ностей физиологического антагонизма ионов в животных организ
мах.

Первые исследования с растительными организмами в этом на
правлении были проведены Остергаутом (Osterhaut, 1906, 1907), 
который использовал в своих опытах как морские, так и сухопут
ные растения. В первой серии опытов с морскими растениями было 
установлено, что раствор хлористого натрия, соответствующий по 
концентрации морской воде, вызывает интоксикацию морских рас
тений. Однако токсичность хлористого натрия для растений резко 
снижается при внесении в раствор небольшого количества солей 
калия, кальция и магния. Подобные закономерности были установ
лены автором в последующих опытах и с наземными растениями. 
Таким образом, явление антагонизма ионов и положительное дей
ствие на растение уравновешенных растворов свидетельствовали 
о возможности солевой интоксикации растительного организма.

Несколько позже было уже отчетливо показано (Neger, 1913), 
что действие солей на растение может осуществляться в двух раз
личных направлениях — в токсическом и в осмотическом.

Экспериментальные доказательства о двояком действии солей 
на растение получены лищь в 1927 г. А. А. Рихтером, который
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провел принципиально важные исследования по этому вопросу и 
тем самым заложил основу для нового направления в изучении со
леустойчивости растений. В этой работе подчеркивается, что расте
ния, произрастающие в условиях засоления, одновременно реаги
руют на осмотическое и ионное действие солей. Впервые используя 
в опытах уравновешенный по ионной ядовитости раствор, Рихтер 
установил токсическое действие солей, физиологическую специфич
ность ответных реакций растений на засоление, а также возмож
ность повышения солеустойчивости растений.

Несмотря на многочисленные исследования, проведенные в этом 
направлении, вопрос о механизме действия солей до настоящего 
времени остается нерешенным. В проблеме солеустойчивости рас
тений возникло два направления; согласно одному, — неблагопри
ятное действие солей на растение объясняется осмотическим дав
лением внешнего раствора, согласно другому — токсическим дей
ствием солей.

Имеются исследования (Magistad, Ayers, Wadleigh а. Gauch, 
1943), в которых авторы приходят к выводу, что рост и развитие 
растений в условиях засоления определяются в большей мере осмо
тической концентрацией солей, чем специфическим действием ио
нов. В других работах (Hayward a. Spurr, 1944) утверждается, что 
осмотическое давление субстрата является одним из первичных 
факторов, контролирующих рост, развитие растений и поглощение 
воды корнями. При этом не отрицается и специфическое влияние 
отдельных солей и ионов на ростовые процессы растения и на 
функцию поглощения корнями воды. Высказывается представление 
(Long, 1943), что соли действуют на растение в двух независимых 
друг от друга направлениях; с одной стороны, высокое осмотиче
ское давление субстрата нарушает водообмен у растения, а с дру
гой— соли оказывают токсическое влияние непосредственно на 
протоплазму.

Однако многие авторы утверждают, что различия в росте и в 
обмене веществ растений, подвергнутых действию солей, зависят 
не от осмотического давления субстрата, а от специфичности ток
сического действия отдельных солей и ионов (Kim Choon Min, 1958; 
Philip, 1958, 1958a; Uhvits, 1946). Более того имеются высказывания 
о том, что устойчивость некоторых культур зависит главным об
разом от их приспособления к токсическому действию солей; при 
этом устойчивость к засухе и солеустойчивость не всегда коррели
руют (Vanden, 1952).

Подобное противоречие с нашей точки зрения объясняется тем, 
что в исследованиях, за некоторым исключением, не предусматри
вается разграничение токсического и осмотического действия солей 
на растение. Одни авторы при определении засоления субстрата 
пользуются процентными, нормальными или молярными раствора
ми солей, другие — степень засоления выражают по аниону соли в 
процентах. При сопоставлении действия на растение одной соли с 
другой ни при одном из всех употребляемых способов выражения
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степени засоленности не создается равное осмотическое давление в 
субстратах (табл. 49).

Разнообразие в выражениях степени засоленности субстрата 
осложняет сопоставление результатов различных исследований, 
вследствие чего нередко одному >и тому же факту даются противо-

Т а б л и ц а  49
Осмотическое давление изопроцентных, изонормальных, изомолярных 

растворов сернокислого и хлористого натрия по точке замерзания 
(по Строгонову, 1962)

Соль
1 %-ный 
раствор

0,1 %-ный 
раствор

0,1 м
раствор

0,1 % по 
аниону

Ыа25 0 4 3 ,7 9 2 ,7 0 5 ,1 8 0 ,5 6

№С1 7 ,1 0 4,21 4,21 1,10

положные объяснения. Поэтому при обобщении установленных 
фактов и закономерностей возникают большие затруднения.

Установление степени токсичности ионов и механизма действия 
солей на растение, естественно, следует решать лишь в условиях 
одностороннего засоления субстрата при равном осмотическом дав-

Рис. 42. Осмотическое давление растворов ЫаС1, № г504 и маннита:
по оси абсцисс — осмотическое давление в атмосферах (Р), по оси ординат— концентрации

растворов в процентах (С)

лении. При этом наряду с солями целесообразно использовать 
маннит, который не оказывает токсического действия на растение 
и не используется клеткой в качестве питательного вещества, но 
способен поддерживать осмотическое давление внешней среды 
на определенном уровне.

Изоосмотическую концентрацию солей и маннита можно легко 
найти с помощью специальных графиков (рис. 42), рассчитанных 
нами по точке замерзания растворов, что несомненно является бо
лее точным, чем теоретические расчеты по формуле, которая при
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менима лишь к идеальным, т. е. к очень сильно разведенным, ра
створам.

Техника расчетов заключалась в том, что для растворов, имею
щих различную концентрацию, было найдено по физико-химиче
ским таблицам (Landolt, Börnstein, Roth, Scheel, 1923) понижение 
точки их замерзания. Затем по формуле

где Р — осмотическое давление раствора, А — понижение темпера
туры замерзания раствора, 1,86 — понижение температуры замер
зания молярного раствора неэлектролита, 22,4 — осмотическое дав
ление молярного раствора неэлектролита, — рассчитывалось осмо
тическое давление растворов. Пользуясь графиками, где по оси 
абсцисс приведены концентрации растворов (г/100 мл), а по оси 
ординат — осмотическое давление (атм), по «концентрации раство
ра можно быстро и точно установить его осмотическое давление, 
а известное осмотическое давление раствора позволяет найти его 
концентрацию. Наличие таких графиков значительно облегчает и 
упрощает приготовление изоосмотических растворов, так как, поль
зуясь ими, легко установить требуемое количество вещества для 
создания определенного осмотического давления в субстрате.

С точки зрения разбираемого вопроса представляют интерес те 
исследования, в которых при определении степени токсичности ио
нов использовались изоосмотические растворы солей. Было выяв
лено (Hayward a. Long 1941), что при засолении питательной сре
ды Na2SÖ4 и NaCl анатомо-физиологические изменения у томатов 
идут неодинаково. Результаты этих опытов показывают, что при 
изоосмотических концентрациях солей Na2S04 более сильно угне
тает рост и развитие растений, чем NaCl, но в то же время в при
сутствии NaCl листья растений приобретают большую суккулент- 
ность, чем при Na2S04. Другими исследованиями (Wadleigh а. 
Gauch, 1944) установлено, что при высоких изоосмотических кон
центрациях Na2S 04 по сравнению с NaCl оказывает более сильное 
токсическое действие на растения гваюлы. Подобная закономер
ность установлена и для растений льна (Hauwald a. Uhvits, 1944). 
Далее, в опытах с 12 разнообразными сельскохозяйственными куль
турами (сахарная свекла, томаты, люцерна, лук, морковь и др.) 
показано, что при равном осмотическом давлении для одних расте
ний наиболее токсичным является Na2S 04, а для других — NaCl 
(Magistad, Ayers, Wadeigh a. Gauch, 1943). Таким образом, резуль
таты ряда исследований, проведенных в условиях равного осмоти
ческого давления, свидетельствуют о том, что для многих расте
ний NaCl является менее вредной солью по сравнению с Na2S 04. 
Из этого следует, что широко распространенное мнение о том, что 
хлористые соли оказывают более сильное токсическое действие на 
растение, чем сернокислые, не всегда соответствует действитель
ности.
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Т а б л и ц а  50
Прорастание семян люцерны на изоосмотических растворах 

хлористого натрия и маннита (по 1Лнг№, 1946)

Название вещества
Осмотическое

давление,
атм

% прорастания по дням

1 2 4 6 8 Ю

Вода . . . .  • . 0.1 36 82 86 86 88 87
№ С 1 ................... 1 38 82 86 87 89 89

» .......................... ...... 3 22 73 84 84 87 90
» ................................. 5 6 62 72 79 83 86
» ................................. 7 0 27 57 66 83 84
» ................................. 9 0 8 20 51 67 63
» ................................. 12 0 0 0,7 8 15 14
» ................................. 15 0 0 0 0 0 2

В о д а .................... 0,1 58 84 84 90 88 88
Маннит ................ 1 59 80 86 85 88 87

» ................................. 3 46 80 88 86 89 83
» ................................. 5 26 74 87 86 87 84
» ................................. 7 4 58 81 82 85 86
» ................................. 9 0 30 76 6 6 83 83
» ................................. 12 0 3 31 36 60 71
» ................................. 15 0 0 2 6 24 57

Представляет несомненный интерес опыт, поставленный с 
целью изучения токсического и осмотического действия солей на 
прорастание семян люцерны (иЬуйэ, 1946). Использовались 
изоосмотические растворы ЫаС1 и маннита.

Как видно из данных табл. 50, при условии одинакового осмоти
ческого давления растворов ЫаС1 оказывает более сильное, чем 
маннит, действие на прорастание семян; особенно резко это прояв
ляется при высоком осмотическом давлении растворов (9 атм и 
выше). Так, например, при 15 атм осмотического давления на 10-й 
день количество проросших семян на растворе ЫаС1 равнялось 2%, 
тогда как на растворе маннита — 57%. Результаты этого опыта 
свидетельствуют о том, что интенсивность прорастания семян опре
деляется в большей мере степенью токсичности соли, чем 
осмотическим давлением среды.

Наши исследования (Строгонов, 1961) показали, что при стро
гом разграничении'токсического и осмотического действия солей 
на растения более четко выявляется и специфическое действие 
ионов. В этом убеждает опыт, где изолированные корни люцерны 
выращивались в течение семи дней на питательной среде: в одну 
серию колб вносился №С1, а в другую — маннит в изоосмотиЧеской 
концентрации (табл. 51).

Мы пола-гаем, что осмотическое давление почвенного раствора 
имеет большое значение лишь в условиях чрезмерного засоления, 
когда в полной мере проявляется «физиологическая сухость» поч
вы. Действительно, в этих условиях подавляется всасывание воды, 
вследствие чего семена не прорастают, а взрослые растения гиб-
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Влияние хлористого натрия и маннита на рост изолированных корней 
люцерны (по Строгонову, 1961)

Т а б л и ц а  51

Варианты
Прирост главного корня 

за семь дней
Примечаниеопыта

мм % от кон
троля

Контроль 140 100,0 интенсивный рост главного корня и бо
ковых корней; корень на поверхности пи
тательной среды

ЫаС1 15 10,7 сильное, торможение роста главного кор
ня; боковые корни не образуются; ко
рень побурел, разбух, опустился на дно 
колбы

Маннит 80 57,1 относительно интенсивный рост главно
го корня и боковых корней; корень на по
верхности питательной среды

нут. На менее засоленных почвах, при наличии возможности погло
щения воды растениями, определяющим фактором их существова
ния, несомненно, является степень токсичности солей.

Так как механизм токсического действия солей на клетку до 
настоящего времени не изучен, то о токсическом действии солей 
на растение обычно судят по изменению содержания тех или иных 
веществ и по изменению интенсивности того или иного процесса. 
Подобный подход не вскрывает механизма токсического действия 
солей, так как наблюдаемый параллелизм не всегда означает при
чинную зависимость.

С нашей точки зрения наиболее перспективным путем познания 
механизма токсического действия солей является изучение после
довательного превращения обмена веществ в растении с целью 
установления и выделения промежуточных продуктов измененного 
обмена, отрицательно действующих на растительный организм. 
Мы глубоко убеждены в том, что солевое отравление растений яв
ляется не следствием прямого действия солей как таковых, а ре
зультатом накопления токсических продуктов измененного обмена 
веществ.

ОБРАЗОВАНИЕ ТОКСИЧЕСКИХ ВЕЩЕСТВ У РАСТЕНИЙ

В настоящее время не вызывает сомнения, что азотный обмен 
растений, произрастающих в условиях засоления, претерпевает 
существенные изменения. Прежде всего следует подчеркнуть, что у 
растений в этих условиях происходит нарушение процессов синтеза 
и распада бел.ка, что непосредственно связано с образованием и 
накоплением промежуточных азотистых продуктов обмена.

Нарушение азотного обмена растений (хлопчатник) в услови-
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ях засоления сопровождается значительным накоплением аммиака. 
Образование его в тканях растений можно объяснить, с одной сто
роны, глубоким распадом белковых веществ, а с другой стороны— 
он может явиться побочным продуктом превращения таких 
азотистых веществ, как амины и диамины. Естественно, что накоп
ление такого токсического вещества, как аммиак, будет отрица
тельно влиять на течение физиологических процессов растения 
(Строгонов и Остапенко, 1946).

Изменение интенсивности и направленности превращения азо
тистых веществ у растений при засолении заметно отражается на 
обмене свободных аминокислот. Исследования М. А. Тер-Карапе- 
тяна и Б. А. Акопян (1957, 1960), проведенные с факультативным 
галофитом гебелией, показали, что у растений, произрастающих на 
засоленной почве с преобладанием сернокислых солей, происходит 
повышение содержания серина, тирозина, валина, лейцина, а ко
личество аргинина, пролина, триптофана, аспарагиновой и глю
таминовой кислот уменьшается. Результаты исследования 
А. В. Соловьева (1960) свидетельствуют о том, что в листьях тома
тов при одностороннем засолении среды хлористым и сернокислым 
натрием повышается содержание пролина, лизина, глютаминовой 
и аспарагиновой кислот, а также амида глютамина. У солероса в 
этих условиях количество свободных аминокислот снижается по 
сравнению с контрольными растениями. Накопление аминокислот 
в листьях томатов под влиянием засоления автор объясняет недо
потреблением поступающих азотистых веществ на ростовые про
цессы и нарушением белкового обмена. Действие же засоления на 
солерос определяет иные закономерности изменения содержания 
свободных аминокислот в силу его приспособления к существова
нию на засоленных почвах в процессе филогенеза.

Результаты наших исследований показывают, что накопление 
свободных аминокислот зависит не только от концентрации солей, 
но и от биологических свойств растений. Так, например, в надзем
ных органах конских бобов повышается содержание четырнадцати 
аминокислот, у подсолнечника — одиннадцати, а у ячменя — де
вяти аминокислот. В корнях наиболее интенсивное накопление 
аминокислот идет у подсолнечника, затем у конских бобов и менее 
всего у ячменя (Шевякова, Строгонов, 1962) (табл. 52).

Накопление свободных аминокислот имеет большое значение 
для жизнедеятельности растений, произрастающих на засоленных 
почвах. В частности, установленное нами содержание амидов глю
тамина и аспарагина следует рассматривать как своеобразную за
щитно-приспособительную реакцию к связыванию аммиака, кото
рый может образоваться вследствие распада белка, а также при 
активизации процессов дезаминирования и дезамидирования. Сле
довательно, в данном случае дикарбоновые аминокислоты могу? 
рассматриваться как своеобразные акцепторы аммиака, парали
зующие его токсическое на клетки действие.

Ряд аминокислот оказывает отрицательное влияние на расте-
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Т а б л и ц а  52
Накопление свободных аминокислот у конских бобов, ячменя и подсолнечника 

в условиях засоления (по Строгонову, 1961)

Органы
расте

ния

Растения

конские бобы ячмень подсолнечник

Листья аспарагиновая кисло- аспарагиновая кис- аспарагиновая кислота,

Корни

та, аспарагин, глютами
новая кислота, глюта
мин, серин, гликокол, 
пролин, лизин, аргинин, 
ацетилгомосерин, трео
нин, фенилаланин, лей
цин, триптофан 

глютаминовая кислота,

лота, аспарагин, глю
таминовая кислота, 
глютамин, серин, 
гликокол, пролин, 
аланин, тирозин

глютаминовая кис

аспарагин, глютаминовая 
кислота, глютамин, се
рин, гликокол, пролин, 
аргинин, тирозин, валин, 
лейцин

глютаминовая кислота*
пролин, лизин, гисти
дин, аргинин, аспараги
новая кислота

лота, пролин, глюта
мин

пролин, аргинин, аспара> 
гиновая кислота, аспара
гин, глютамин, треонин! 
аланин, фенилаланин* 
лейцин •

ния. Имеются данные, что некоторые аминокислоты оказывают 
токсическое действие на рост изолированных корней овса (Harris,
1953), а оксипролин, лейцин, изолейцин, аланин, тирозин — на про
ростки табака, пшеницы и кукурузы (Ратнер, Колосов, Ухина й 
др., 1956; Steinberg, 1949; Newton, 1956).

Некоторые аминокислоты, например фенилаланин, оказывают 
сильное формативное действие на растение (Ратнер с сотрудника
ми, 1956). Накопление тирозина и фенилаланина может способст
вовать образованию меланинов, придающих темную Окраску не
крозам, которые можно часто видеть у растений в условиях засоле
ния. Накопление аргинина, лизина и глютаминовой кислоты mö- 
жет служить субстратом для ряда ферментов, что приводит к на
коплению таких промежуточных продуктов обмена, как путресцин 
и кадаверин.

Возможность образования путресцина в растениях (при калий
ном голодании) и то, что это вещество оказывает сильное ядовитое 
действие на них, не вызывают сомнения (Richards, 1954; Coleman а. 
Richards, 1956).

Установлено, что путресцин в 5—8 раз превышает токсичность 
NaCl, а при введении его в растение на листьях появляются такие 
же некрозы, как и при внезапном отравлении NaCl (Строгонов, 
1960; Строгонов, Шевякова, Лапина, 1960; Строгонов, Шевякова-,
1962). Наряду с этим установлено, что солевое воздействие обу
словливает значительное накопление путресцина в органах расте
ний (рис. 43).

Определение содержания нелетучих аминов и диаминов показа
ло, что у контрольных-растений амины обнаруживаются Только в
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листьях бобов, и то в очень малых количествах, а в листьях под
солнечника и ячменя они практически отсутствуют. У конских бо
бов, подвергнутых действию солей, появляется значительное коли
чество аминов; у ячменя и подсолнечника этого не наблюдалось. 
Обнаружено, что в листьях растений, выращенных в присутствии 
хлористого натрия, наряду с увеличением набора аминов повы
шается и содержание отдельных аминов. У растений в отсутствие 
засоления содержится всего два амина, а -при засолении — до 12. 
Среди выявленных аминов хроматографически идентифицированы

путресцин и, возможно, када
верин, присутствующие только 
в растениях, подвергающихся 
действию засоления.

Отсутствие аминов у подсол
нечника и ячменя дает повод 
предполагать, что образование 
аминов в растениях обусловле
но специфичностью и направ
ленностью их обмена. Кроме 
того, и устойчивость к солям, 
возможно, в той или иной сте
пени связана с интенсивностью 
образования и накопления по
добных веществ.

Накопление и дальнейшее 
превращение путреецина обу
словлены биологическими свой
ствами растений, концентра
цией и соотношением солей 
в субстрате. У растений в 
условиях засоления пре

вращение аргинина может ограничиться лишь образованием и 
накоплением путреецина вследствие подавления солями активности 
диаминоксидазы. По нашим данным, в некоторых растениях актив
ность диаминоксидазы значительно снижается в присутствии со
лей. При подавлении диаминоксидазы у таких растений подавляет
ся и процесс окислительного дезаминирования, что задерживает 
дальнейшее превращение путреецина. Отсутствие путреецина в 
тканях растений объясняется его дезаминированием с образовани
ем промежуточных продуктов, в частности аммиака и аминокис
лот— пролина. Превращение путреецина может идти и в направле
нии окислительного дезаминирования с накоплением таких проме
жуточных продуктов, как. аммиак и перекись водорода. Накопле
ние подобных ядовитых продуктов и обусловливает подавление 
жизнедеятельности, а нередко и гибель растений в условиях засо
ления.

Однако, учитывая многообразие биологических форм растений 
и разнообразие изменений обмена веществ в растениях, можнв

Рис. 43. Накопление путреецина при от
равлении конских бобов хлористым нат

рием:
метчик путреецина (/), восходящая хромато
грамма вытяжек из листьев растений, отравлен
ных хлористым натрием (//), путресцином ( III) ,  
из листьев контрольных растений (IV).  Раство
ритель: изопропанол — 25% -ный аммиак — вода 
(10 : 1 : 1). Проявитель: 0,2% -ный нингидрин в 

96% -ном этаноле
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предполагать, что при засолении образуются и иные токсические 
вещества с иными путями превращения. Таким образом, можно го
ворить о том, что изменение азотного обмена растений в условиях 
засоления обусловливает накопление ряда промежуточных продук
тов, которые, с одной стороны, могут выполнять защитную функ
цию, являясь акцепторами аммиака, а с другой — вызывать само
отравление растений.

На рис. 44 приведена схема, где показано накопление и пре
вращение некоторых продуктов обмена у растений, произрастаю
щих в условиях засоления. Необходимо подчеркнуть, что эта схема 
не претендует на полноту, и только в общих чертах характеризует 
изменение азотного обмена.

УЧглеводьЛ—►  IОрганичесн. к-ты\ I 6елш ~\

Рис. 44. Накопление некоторых продуктов азотного обмена у растений в усло
виях засоления

Свободные аминокислоты являются исходными продуктами для 
образования ряда веществ, оказывающих большое влияние на жиз
недеятельность растений засоленных почв. Свободные аминокисло
ты могут накапливаться или в результате подавления синтеза бел
ка, или вследствие его распада при отравлении растений солями. 
Накопление свободных аминокислот может идти и за счет органи
ческих кислот.

Аспарагиновая и глютаминовая кислоты, с одной стороны, мо
гут выполнять функции акцепторов ЫН3, а с другой — через полу- 
альдегид глютаминовой кислоты образуют пролил или орнитин. 
Образование орлитина может идти и за счет аминокислоты арги
нина. В дальнейшем орнитин дает путресцин. Накопление аргини
на через агматин может также привести к образованию путресци- 
на. Дальнейшее превращение лутресцина обусловливает накопле
ние тропановых алкалоидов, никотина и тетраметилпутресцина.

Повышенное содержание лизина может привести к накоплению 
кадаверина, вещества, сильно ядовитого для растений. Дальнейшее 
превращение кадаверина идет по линии образования таких алка
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лоидов, как норникотин и анабазин. По сообщению Л. К. Клышева 
(1957), анабазис, произрастающий в условиях хлоридного засоле
ния, характеризуется высоким содержанием анабазина, тогда как 
у растений при сульфатном засолении содержание этого алкалоида 
резко снижается. Не исключена возможность, что снижение анаба
зина у растений в условиях сильного сульфатного засоления яв
ляется результатом подавления активности диаминоксидазы и со
провождается накоплением кадаверина. В связи с этим представ
ляет большой интерес точка зрения автора, кото(рый рассматривает 
алкалоиды как акцепторы и донаторы активного водорода в окис
лительно-восстановительных процессах, протекающих в растениях.

Такие аминокислоты, как тирозин и фенилаланин, образуют 
меланины и флавоны, т. е. темноокрашенные вещества, придающие 
характерную окраску некрозам у растений, отравленных солями.

Таковы в общих чертах нарушения азотного обмена у растений, 
произрастающих в условиях засоления, и физиологическое значе
ние отдельных промежуточных продуктов обмена.

ЗН АЧЕН И Е РАЗНОКАЧЕСТВЕННОСТИ ЗАСОЛЕНИЯ  
Д ЛЯ ВЫ СШ ИХ РАСТЕНИИ

Как уже указывалось, разграничение токсического и осмотиче
ского действия солей на растейие, особенно в естественных усло
виях произрастания, является трудно выполнимой задачей. Трудно 
установить и специфическое действие отдельных -солей на растение. 
Очевидно, этим обстоятельством объясняется то, что во многих 
исследованиях по физиологии растений отрицательное действие 
засоления рассматривается лишь с точки зрения количества солей 
в почве и не учитывается их качественное соотношение. Вместе с 
тем, засоленные почвы имеют самые разнообразные соотношения 
солей, которые определяют различные типы солевого состава почв. 
Естественно, что соотношение солей в почве, различающихся по 
токсичности, определяет условия существования и выживаемость 
растений на засоленных почвах. Отсутствие учета специфического 
действия солей на растение является основной причиной возникаю
щей несогласованности результатов и выводов многих авторов, изу
чавших физиологию солеустойчивости растений.

Распространение засоленных почв вообще и, в частности, в Со
ветском Союзе подчинено определенной закономерности. Большие 
площади засоленных земель имеют определенный устойчивый со
став солей как в самой почве, так и в грунтовых водах, определяя 
тем самым качество засоления, т. е. тип солевого состава почвы. 
Вследствие этого в естественных условиях засоление почвы пред
ставлено сульфатным, хлоридным, .карбонатным и другими типами, 
создающими самые разнообразные условия для произрастания 
растений.

Выше уже было указано, что действие солей на растение осу
ществляется как в осмотическом, так и в токсическом направлени
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ях. В условиях преобладания менее вредных солей в субстрате 
растения подвергаются главным образом осмотическому действию, 
тогда как преобладание более вредных солей обусловливает инток
сикацию растений. Естественно, что в условиях различного соотно
шения солей, различающихся между собой по токсичности, ответ
ные реакции растений будут далеко не одинаковы.

А. Ф. Баталин был первым исследователем, который’ указал на 
большую роль качества засоления почвы в жизни растений (Бата
лин, 1875; Batalin, 1884)'. В опытах с галофитами, в частности с со
леросом (Salicornia herbacea), он наблюдал четко выраженное раз
личие в действии хлористого натрия и сернокислого магния. Внеш
ние различия в изменении растений иод влиянием этих солей были 
настолько велики, что, по образному выражению автора, усердный 
систематик отнес бы их к разным видам.

Большой вклад в разработку рассматриваемого вопроса внес 
известный ботаник-эколог Б. А. Келлер. Еще в 1910 г. он подчерки
вал необходимость глубокого изучения значения качества засоле
ния для растений засоленных почв. Установленная Келлером изби
рательная способность галофитов в отношении ионов дала повод 
ему назвать некоторые из них хлоридными, хлоридно-сульфатными и 
органо-минеральными растениями. Характерно, что эти группы 
растений, встречаясь вместе на одной .почве, сохраняют присущий 
им внутренний солевой химизм. Таким образом, избирательная 
способность галофитов является их свойством, благодаря которому 
удовлетворяется наследственно обусловленная потребность в тех 
или иных анионах, что свидетельствует о приуроченности растений 
к определенному качеству засоления.

По мере разработки проблемы борьбы с засолением почв посте
пенно стала выявляться большая роль качества засоления и в со
леустойчивости культурных растений. Было подмечено, что реак
ция культурных растений изменяется не только от общего содер
жания солей, но и от качества засоления почвы. Поэтому при клас
сификации солеустойчивости культурных растений нередко стали 
предусматривать как общее содержание солей в почве, так и со
держание наиболее распространенных анионов в засоленных поч
вах.

К сожалению, в исследованиях по физиологии солеустойчивости 
культурных растений значению разнокачественное™ засоления до 
последних лет не уделялось внимания. Лишь в последние годы 
появились работы, в которых солеустойчивость растений изучалась 
уже с учетом типа солевого состава почвы (Сергеева, 1952; Пиунов- 
ский, 1952, 1956; Агабабян, 1955; Белкина, 1954; Петросян, 1960; 
Саидов, 1960; Матухин и Жуковская, 1961).

Начиная с 1950 г. мы неоднократно указывали в своих работах, 
что характерные физиолого-анатомические изменения растений оп
ределяются не столько общей концентрацией солей, сколько их со
отношением (Строгонов, 1950, 1958, 1960, 1961; Строгонов и Ива
ницкая, 1954, 1954 а, I960; Строгонов и Мурадова, 1960; Строгонов,
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Окнина, 1961; Строгонов, Клешнин и Иваницкая, 1953). Результа
ты исследований, проведенные как в условиях вегетационного до
мика, так и в условиях поля, позволили прийти .к выводу, что типы 
солевого состава почвы оказывают большое влияние на физиологи
ческое строение надземных и подземных органов растений. При 
постановке вегетационных опытов мы стремились создать для рас
тений условия, приближающиеся .к различным типам солевого со
става естественно засоленных почв. Основываясь на исследовании 
В. А. Ковды (1947) о составе и концентрации солей в засоленных 
почвах Средней Азии и Закавказья, нами были составлены смеси 
солей, которые по своему составу соответствовали хлоридно-суль- 
фатному (преобладание сульфатов), сульфатно-хлоридному (пре
обладание хлоридов), сульфатному и хлоридному засолению 
(табл.53).

Т а б л и ц а 53
Соотношение солей в смеси в % от общего количества солей 

(по Строгонову, 1961)

Тип солевого состава

Соли

N3^04 СаБО* ЫаС1 КС1 МбС12 СаСО*

Хлоридно-сульфатный 25 62 3 3 2 5 __
Сульфатно-хлоридный 22 10 5 43 2 18 —
Сульфатный................ 35 28 20 10 — — 7
Хлоридный................ — 10 1 78 — 2 9

Различная степень засоления достигалась путем внесения в 
почву сосудов неодинакового количества смеси солей. Контрольные 
растения выращивались без засоления.

В результате опытов было выявлено, что интенсивность роста, 
развития и формирования урожая растений на засоленных почвах 
определяется не только общим содержанием солей, но и типом со
левого состава почвы (рис. 45, 46). Реакция растений на качество 
засоления почвы проявляется начиная с прорастания семян. При 
равном процентном содержании солей в почве при сульфатио-хло- 
ридном и хлоридном засолении создаются худшие условия для 
прорастания семян, роста и развития растений, чем при хлоридно- 
сульфатном и сульфатном засолении (табл. 54).

Установленные закономерности по влиянию качества засоления 
на рост и развитие культурных растений в условиях вегетационно
го домика практически однозначны и для растений, произрастаю
щих в полевых условиях на естественно засоленных почвах 
(табл.55).

По-иному реагируют на засоление и его качество такие галофи
ты, как 5 аіісогпіа кегЬасеа и Биаейа ціаиса. В противополож
ность культурным растениям для солероса и сведы наличие опре
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деленного количества солей в почве создает благоприятные усло
вия для их роста и развития. Характерно то, что и эти растения 
имеют четко выраженную реакцию на качество засоления субстра
та.

Механизм отрицательного действия солей на ростовые процессы 
растения до настоящего времени является мало изученным вопро-

Рис. 45. Растения хлопчатника, выращенные при различной концентрации хло-
ридно-сульфатного засоления:

1 — контроль, 2 — 0,3%, 3 — 0,5%, 4 — 0,8%, 5 — 1,4%

Рис. 46. Растения хлопчатника, выращенные при различной концентрации 
сульфатно-хлоридного засоления:

/ — контроль, 2 — 0,о%, 3 — 0,5%, 4 — 0,8%, 5 — 1,4%

сом. Наши исследования показывают, что -при крайне неблагопри
ятных условиях, нередко возникающих на засоленных почвах 
(низкая влажность почвы, высокая концентрация солей), действие 

солей ,на растение вызывает изменение в состоянии протоплазмы 
клеток, результатом чего является ее отхождение от клеточных
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Т а б л и ц а  54
Изменение роста и развития хлопчатника в зависимости от концентрации 

солей в почве и качества засоления (по Строгонову, 1961)
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Контроль 77,8 0,85 15,6 9,6 34,0 14,2 12,13 15,01 7,02 34,16
Сульфатный 0,3 71,7 0,74 13,7 11.0 24,0 12,5 11,11 12,44 7,99 31,54

» 0,5 62,7 0,72 14,3 9,3 19,0 11,0 8,54 10,25 6,34 25,03
» 0,8 60,0 0,73 13,6 8,7 19,9 9,2 8,18 9,76 6,79 24,73
» 1,4 51,9 0,64 13,0 9,7 17,0 9,6 7,10 7,62 6,71 21,43

Хлоридный 0,3 61,0 0,69 13,7 9,7 24,8 9,4 7 »64 8,47 5,66 21,77
» 0,5 42,9 0,64 11,7 8,0 14,7 6,2 4,91 5,11 3,48 13,50
» 0,8 38,0 0,57 13,0 9,0 16,0 5,0 4,78 4,08 1,23 10,00
» 1,4 16,3 0,49 10,3 5,6 6,7 3,6 2,28 1,59 0,8 4,67

Т аб лип а 55
Изменение урожая хлопчатника в зависимости от качества засоления 

почвы в полевых условиях (по Строгонову и Мурадовой, 1960)

Засоление

Показатели, определяющие урожай сульфатно- хлоридно-
хлоридное сульфатное

Число растений на гектар, тыс. . . . . . . 59,0 65,2
Вес хлопка-сырца одной коробочки, г . . .  . 4,1.« 4,6
Вес хлопка-сырца одного куста, г ................ 26,7 46,0
Урожай хлопка-сырца, ц/ га . . . . . . .  * 15,7 30,0

стенок. При этом происходит разобщение плазмодесм и нарушение 
между некоторыми клетками межклеточных связей. Это явление 
более ярко выражено у растевдй, произрастающих в условиях хло- 
ридного засоления... по сравнению с сульфатным. Изменение 
в состояний протоплазмы, приводящее к разобщению клеток, 
нарушает между ними физиологическую взаимосвязь и согласо
ванность в процессах водообмена и обмена веществ. Разобщение 
клеток, особенно в наиболее интенсивно растущих органах (точка 
роста), обусловливает торможение или прекращение ростовых 
процессов.

Явление отхождения протоплазмы от -клеточных стенок процесс 
обратимый. У растений в благоприятных условиях (рассоление 
субстрата) .восстанавливается нормальное состояние протоплазмы 
и межклеточная связь, результатом чего является резкое .повыше
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ние интенсивности (ростовых процессов. Процесс отхождения про
топлазмы рассматривается нами как защитно-приспособительная 
реакция, позволяющая растительному организму войти в состояние 
покоя и противостоять неблагоприятно действующим факторам 
внешней среды (Строгонов, Окнина, 1961).

Различные типы солевого состава оказывают глубокое влияние 
и на анатомическое строение надземных и подземных органов рас
тений.

Характерно, что анатомо-структурные изменения растений обус
ловливаются не столько общей концентрацией солей, сколько их 
соотношением, т. е. типом солевого состава почвы.

Влияние качества засоления на анатомо-структурные изменения 
органов растений (хлопчатник) проявляется на самых ранних эта
пах его развития. Соответствующие наблюдения показывают, что 
в условиях засоления в конусе нарастания стебля нарушаются про
цессы заложения листовых бугорков и дифференцировка их в 
листьях. При этом у растений в условиях хлоридного засоления 
заложение листовых бугорков тормозится в меньшей мере, чем их 
дифференцировка, при сульфатном же засолении действие, солей 
проявляется значительно слабее и в равной степени на том и дру
гом процессе.

Формирование листа хлопчатника в условиях разнокачествен
ного засоления накладывает глубокий отпечаток на его анатоми
ческое строение. Характерной особенностью растений с хлоридного 
засоления по сравнению с сульфатным являются уменьшение раз
меров ^площади листа, увеличение размеров клеток эпидермиса, 
уменьшение числа устьиц на единицу площади листа, утолщение 
листовой пластинки за счет разрастания палисадной и губчатой 
паренхимы (табл. 56, рис. 47).

Экспериментальные данные свидетельствуют о том, что у расте
ний в условиях сульфатного засоления в большей мере подавляют-

Т а б л и ц а 56
Изменение анатомического строения листа хлопчатника при разных 

типах солевого состава почвы (по Строгонову, 1958)
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Контроль .
(без засо
ления) . . — 50,2 1812 27704 13,5 28,7 20,9 210,6 90,0 90,8

Сульфатный 0,8 25,1 849 27208 15,0 25,4 20,5 280,8 136,0 137,6
Хлоридный . 0,8 20,5 2728 7505 7,4 28,2 20,8 315,8 138,4 149,4
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ся процессы растяжения клеток, чем их новообразование, а при 
хлоридном засолении резко подавляется новообразование клеток, 
но стимулируется их растяжение.

Влияние разнокачественное™ засоления сказывается и на ана
томическом строении стебля хлопчатника. По сравнению с суль-

1 2 3

Рис. 47. И зм енение анатом ического строения листа хлопчатника (1 0 -д н ев 
ный) в зависим ости от качества засоления:

/  — контроль, II — сульфатное засоление, III — хлоридное засоление; 1 — верхний эпи
дермис ( X 400), 2 — толщина листа (Х 200), 3 — площадь листа в см2

фатным в условиях хлоридного засоления более четко выражено» 
увеличение толщины коры, сердцевины и уменьшение толщины 
древесины (по радиусам). Наряду с этим у растений с хлоридного- 
засоления снижаются степень дифференциации водопроводящей си
стемы и размеры просветов сосудов. Иначе говоря, у растений, про
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израстающих в условиях хлоридного засоления, четко проявляют
ся признаки и свойства галосуккулентности, тогда как при суль
фатном засолении — галоксеричности.

Специфическое влияние качества засоления на анатомо-струк
турные изменения растений имеет место как в условиях вегетаци
онного домика, так и в условиях поля (Мурадова, 1959; Иваниц
кая, 1960; Строгонов, 1958, 1960).

Следует подчеркнуть, что явление галосуккулентности .и га
локсеричности у растений определяется не только качеством засо
ления субстрата, но в большой мере зависит от биологических 
свойств растений. В этом убеждает нас тот факт, что хлопчатник, 
томаты, конские бобы в условиях хлоридного засоления приобрета
ют признаки галосуккулентности, тогда как в этих же условиях 
анатомо-структурные изменения органов ячменя идут явно в сторо
ну ксероморфизма.

Значение биологической природы растений в реакциях на ка
чество засоления особо отчетливо проявляется у БаИсогта кегЪа- 
сеа. Это растение с ярко выраженной суккулентностью, как извест
но, произрастает на почвах с хлоридным засолением. Наши опыты 
показали, что при выращивании солероса на незасоленной почве и 
в условиях сульфатного засоления анатомо-структурные измене
ния идут у него в направлении галоксеричности, а на хлоридном 
засолении — галосуккулентности.

Большое влияние оказывает качество засоления и на водооб
мен растений.

У растений в условиях сульфатного засоления по сравнению с 
растениями хлоридного засоления снижается содержание общей и 
связанной воды и повышается интенсивность транспирации. У та
ких растений снижаются и сосущая сила листа, осмотическое дав
ление клеточного сока, вязкость протоплазмы, а также степень гид- 
рафильности коллоидов.

Растения с сульфатного засоления имеют и более высокую эла
стичность протоплазмы и более устойчивую коллоидную систему, 
чем растения с хлоридного засоления (табл. 57, 58).

Т а б л и ц а  57
Водообмен хлопчатника в условиях разнокачественного засоления 

(по Строгонову, 1961)

Тип солевого 
состава 
почвы

Общеее 
содержа
ние воды,

%

Связанная 
вода в % 
от общей 

воды

Интенсив
ность тран
спирации,

2{Мг
за  час

Темпера
турный

градиент
листьев,

д *

Поглощение 
лучистой энер

гии листом 
в % от падаю
щей энергии

Энергия, иду
щая на тран

спирацию, 
в % от погло
щаемой энер

гии

Контроль . . . 75,1 45,0 188,4 4,2 51,3 33,8
Сульфатный . . 75,0 50,7 243,6 2,1 55,9 77,8
Хлоридный . . 83,7 59,0 109,8 5,3 64,0 60,5
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Растения в условиях сульфатного засоления более энергично 
поглощают воду из почвы и значительно интенсивнее расходуют ее 
в процессе транспирации, чем растения с хлоридного засоления. 
Это объясняется тем, что энергия, поглощенная листом в условиях 
сульфатного засоления, в большей степени расходуется на повыше
ние интенсивности транспирации, что обусловливает снижение тем
пературы тканей листа. При хлоридном засолении поглощенная 
листом лучистая энергия при пониженной интенсивности процесса 
транспирации в большей степени идет на повышение температуры 
листьев.

Изменения в функциях и в форме растений, обусловленные ка
чеством засоления, определяют и различные пути их водоснабже
ния. Обеспеченность водой у растений при сульфатном засолении 
достигается главным образом путем интенсивного роста корней и 
сильно развитых водопроводящих систем корня и стебля, а при 
хлоридном засолении за счет повышения сосущей силы листа. Та
ким образом, качество засоления субстрата и определяет интенсив
ность водообмена растений. В соответствии с этим водный режим 
растений изменяется в зависимости от типа солевого состава поч
вы.

' Наблюдаемое изменение в интенсивности водообмена мы склон
ны объяснить специфическими реакциями растений на действие 
ионов SO4 и С1. В условиях сульфатного засоления интенсивный во
дообмен снижает температуру листа, что, в свою очередь, снижает 
токсическое действие проникающих в клетку солей. Это положение 
основано на общеизвестных фактах — степень самоохлаждения 
листа обусловливается интенсивностью его транспирации, а с по
нижением температуры снижается токсическое действие солей на 
растение.

В условиях хлоридного засоления у растений наблюдается иная 
реакция на солевое воздействие. Проникающие в растения соли 
обусловливают резкое снижение интенсивности транспирации и 
увеличение объема клеток, которые берут на себя как бы водозапа
сающую функцию. При этом повышение содержания воды в клетке 
может идти не только в вакуоле, но и в самой протоплазме в силу 
ее набухания. На возможность набухания протоплазмы у галофи
тов под влиянием ионов хлора указывал еще в 1928 г. Штокер 
(Stocker, 1928).

С этой точки зрения объяснимы имеющиеся в литературе про
тиворечия по вопросу об интенсивности водообмена растений, про
израстающих в природных условиях. В условиях поля водообмен 
растений также изменяется в зависимости от качества засоления 
почвы.

Наши исследования, проведенные в условиях поля при хлорид- 
но-сульфатном засолении, показывают, что расход воды хлопчат
ником на процесс транспирации зависит от степени угнетения рас
тений; чем больше угнетено растение, тем меньше оно расходует 
воды на процесс транспирации, так как испаряющая поверхность
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Т а б л и ц а  58
Изменение физико-химических свойств протоплазмы листьев хлопчатника в зависимости от типа солевого состава почвы

(по Строгонову и Иваницкой, 1954)

Тип солевого состава почвы Сосущая 
сила, атм

Осмоти
ческое дав
ление, атм

Вязкость 
протоплазмы 
клеток эпи

дермиса. Вре
мя плазмоли

за, мин

Эластичность прото
плазмы клеток эпи
дермиса. Время об
рыва протоплазмы, 

мин

Уст<

число 
живых 
клеток 
в поле 
зрения

)йчивость к обезвоживанию 

содержание воды в листе

до опыта

после опыта через:

начало полное 5 ч 15 ч

Контроль . . . ........................ 8,17 9,58 15 45 — 3,7 77,71 61,52 5,10

Хлоридно-сульфатный................ 12,27 9,61 54 20 — 26,5 77,07 67,39 7,71

Сульфатно-хлрридный . . . . . . 18,57 13,25 136 10 20 14,6 79,49 69,87 10,72

Т а б л и ц а  59
Изменение содержания минеральных элементов в листьях хлопчатника в зависимости от качества засоления почвы

(в % на абсолютно сухое вещ ество) (по Строгонову, 1961)

Тип солевого состава почвы

Э л е м е н т ы

общий N Р20 6 К
і

Ыа Са м6 ЭЮ2 Ре*08 А120 3 С1 ЭО*

Контроль ............................... 4,323 0,982 2,436 0,126 2,092 0,784 2,708 0,235 0,546 0,471 0,492
Сульфатный........................... 4,425 0,759 2,518 0,432 1,831 1,097 4,030 0,179 0,654 0,833 0,853
Хлоридный........................... 3,034 0,607 2,277 2,736 1,875 0,806 2,551 0,223 (0,855 3,170 0,426



у сильно угнетенного хлопчатника значительно меньше, чем у не
угнетенных растений.

Однако три близком залегании грунтовых вод интенсивность 
транспирации хлопчатника возрастает по мере увеличения засолен
ности почвы. Иначе говоря, и в условиях засоления при хорошем 
водоснабжении не исключена высокая интенсивность водообмена 
растений.

На основании изложенного мы не можем полностью принять 
категорическое утверждение о том, что снижение интенсивности 
водообмена является показателем приспособления растений к засо
лению почвы. Подобная точка зрения приемлема лишь в отноше
нии растений, произрастающих в условиях преобладания хлорис
тых солей в -субстрате. Следует отметить и то, что понятие о физи
ологической сухости засоленной почвы, которое развивал Шимпер 
(ЭсЫтрег, 1898), при объяснении ксероморфности солончаковых 
растений может быть принято условно лишь к сульфатному типу 
сильно засоленной почвы.

Изучается также соотношение минеральных элементов в 
листьях растений в зависимости от качества засоления почвы 
(табл. 59).

У растений © условиях сульфатного засоления по сравнению с 
хлоридным увеличивается содержание Р2О5, К, А^, 8Ю2, Э04 и 
снижается количество Ыа, Р20з, А120з, С1, тогда как содержание 
Са практически не изменяется. Однако если сопоставить соотноше
ние Ыа и Са у растений в условиях разнокачественного засоления, 
то оно будет далеко не одинаковым, что несомненно отражается на 
интенсивности хода ряда физиологических процессов, в частности 
на синтезе пектиновых веществ.

В исследованиях Г. Р. Матухина и Н. В. Жуковской (1961), 
проведенных с радиоактивным фосфором Р32, также указывает
ся, что интенсивность поступления этого элемента в органы ячменя 
и томатов зависит от типа солевого состава почвы. Авторами уста
новлено, что в условиях сульфатно-хлоридного и хлоридного засо
ления поступление фосфора в растения снижается по сравнению с 
хлоридно-сульфатным и сульфатным засолением.

Следовательно, в условиях засоления происходит явное нару
шение »количественного соотношения в минеральных элементах 
растения, причем оно болез резко выражено при хлоридном, чем 
при сульфатном, засолении. Иначе говоря, при сульфатном засоле
нии минеральное питание растений складывается более благо
приятно, чем при хлоридном засолении.

Специфическое действие ионов на растение проявляется особен
но четко в условиях сильного засоления или при резком повыше
нии концентрации солей в субстрате.

В условиях сильного засоления нередко наблюдается солевое 
отравление растений. Первые признаки солевого отравления внеш
не проявляются у одних растений в выцветании хлорофилла, у дру
гих— в побурении отдельных участков листа. Выцветание хлоро
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филла сопровождается снижением прочности связи зеленого 
пигмента с белками хлоропластов. Это состояние некробиоза име
ет обратимый характер. В благоприятных условиях ранее пожел
тевшие участки листа приобретают зеленую окраску.

Прогрессирующий некробиоз вызывает резкое нарушение обме
на веществ, что приводит к накоплению промежуточных продуктов 
обмена веществ, токсически действующих на растение.

Некоторые косвенные данные позволяют отметить, что веще
ства, образуемые в некрозах у растений при хлоридном и суль
фатном засолении, различаются как по химическим свойствам, так 
и по характеру своего распределения. Есть основание полагать 
также, что клетки, находящиеся в состоянии некробиоза и в по
смертном состоянии, являются своеобразными центрами по обра
зованию токсических веществ. Эти вещества, передвигаясь по нор
мальным клеткам и отравляя их, обусловливают тем самым про
грессирующий некробиоз клеток и некроз отдельных участков 
органа.

При явно выраженном солевом отравлении растений в резкой 
форме проявляется ионный эффект. Под ионным эффектом мы 
понимаем ответную реакцию растений, которая проявляется в ха
рактером изменения обмена веществ или в специфическом морфо
лого-анатомическом изменении под влиянием определенных ионов. 
В наших опытах ионный эффект мы наблюдали, когда при внезап
ном засолении Ыа25 0 4 гибель растений сопровождалась отмира
нием и сбрасыванием листьев, тогда как при отравлении отмершие 
листья не опадали. В данном случае, очевидно, сказывается спе
цифическое действие ионов С1 и БО* на процессы, обусловливаю
щие ускорение или замедление отделяющего слоя у листьев рас
тения (Строгонов, 1958).

Наряду с этим в листьях солеотравленных растений снижается 
степень оводненности тканей, падает содержание глюкозы, повы
шается количество свободных аминокислот и резко возрастает 
активность пероксидазы. Подобное изменение в обмене веществ 
наиболее резко проявляется у растений, подвергавшихся внезап
ному засолению ЫаС1.

Сильное засоление почвы, вызывая солевое отравление отдель
ных растений, в то же время является условием, при котором рез
ко проявляются индивидуальные свойства растений. Именно в 
этих условиях у растений в процессе их приспособления возникают 
и разнообразные формообразовательные и формативные изменения. 
Таким образом, биологическая разнокачественность отдельных 
растений в пределах сорта дает возможность изучать явление ин
дивидуальной солеустойчивости и вести методом индивидуального 
и группового отбора выделение наиболее приспособленных к засо
лению почвы экземпляров.

Активная сопротивляемость растений вполне устанавливается 
по выцветанию хлорофилла листьев хлопчатника, вегетирующего 
на почвах с различной степенью засоления. В условиях опыта в
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листьях растений с более засоленной почвы выцветание хлорофил
ла идет значительно медленнее и в меньшем размере, чем в листьях 
растений, обитающих на менее засоленной почве. Наблюдения за 
солевым отравлением хлопчатника в условиях естественного засо
ления позволяют считать, что степень выцветания хлорофилла 
обусловлена приспособлением растений к вредному действию со
лей. Попытка применить эту реакцию с целью определения соле- 
устойчивости сортов хлопчатника, вегетирующих в отсутствие за
соления, не дала положительных результатов. Очевидно, данная 
реакция является не признаком солеустойчивости сорта, а свой
ством приспособившегося растения, т. е. солеустойчивость сорта 
проявляется только при условии воздействия солей на растения. 
В этом отношении мы имеем некоторую аналогию с засухоустой
чивостью и морозоустойчивостью (Строгонов, 1949).

Характерные физиолого-анатомические изменения растений, 
произрастающих в условиях разнокачественного засоления, обус
ловливают и различное отношение их к другим неблагоприятным 
факторам внешней среды. Растения, произрастающие в условиях 
хлоридного засоления, имеют более высокую степень солеустойчи
вости, но в то же время они менее засухоустойчивы, жароустойчи
вы и холодоустойчивы по сравнению с растениями с сульфатного 
засоления (Строгонов, 1958).

Представляет интерес тот факт, что качество засоления суб
страта вызывает у растений специфические приспособительные 
реакции к той или иной соли. Доказательством этому могут слу
жить результаты исследования П. А. Генкеля (1960) по примене
нию метода предпосевного повышения солеустойчивости растений 
с учетом качества засоления почвы. На основании его опытов 
можно сказать, что в условиях засоления почвы ЫагЭС  ̂ предпосев
ная обработка семян проса дает больший эффект, чем об
работка семян №01. Однако при засолении почвы ЫаС1 больший 
эффект получается уже от обработки семян ЫаС1, чем от А^БО^ 
Следовательно, обработка семян солями ЫаС1 и А^БС^ вызывает 
у растений специфические приспособительные изменения; в одном 
случае повышается устойчивость к №С1, а в другом — к ИагБО^.

ЗН А ЧЕН И Е РАЗНОКАЧЕСТВЕННОСТИ ЗАСОЛЕНИЯ 
Д Л Я  НИЗШ ИХ ОРГАНИЗМ ОВ

Результаты наших исследований показывают, что почвенные 
микроорганизмы, как и высшие растения, по-разному реагируют 
на различные типы солевого состава почвы. Так, например, в кор
невой зоне хлопчатника в условиях хлоридного засоления (0,3%) 
возрастает число актиномицетов и грибов (из рода Pénicillium и 
грибов, разрушающих клетчатку). При сульфатном засолении уве
личивается число грибов из рода мукоровых. В видовом составе 
бациллярной флоры наблюдается некоторая перегруппировка.
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При хлоридном засолении возрастает число Вас. megatherium, при 
сульфатном засолении — число Вас. mesentericus, Вас. cereus, Вас. 
idosus.il Вас. aglomeratus.

Очевидно, корневые выделения растений играют существенную 
роль в жизнедеятельности почвенных микроорганизмов, а в усло
виях засоления нередко определяют и степень их солеустойчивости. 
В условиях незасоленной почвы корневые выделения растений 
стимулируют • рост азотобактера, неспорообразующих бактерий, 
пигментных, флуоресцирующих и микобактерий. Наряду с этим 
наблюдается уменьшение числа миксобактерий, грибов, разрушаю
щих клетчатку, и грибов-нитрификаторов.

Есть основания полагать, что корни растений, произрастающие 
на разных типах солевого состава почвы, вследствие измененного 
обмена веществ выделяют во внешнюю среду вещества с неодина
ковой интенсивностью и разнородные по химическому строению и 
биологической значимости для микроорганизмов. Вследствие это
го в ризосфере растений, произрастающих на разных типах соле
вого состава почвы, бактериальный и грибной состав изменяется 
как в количественном, так и качественном отношениях (Наумо
ва, Строгонов, 1958).

КЛАССИФИКАЦИЯ ЗАСОЛЕННЫ Х ПОЧВ В СВЯЗИ 
С СОЛЕУСТОЙЧИВОСТЬЮ  РАСТЕНИИ

Факты, установленные нами, и данные других авторов убежда
ют нас в том, что качество засоления почв имеет большое значе
ние в солеустойчивости как для высших, так и для низших орга
низмов.

Между тем до настоящего времени нет единой общепринятой 
дробной классификации засоленных почв, которая учитывала бы 
качество засоления. Отсутствие такой классификации нередко 
является причиной ряда недоразумений и неясностей при описании 
опытов и интерпретации полученных результатов. Это побудило 
нас совместно с почвоведами (Ковда, Егоров, Муратова и Строго- 
нов, 1960) разработать классификацию почв для полевых сельско
хозяйственных культур, обладающих средней солеустойчивостью. 
Приведенные в табл. 60 градации по степени засоления почв даны 
с учетом достаточного водоснабжения растений.

Выше уже отмечалось, что засоление почвы создает неблаго
приятные условия для роста, развития и формирования урожая 
растений. Величина урожая в условиях засоления определяется 
многими причинами и в первую очередь биологической природой 
растения, количеством и качеством солей в почве и эффективно
стью агротехнических мероприятий. Вследствие этого борьба с за
солением почв ведется как в направлении использования мелиора
тивных мероприятий, так и применения специальных агроприе
мов и биологических методов, повышения солеустойчивости расте
ний.
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Т а б л и ц а  60
Классификация засоленных почв по степени и качеству засоления для полевых культур 

(по Ковде, Егорову, М уратову и Строгонову, 1960)

Тип солевого состава почвы

Состояние с.-х. растений, 
характеризующихся 

средней солеустойчи-
Степень засо
ления почв

С О Д О В Ы Й
хлоридно-со- 
довый и содо- 
во-хлоридный

сульфатно
содовый и 
содово-суль

фатный
хлоридный сульфатно-

хлоридный
хлоридно-

сульфатный сульфатный

востью
содержание водорастворимых солей 
(сумма солей или плотный остаток) 

в горизонте максимального скопления 
солей в пределах 0—60 см, %

содержание водорастворимых солей 
(сумма солей или плотный остаток) 

в среднем для слоя 0 — 1 0 0  см, %

Хороший рост и раз
витие (выпадов рас
тений нет, урожай 
нормальный)

практически 
незасоленные 
(или очень 
слабо засо

ленные)

<  о,ю <  0,15 <  0,15 <  0,15 <  0,20 <  0,25 <  0,30

Слабое угнетение (вы
пады растений и 
снижение урожая на 
10-20%)

слабо засо
ленные

0 ,10-0 ,20 0 ,15-0 ,25 0,15—0,30 0,15—0,30 0 ,20-0 ,30 0 ,25-0 ,40 0,30—0,60

Среднее угнетение (вы
пады растений и 
снижение урожая на 
20—50%)

средне засо
ленные

0,20—0,30 0,25—0,40 0,30—0,50 0 ,30-0 ,50 0,30—0,60 0,40—0,70 0 ,6 0 -1 ,0

Сильное угнетение 
(выпады растений и 
снижение урожая 
на 50—80%)

сильно засо
ленные

0,30—0,50 0,40—0,60 0 ,50-0 ,70 0,50—0,80 0 ,6 0 -1 ,0 0,70—1,20

ооїі
о

Выживают единичные 
растения (урожай 
практически отсут
ствует)

солончаки >  0,50 >  0,60 >  0,70 >  0,80 >  1,0 >  1,20 >  2,0



ПРИНЦИП ПОДБОРА СОЛЕУСТОЙЧИВОСТИ КУЛЬТУР

В настоящее время уже можно говорить о том, что растения 
приспосабливаются не вообще к засолению, а к отдельному типу 
солевого состава почвы. Своеобразные условия, создаваемые раз”- 
личными типами солевого состава почвы, и биологические свойства 
растительного организма определяют пути приспособления расте
ний к засоленному субстрату. Образно говоря, типы солевого со
става почвы являются своеобразными формообразующими факто
рами, создающими в пределах сорта и вида экологические формы 
растений с характерными физиологическими и анатомо-морфоло
гическими признаками.

Поскольку для сельского хозяйства представляют ценность не 
вообще солеустойчивые растения, а растения, совмещающие свой
ства солеустойчивости и продуктивности, т. е. урожайности, в связи 
с этим следует различать биологическую и агрономическую соле- 
устойчивость растений (Строгонов, 1958). Биологическая солеус- 
тойчивость — это способность растений в условиях сильного засо
лении осуществлять полный цикл своего развития с пониженной 
интенсивностью накопления органического вещества. У таких рас
тений подавляются процессы роста, развития и формирования 
урожая. По внешнему виду это низкорослые растения с резко 
сниженным урожаем, и для сельского хозяйства они не представ
ляют практической ценности. Агрономическая солеустойчивость — 
это способность растений в условиях умеренного засоления осу
ществлять полный цикл своего развития и давать в этих условиях 
продукцию, удовлетворяющую практику сельского хозяйства. Эти 
растения обладают большим диапазоном приспособительных реак
ций к засолению почвы. Обмен веществ у таких растений уравно
вешен в отношении условий засоленных почв.

Физиология солеустойчивости растений является теоретической 
основой для разработки специальных агротехнических мероприя
тий, методов повышения солеустойчивости растений, селекции при 
выведении солеустойчивых сортов и в организации семеноводства 
в районах с засоленными почвами.

На основании результатов собственных исследований и анали
за литературных данных мы приходим к выводу, что степень 
солеустойчивости растений нельзя характеризовать лишь по содер
жанию хлора или общим содержанием солей в почве, так как одни 
растения устойчивы к хлористым солям, но неустойчивы к серно
кислым, а другие характеризуются устойчивостью к сернокислым, 
но неустойчивы к хлористым и т. д.

Вследствие этого при разработке классификации 'солеустойчиво
сти культурных растений необходимо указывать предельную концен
трацию солей определенного типа солевого состава почвы. Подоб
ный способ оценки солеустойчивости растений позволит установить 
степень сульфатоустойчивости, хлоридоустойчивости, содоустойчи-
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вости и солонцеустойчивости различных сельскохозяйственных 
культур.

В свете этих представлений с нашей точки зрения возникает не
обходимость общее понятие о солеустойчивости растений разделить 
на сульфатоустойчивость, хлоридоустойчивость, содоустойчивость 
и солонцеустойчивость (Строгонов, 1960).

Учитывая специфические реакции растений на качество засо
ления, практические мероприятия, используемые с целью повыше
ния урожая сельскохозяйственных культур, должны быть строго 
дифференцированы в зависимости от типа солевого состава почвы.

При получении солеустойчивых сортов могут быть использова
ны методы искусственного отбора и внутрисортового скрещивания* 
длительного культивирования растений на засоленной почве и 
предпосевного повышения солеустойчивости.

Получение солеустойчивых форм растений представляет инте
рес не только для повышения их урожая, но имеет большое значе
ние и при освоении засоленных и мелиоративных земель. Без за
крепления сельскохозяйственными культурами освояемых засолен
ных земель (еще окончательно не промытых) они вновь могут 
засоляться, иногда в большей степени, чем до начала их освоения. 
Поэтому на рассоленных почвах вводится специальный переходный 
севооборот, в котором используются растения-освоители. В каче
стве освоителей высеваются такие солеустойчивые растения, как 
подсолнечник, свекла, озимый ячмень, сорго, чумиза, шабдар, су
данка, люцерна и многие другие культуры. Культуры-освоители и 
особенно травосмеси, по данным многих авторов, значительно улуч
шают водно-физические свойства почвы вследствие выноса боль
шого количества натрия (например, подсолнечник), что приводит 
к изменению состава поглощенных оснований. Благодаря обильной 
надземной и подземной массе они обогащают почву питательными 
веществами и восстанавливают ее структуру. Расходуя большое 
количество воды на транспирацию за счет главным образом пони
женных горизонтов, они способствуют снижению уровня грунто
вых вод и интенсивности капиллярного передвижения солей к по
верхности почвы. Таким образом, при сочетании мелиоративных и 
агротехнических мероприятий растения-освоители могут способ
ствовать рассолению почвы и значительно повысить ее плодородие.

МЕТОДЫ ПОВЫШ ЕНИЯ СОЛЕУСТОЙЧИВОСТИ РАСТЕНИИ

Установленные закономерности в приспособлении растений к 
засолению почвы и закреплению свойств солеустойчивости в по
томстве послужили основой для разработки разнообразных ме
тодов повышения солеустойчивости растений. Многочисленные 
исследования свидетельствуют о целесообразности в районах с 
засоленными почвами широкого использования семян и посадочно
го материала местного происхождения (Сергеев, 1936; Кружилин, 
1940; Аманов, 1942; Строгонов, 1950, 1954, 1958; Бурыгин, 1952;
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Цветкова, 1953; Севастьянов, 1954; Шахов, 1956; Матухин, 1958* 
1960; Агакишиев, 1957). Мы рекомендуем использовать потомство« 
лишь тех растений, произрастающих на засоленной щочве, которые 
обладают наиболее ярко выраженными свойствами приспособле
ния и высокой продуктивностью. Такие растения, в частности хлоп
чатник, нередко можно встретить на солончаковых пятнах, на по
верхности которых четко вырисовываются выцветы солей. При раз
множении потомства таких растений на. засоленных почвах и при 
повторном отборе семян наиболее приспособленных и урожайных 
растений можно значительно повысить солеустойчивость и урожай
ность данного сорта. Это обосновывается тем, что при ежегодно« 
повторяющихся условиях внешней среды (засоление) приспособи
тельные свойства и продуктивность растений повышаются и закреп
ляются в потомстве.

Т а б л и ц а  61
Урожай томатов в условиях засоления по годам (по М атухину и Бойко, 1954)

Вариант опыта
Вес воздушно
сухой массы, 

г на 1 растение

Общий в< 

г

5С ПЛОДОВ

%

Контроль (без засоления)........................ 32,0 344,85 308,4
Год вегетации — 1-й............................... 11,37 111,80 100,0

» » — 2-й...........................  . 14,85 124*87 110,8
» » — 3-й............................... 16,30 133,20 119,1
» » — 4-й . . .  .................... 17,06 139,59 124,1
». » — 5-й . ........................... 18,78 168,97 151,1

Согласно исследованиям Г. Р. Матухина и Л. А. Бойко (1954)* 
устойчивость растений к засолению почвы, приобретаемая в течение 
вегетации, передается потомству, а растения последующих поко
лений отличаются повышенной солеустойчивостью и урожайностью.. 
Авторы провели опыты с томатами, которые в течение нескольких 
лет выращивались на искусственно засоленной почве (табл. 61).

Исходя из представления о том, что растения в начальной фазе 
развития наиболее легко приспосабливаются к условиям внешней, 
среды, П. А. Генкель с сотрудниками разработал ряд методов по
вышения солеустойчивости растений (Генкель и Колотова, 1940; 
Генкель, 1954, 1960). В основу этих методов положен принцип со
левого тапяттригтрия ня грмрня причем Время обработки СеМЯН К  
применяемЫеконцентрации солей изменялись в зависимости от 
биологических свойств растений и условий выращивания (степень 
и качество засоления). Испытания предложенных методов предпо
севного повышения солеустойчивости растений показали, что с по
мощью их можно значительно повысить урожай различных 
сельскохозяйственных культур на засоленных почвах (табл. 62; 
рис. 48, 49).
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Представляет интерес то, что, по данным авторов, свойства со
леустойчивости, приобретенные растениями после однократной об
работки семян, передаются потомству. Предложенный П. А. Ген- 
келем принцип предпосевного повышения солеустойчивости расте
ний путем солевых воздействий лежит в основе различных спосо
бов, разработанных В. А. Ковдой (1947), А. К. Носовым (1953), 
Д . Агакишиевым (1954), Л. Н. Горевым (1954).

Как известно, в силу неравномерного накопления солей даже в 
пределах одного поля наблюдается различная степень засоления

Рис. 48. Влияние предпосевны х о б р а 
боток семян на ур ож ай  проса при 
засолении почвы Ыа25 0 4 (0,3% на с у 

хую  почву по 3 0 4):
/ — семена не обрабатывались, 2 — семена 
обрабатывались раствором b\gSO^{t),2%), 
3 — семена обрабатывались раствором №С1 

(3%)

Рис. 49. Влияние предпосевны х о б р а 
боток семян на ур ож ай  проса при з а 
солении почвы Г\1аС1 (0,3% на сухую  

почву по С1):
/ — семена не обрабатывались, 2 — семена 
обрабатывались раствором 1МаС1 (3%),
3 — семена обрабатывались раствором

МеБО* (0,1%)

почвы. Наряду с практически незасоленной почвой на поле встре
чаются сильно засоленные участки и солончаковые пятна. Вслед
ствие этого на отдельных участках поля хлопчатник резко разли
чается как по урожайности, так и по степени приспособления, т. е. 
по солеустойчивости. Растения, произрастающие на слабо засолен
ных участках, дают относительно высокий урожай, но степень 
приспособления их к засоленности почвы сравнительно невелика. 
У хлопчатника на сильно засоленном участке наблюдается обрат
ная закономерность — низкая урожайность сочетается с высокой 
приспособляемостью к засолению. В связи с этим возникла мысль, 
что при выведении солеустойчивых сортов следует использовать
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Т а б л и ц а  62
Влияние предпосевной обработки семян на урожай проса в условиях засоленна 

(по Генкелю, 1954 и Цветковой, 1953)
Урожай

Степень засоления 
участка Вариант опыта

Ч/га %

Средняя необработанные семена 7.0 100
» обработанные 3%-ным раствором 

№С1 10,3 147

» » 6 % -ным » 9,5 135
Сильная необработанные семена 6,0 1()0

» обработанные 3%-ным раствором 
№С1 7,8 130

» » 6% -ным » 8,7 145

внутрисортовое скрещивание растений, различна приспособленных 
к засолению почвы. Наши опыты (Строгонов, 1950, 1954, 1958) по* 
называют, что внутрисортовое скрещивание хлопчатника, разли
чающегося между собой по степени приспособления и по урожай
ности, заметно увеличивает вес сырца коробочки (табл. 63).

Т а б л и ц а  63
Влияние внутрисортового скрещивания хлопчатника на вес сырца коробочки

(по Строгонову, 1954)

Засоление
участка Вариант опыта

Средний
короб

г

вес сырца 
ючки

% от контроля

Слабое контроль * 6,01 100,0
» ОПЫТ ** 7,28 121,1

Сильное контроль 4,65 100,0
» опыт 5,27 113,3

* Без внутрисортового скрещивания.
** С внутрисортовым скрещиванием.

У хлопчатника, выращенного из семян от внутрисортового» 
скрещивания, в условиях засоления повышается солеустойчивость 
и урожайность по сравнению с контрольными растениями 
(табл. 64).

Поскольку в описанных выше опытах использовалось внутри
сортовое скрещивание, то естественно, что расщепления признаков 
у потомства не наблюдалось. Это дает право рекомендовать раз-
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работанный и теоретически обоснованный нами метод внутрисор- 
лового скрещивания как средство повышения солеустойчивости и 
продуктивности растений.

Т а б л и ц а  64
Урожай хлопчатника, выращенного из семян от внутрисортовых скрещиваний

(по Строгонову, 1954)

Заселение
участка Вариант опыта

Число коробочек на куст Вес сырца, г

18/ІХ 1Г/Х всего одной
коробочки

одного
куста

•Слабое контроль* 4,6 6,7 11,3 5,69 64,3
» опыт** 6,3 7,7 14,0 6,10 85,4

«Сильное контроль 3,7 8,6 12,3 6,10 75,0
» опыт 4,8 12,3 17,1 5,68 97,1

* Без внутрисортового скрещивания. 
** С внутри сортовым скрещиванием.

ДИАГНОСТИКА СОЛЕУСТОЙЧИВОСТИ РАСТЕНИЙ

Весьма важно уметь диагностировать степень солеустойчивости 
растений. На современном уровне развития науки в этом вопросе 
основными методами могут быть взяты методы сравнительной оцен- 
:ки солеустойчивости; иногда за стандарт берется наиболее солеустой
чивый сорт растений. При использовании сравнительных методов 
.наиболее правильные показатели можно получить лишь при 
.диагностике систематически близких форм, т. е. лучше всего форм 
в  пределах вида (сортовой состав).

Методы диагностики солеустойчивости растений могут приобре
сти большое значение для семеноводческой и селекционной работы. 
Отбор семян у солеустойчивых (растений для этой цели должен, по 
нашему мнению, проводиться с предварительной диагностикой на 
♦солеустойчивость тех именно растений, которые отличаются наи- 
•большей урожайностью на засоленной почве.

Одним из методов оценки солеустойчивости может служить 
проращивание семян в солевых растворах. Однако недостатком 
данного метода является то, что он дает представление лишь о со
леустойчивости растений в начальные фазы их развития, в то вре
мя как для полного представления необходимо знать степень соле
устойчивости растений в течение всего онтогенеза, так как это свой
ство не остается постоянным, а меняется в зависимости от фазы 
развития.

В свое время нами (Строгонов и Остапенко, 1941) был предло
жен метод определения солеустойчивости растений по интенсив
ности разрушения хлорофилла у листьев, помещенных черешками 
в растворы солей. Этот метод основан на признании наличия устой
чивой системы хлорофилл — белок у растений, обладающих повы-
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шенной солеустойчивостью (Строгонов и Иваницкая, 1954). Листья 
растений, срезанные под водой, помещают в водную вытяжку из 
засоленной почвы, в соленую грунтовую воду или в растворы со
лей с концентрацией солей 2—4%. Для предохранения листьев от 
подвядания опыт производят на рассеянном свету. Показателем 
степени солеустойчивости растений является быстрота появления 
солевых пятен вследствие разрушения хлорофилла под влиянием 
солей. У солеустойчивых растений разрушение хлорофилла обычно 
начинается позже и идет менее 

чем у несолеустой-
ЧИВЫХ

П. А. Генкелем и С. С. Ко- *’% X

Рис. 50. Интенсивность разрушения хло
рофилла у листьев несолеустойчивого 
(слева) и солеустойчивого (справа) хлоп
чатника, помещенных черешками в раст

воры солей

лотовой (1943) был предложен 
сравнительный макроскопиче
ский метод определения соле
устойчивости хлопчатника. От
резанные от растения листья 
хлопчатника погружают череш
ками в 0,1 М раствор хлористо
го, или лучше сернокислого 
натрия. Колбы с растениями 
экспонируют на прямом сол
нечном свету. Через 30—
60 мин на листьях появляются пятна от солевых ожогов. 
Быстрота появления солевых ожогов и их площадь на ли
сте служат мерилом степени солеустойчивости, которая выра
жается по пятибалльной глазомерной шкале (нет пятен, очень сла
бые пятна, слабые, сильные и очень сильные пятна). Кроме того, 
был разработан микроскопический метод определения солеустой
чивости, применимый для разных растений. По этому методу срезы 
растения (эпидермис листа) погружают на несколько часов в 1,0 М 
раствор ИаС1, затем подсчитывают число плазмолизированных 
клеток, встречающихся в поле зрения микроскопа и выводят сред
нюю величину (из подсчета пяти полей зрения). Время выдержи
вания срезов в солевом растворе определяется предварительным: 
опытом (Генкель, 1950). Однако все эти методы применимы лишь 
к растениям, выращиваемым в условиях засоления.

АГРОТЕХНИЧЕСКИЕ МЕРОПРИЯТИЯ НА ЗАСОЛЕННЫХ ПОЧВАХ

Помимо прямых методов разрабатываются и такие косвенные 
методы повышения солеустойчивости растений, как предпосевная 
замочка и яровизация семян в растворах питательных веществ и 
микроэлементов (Аманов, 1942; Новиков, 1949; Школьник, 1950).. 
Все эти мероприятия, несомненно, создают благоприятные условия 
для роста и формирования урожая растений в условиях засоления.

Как уже было указано, промывные и чрезмерные вегетационные 
поливы, обедняя почву питательными веществами, не всегда обес-
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шечивают ее полную рассоляемость. Естественно, что подобные 
почвы для повышения их плодородия следует обогащать минераль
ными и особенно органическими удобрениями. Необходимо прини
мать меры и к повышению плодородия слабо и средне засоленных 
почв, так как в этих условиях некоторые питательные вещества, 
как например Р 0 4, переходят в трудноусвояемую форму. В. А. Ков- 
да (1940, 1947, 1949) провел широкие исследования нарушения 
минерального питания растений, произрастающих на засоленных 
почвах. Для характеристики расстройства минерального питания 
растений достаточно привести данные из его работы по минераль
ному составу всходов хлопчатника, угнетенного солями (табл. 65).

Т а б л и ц а  65
Минеральный состав всходов хлопчатника в % на абсолютно сухое вещество

(по Ковде, 1949)

Состояние
хлопчатника эю2 А12Оз Ре2Оа р 2о6 С1 Э04 Са м б К N3

Всего ми
неральных 

веществ

Нормальное 
Слабо угне

0,72 0,47 0,08 0,58 1,54 3,83 3,35 0,81 4,67 0,41 16,10

тенные 1,26 0,06 0,11 0,47 0,85 3,34 3,55 0,87 3,34 0,20 14,17
Угнетенные 
Сильно угне

5,16 0,19 0,46 1,62 1,56 2,03 1,83 0,87 3,50 0,54 17,00

тенные 5,02 0,14 0,41 2,11 2,84 3,05 1,26 1,10 3,54 1,22 20,73

В угнетенных растениях, особенно в фазу всходов, значительно 
повышается содержание БЮг (в 4—5 раз), А120з (в 3—5 раз), 
Р2О5 (в 3—5 раз), С1 (в 2—3 раза), N[g и Ыа '(в 2—6 раз). При 
этом наблюдается недостаточное поступление таких важных эле
ментов минерального питания, как Са, Ре, К, Мп. По мнению ав
тора (1947), «физиологическая недоступность» этих питательных 
веществ для растений в условиях засоления объясняется тему^Го 
высокая концентрация солей в почве понижает степень диссоциа
ции и способствует выпадению части соединений из раствора в 
осадок. Кроме того, высокое осмотическое давление почвенного 
оаствора затрудняет поступление минеральных веществ в корни 
растения.

По данным опытов И. Липкинда (1939), на фоне сильного хло- 
ридного засоления почвы наблюдается пониженное поступление 
нитратов в органы хлопчатника. Согласно мнению А. В. Владими
рова (1935), С1, поступая в большем количестве в растение, чем 
БСи, обусловливает и большее поглощение МН4 за счет снижения 
поступления ЫОз.

Как показали наши исследования (Строгонов, 1949, 1958; Стро
гонов и Остапенко, 1946), проведенные в Ферганской долине, вы
нос и накопление азота хлопчатником в течение вегетации идут с



Т а б л и ц а  6$

Вынос азота целым растением на участках с различным засолением в мг 
на одно растение (по Строгонову, 1949)

Дата
-----------------------------------------------------------------------------^

Засоление участка

опыта полива слабое среднее сильное

23/У __ 7,4 4,2 3,6
28/У — 8,9 5,0 3,7
3/УІ 4/VI 13,4 6,6 4,2
9/УІ » 25,8 20,4 3,8

15/VI — 49,5 22,6 6,6
27/VI 28/УІ 1125,0 51,7 17,8
9/УІІ — 391,4 179,8 58,6

15/УН 16/VII .458,8 170,5 61,а
21/VII — 805,4 342,5 92,8
2/УШ 3/VIII 1122,1 676,9 314,2
8/УШ — 1058,8 496,5 315,7

20/VIII — 1369,2 916,1 609,3
26^111

“
1281,3 1070,1 957,2

различной интенсивностью и зависят как от степени засоления и 
содержания воды в почве, так и от возраста.

Из данных табл. 66 видно, что с повышением засоления почвы- 
вынос и накопление азота хлопчатником резко снижаются. При 
неблагоприятных услозиях водного режима накопление азота в 
большей степени снижается у растений со средне и сильно засо
ленных участков. Хлопчатника сильно засоленной почвы медлен
нее реагирует на полив по сравнению с хлопчатником со слабо за
соленных участков. У растений с сильно засоленной почвы остается 
последействие «водного голодания».

Расстройство минерального питания и дефицит важнейших 
элементов естественно нарушают цикл развития растений на засо
ленных почвах. Казалось бы, наиболее простым путем улучшения 
минерального питания растений является внесение в засоленную* 
почву удобрений и особенно подкормок в течение вегетационного^ 
периода. Но, как указывает В. А. Ковда (1947), внесение 
удобрений и подкормки не всегда дают должный эффект. Высокая 
концентрация почвенного раствора засоленных почв приводит к то
му, что некоторые питательные вещества (например, РО4) могут- 
переходить в осадок. Легко же растворимые удобрения, такие, как. 
аммонийные и калийные соли азотной и серной кислот и в особен
ности калийная соль, будут способствовать повышению концент
раций солей в почве и увеличению их токсичности для растений. 
Поэтому эффективность использования удобрений с целью повы
шения солеустойчивости растений может быть решена лишь при 
одновременном уменьшении количества легкорастворимых солей, 
в почве. Поэтому для улучшения минерального питания расте
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ний на засоленных почвах рекомендуется более широко использо
вать органические удобрения и, в частности, навоз, а также вне
корневые подкормки в сочетании с минеральными удобрениями, 
вносимые в почву.

При внесении навоза улучшается структура почвы, происходит 
обогащение питательными веществами и повышается водопрони
цаемость, что способствует ее рассолению вследствие снижения 
интенсивности процессов капиллярного выноса солей в верхние 
горизонты почвы. Эффективность навоза в условиях засоления 
можно продемонстрировать, в частности, опытами, проведенными 
в Барабе В. А. Бабашинской и Н, Ф. Сульдиной (1946). Авторы 
показали, что внесение в почву 20 т навоза повышает урожай свек
лы на 31,3 ц/га по сравнению с неудобренной почвой, а при внесе
нии 40 т урожай увеличивается на 50,5 ц/га.

Изучение водообмена и водоснабжения растений, произрастаю
щих на засоленных почвах, проводится как с точки зрения измене
ния физиологии водного режима растений, так и с целью теорети
ческого обоснования и разработки рациональных поливных режи
мов для различных сельскохозяйственных культур. Соответствую
щие опыты показывают, что расход воды растением за вегетацион
ный период по мере возрастания засоленности почвы резко сни
жается (табл. 67).

Т а б л и ц а  67
Расход воды хлопчатником за вегетационный период на участках с различным 

засолением в Мильской степи Азербайджана (по Строгонову, 1958)

Степень
.засоления

участка

Расход воды одним кустом хлопчатника, кг Расход воды за веге
тационный период

июнь июль август сентябрь октябрь
одним 

кустом 
хлопчат
ника, кг

хлопчат
ником, 
м* /га

Слабая . . 1,20 11,88 57,46 62,94 22,62 156,10 6514
Сильная . . 0,66 7,52 30,52 36,57 17,08 92,35 2695

Это объясняется тем, что у растений на засоленной почве нару
шается водообмен, резко сокращается общая испаряющая площадь 
и главным образом площадь листовой поверхности. Вследствие 
этого и неодинаковой густоты стояния разница в количестве воды, 
израсходованной за вегетационный .период на различно засолен
ных участках, достигает значительных величин.

Нарушение водного режима растений в условиях засоления и 
повышения их отзывчивости на задержку очередного полива вы
звало необходимость проведения специальных исследований с 
целью выяснения нижнего предела оптимальной влажности почвы. 
В этом направлении обстоятельные исследования были проведены
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Т а б л и ц а  68
Изменение водного режима хлопчатника на засоленной почве 
в зависимости от условий водоснабжения (по Рыжову, 1948)

Показатели

Орошаемый участок Подсушенный участок

2 3 / У І І 2 9 / У Н З/УШ 2 3 / У І І 2 9 / У І І З/УШ

Содержание воды в листьях, % . . .  . 80,10 76,10 76,90 76,50 73,80 71,40
Транспирация, г/ч на 1 г сырого в-ва листа 1,48 0,97 0,96 1,04 0,62 0,60
Сосущая сила листьев, а т м .................... 8,96 10,08 12,32 12,32 14,56 14,56
Влажность почвы, % к в е с у .................... 21,60 19,10 18,80 20,10 18,10 16,30
Влажность почвы, % к влагоемкости . . 81,40 72,00 70,90 75,80 68,30 61,30

С. Н. Рыжовым (1948) с хлопчатником на средне засоленных, а по 
хлору— сильно засоленных почвах Ферганской долины Узбеки
стана.

Исследования проводились на орошаемом и подсушенном 
участках. Данные по изменению водного режима хлопчатника и 
почвы приведены в табл. 68.

Характеристика состояния хлопчатника в конце вегетации и 
данные урожая хлопка-сырца приведены в табл. 69.

Т а б л и ц а  69
Изменение роста, развития и формирования урожая хлопчатника 

на засоленной почве в зависимости от условий водоснабжения (по Рыжову, 1948)

6я Листьев: л «в
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Орошаемый учас
ток .................... 74,6 23,0 6,0 2 30,2 38,3 П .2 58,6 20,50

Подсушенный уча
сток .................... 44,0 13,4 10,7 10 18,6 39,3 3.0 26,4 6,49

Данные табл. 68 показывают, что в условиях засоления при не
достаточном водоснабжении в листьях хлопчатника снижается со
держание воды и интенсивность транспирации, тогда как сосу
щая сила клеток возрастает. Недостаток воды в почве при засоле
нии подавляет процессы роста, развития и накопления органиче
ской массы, результатом чего является резкое снижение урожая 
хлопка-сырца. На основании опытов С. Н. Рыжов (1948) приходит 
к выводу, что пршвлажности около 70% хлопчатник на засоленных 
почвах начинает испытывать недостаток в водоснабжении, а при 
влажности 60% — очень резко снижает урожай. По его мнению, 
влажность почвы перед поливами можно опускать не ниже 70% от
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полевой влагоемкости независимо от плодородия фона, засоления 
почв (слабое) и минерализации грунтовых вод (слабая и средняя).

Таким образом, при разработке мероприятий, улучшающих во
доснабжение растений на засоленных почвах, предусматривается 
снижение водоудерживающей силы почвы, разбавление концентра
ции солей в почвенном растворе и максимальное удовлетворение 
растений водой в течение всего вегетационного периода. Учитывая 
это, С. Н. Рыжов (1948), А. Т. Крапивина (1948), М. Д. Кушни- 
ренко (1950), И. Н. Бейдеман (1954), X. Ф. Гумарова (1957) и др. 
рекомендуют на засоленных почвах в течение вегетационного пе
риода поддерживать повышенную влажность почвы в корнеобита
емой зоне, что можно достигнуть путем частных поливов неболь
шими нормами и поливов при более повышенной влажности поч
вы. Кроме того, А. А. Шахов (1956) рекомендует менее солеустой
чивые растения поливать более часто, а солеустойчивые— реже и 
большими нормами.

В последнее время начинают применять на засоленных почвах 
новый способ орошения путем дождевания. Это значительно улуч
шает водно-воздушный режим почв, снижает расход поливной во
ды и улучшает условия водоснабжения растений. Кроме того, при 
дождевании снижается уровень грунтовых вод. При таком способе 
полива урожай хлопка-сырца на засоленных почвах повышается 
на 4—5, а трав на 4,7 ц/га по сравнению с поливом по бороздам 
(Рымарь, 1953).

Несомненно, что рациональное орошение, обеспечивающее бла
гоприятные условия водоснабжения растений, в сочетании с совер
шенными способами минерального питания будет содействовать 
как повышению урожая сельскохозяйственных культур, так и рас
солению почвы. Следует отметить, что одновременное действие во
ды и питательных веществ может быть даже выще суммы раздель
ного влияния каждого из этих факторов (Рыжов, 1948).

Нам представляется, что применение дифференцированной агро
техники на засоленных почвах позволит наиболее рационально и: 
своевременно использовать поливную воду, удобрения и предохра
нить почву от вторичного засоления. Как уже указывалось, хлоп
чатник, произрастающий на одном иоле, но на различно засолен
ных участках, в течение вегетации расходует воду на транспирацию 
крайне неравномерно.

Хлопчатник слабо засоленных участков в пересчете на гектар 
в течение вегетации расходует воды на процесс транспирации 
6514 м3, тогда как в условиях сильного засоления всего лишь 
2695 ж3. Естественно, что при одновременном и равномерном по
ливе поля одни участки часто недополиваются, другие подвергают
ся переувлажнению, что при близком залегании грунтовых вод не
редко обусловливают вторичное засоление почвы и ее заболачива
ние. Это исключает возможность создания оптимального водного 
режима соответственно состоянию растений и приводит к непроиз
водительному расходу большого количества поливной воды.
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Аналогичная закономерность наблюдается и по минеральному 
питанию растений на засоленных почвах. Растение, произрастаю
щее на одном поле, но не в одинаковых условиях засоления, с раз
личной интенсивностью поглощает из почвы и накапливает в своих 
органах минеральные вещества. Так, например, по нашим расче
там, у хлопчатника слабо засоленных участков вынос азота на гек
тар равняется 98 кг, при среднем засолении он снижается до 71 кг, 
а при сильном — падает до 27 кг. Эти данные свидетельствуют о 
том, что потребность растений в воде и азоте изменяется не только 
в зависимости от роста и развития, но и от степени засоленности 
почвы. Способ выборочного внесения удобрений и внекорневые под
кормки дают возможность лучше удовлетворить потребность расте
ний в минеральных веществах и экономно расходовать удобрения.

Применение дифференцированной агротехники на засоленных 
почвах практически вполне осуществимо. Хотя засоление и кон
центрируется на отдельных участках поля, тем не менее выявляет
ся одна общая закономерность, выражающаяся в том, что благода
ря уклону орошаемого поля нижняя часть его бывает засолена в 
большей степени, чем верхняя. Поэтому вполне возможно нижнюю 
часть поля отделить от верхней и в зависимости от состояния рас
тений производить поливы и внесение удобрений. Иначе говоря, 
на засоленных почвах должна применяться подвижная, дифферен
цированная агротехника.

В. М. Легостаев (1957) выдвинул положение о том, что засоле
ние почвы в основном вызывается транспирацией культурными рас
тениями слабо минерализованных грунтовых вод. Он указывает, 
что если транспирация растений и испарение грунтовой воды по
верхностью почвы окажутся больше, чем оросительной, то при 
близком залегании минерализованных грунтовых вод неизбежно 
будет происходить засоление корнеобитаемого слоя почвы. И далее 
автор подчеркивает, что при снижении нормы вегетационных поли
вов недостающию влагу для своего развития растения берут из 
запаса грунтовых вод, причем в количестве, обратно пропорцио
нальном размеру поливных норм. В результате находящиеся в 
грунтовых водах соли отлагаются в корнеобитаемом слое почвы.

По нашему мнению (Долгов, Строгонов, 1958), точка зрения 
Легостаева справедлива лишь в отношении начального процесса 
накопления солей в почве, при котором у растений еще не проявля
ются внешние признаки угнетения и они дают вполне удовлетвори
тельные и даже повышенные урожаи (при хорошем водоснабже
нии). По мере дальнейшего накопления солей в почве, вызываю
щих явные признаки угнетения и даже гибель растений, идет глав
ным образом физическое испарение капиллярно поднявшихся к 
поверхности почвы минерализованных грунтовых вод.

Следовательно, необходимо различать два этапа накопления 
солей в почве: начальный — биологический и завершающий — фи
зический. Отсюда режим вегетационных поливов и осенне-зимних 
промывок должен быть построен с таким расчетом, чтобы ежегод
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но сбрасывать в грунтовые воды накопившиеся в корнеобитаемой 
зоне за вегетационный период соли и тем самым не допускать до 
критической (токсической) засоленности. Во избежание прогрес
сивного накопления солей в грунтовых водах необходимо также 
систематически удалять их за пределы поля путем дренажа.

В орошаемом земледелии важно решить вопрос и о возмож
ности использования на орошение сельскохозяйственных культур 
минерализованных вод. Возможность использования солевых дре
нажно-грунтовых вод для поливной воды резко ограничивается 
вследствие содержания в них значительного количества вредных 
для растений солей. Поливные свойства грунтовых дренажных вод 
в первую очередь зависят от концентрации и состава растворенных 
в них солей и степени солеустойчивости растений. По исследова
ниям Е. М. Ковальской (1958), растения особенно чувствительны к 
засолению в самом начале вегетации и во время образования гене
ративных органов, в фазу бутонизации и цветения. Таким образом, 
на протяжении индивидуального развития растения его солеустой- 
чивость не остается одинаковой. Некоторое снижение солеустойчи
вости в критический, в отношении засоления, период заставляет 
с большей осторожностью относиться к поливу соленой водой в 
этот период развития растений. Кроме того, как уже было отмече
но выше, в условиях хлоридного засоления интенсивность транс
пирации растений резко снижается, тогда как у растений суль
фатного засоления она значительно возрастает. Вследствие этого 
расход воды растениями на транспирацию в течение вегетационно
го периода будет изменяться и в зависимости от химизма полив
ной воды. В табл. 70 в качестве примера приведены данные, ил-, 
люстрирующие значение концентрации солей в поливной воде для 
урожая хлопка-сырца.

Урожай хлопка-сырца (см. табл.. 70) находится в прямой зави
симости от .концентрации солей в поливной воде; чем выше концент
рация солей в поливной воде, тем ниже урожай. Однако следует 
отметить, что использование соленых грунтово-дренажных вод для

Т а б л и ц а  70
Урожай хлопка-сырца в зависимости от концентрации солей в поливной 

врде, ц/га (по Кабаеву, 1954)

Концентрация 
солей в полив
ной воде, г/л

Доморозный урожай 
хлопка-сырца .

Общий урожай хлопка-сыр
ца Общий урожай 

хлопка-сырца 
за 2 года

1952 г. 1953 г. 1952 г. 1953 г.

0 ,2 -  0,5 ' 27,93 29,36 36,18 30,25 66,43
2— 2,6 24,02 24,90 34,88 25,11 59,99
4— 5,2 23,93 20,44 31,37 20,85 52,22
6— 7,8 22,74 18,38 28,63 19,01 47,64
8—10,4 23,95 18,95 . 28,71 19,34 48,05
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орошения небезопасно для засоления почвы. Многие исследователи 
указывают на то, что длительное и неосторожное использование 
соленых вод может привести к значительному засолению почвы.

Обобщая данные ряда авторов, следует считать, что поливная 
вода с содержанием солей не более 1 г/л еще пригодна для ороше
ния, а пользование водой с содержанием солей более 3 г/л не реко
мендуется. Подобное деление, однако, является условным. В прак
тике сельского хозяйства нередко используется для орошения вода 
при наличии в ней до 10 г/л солей без большого ущерба для уро
жая. Определяющими условиями использования соленых вод для 
полива являются содержание и соотношение солей в ней, количест
во оросительной воды и способ ее применения, физико-химические 
свойства почвы и возможность ее засоления, а также климатиче
ские особенности района — иначе говоря, все те факторы, которые, 
в свою очередь, и определяют водный режим растений. При усло
вии искусственного дренажа и природного стока можно успешно 
использовать соленые грунтово-дренажные воды определенной 
концентрации, с учетом качества засоления, и получать урожаи 
сельскохозяйственных культур там, где это встречает до сих пор 
серьезные препятствия.

В настоящее время нет сомнения в том, что при разработке 
практических мероприятий по борьбе с засолением почв необходи
мо строго учитывать химизм типов солевого состава почв. Иначе 
говоря, разработка агромероприятий, методов повышения соле- 
устойчивости растений, селекция на солеустойчивость и семеновод
ство должны вестись с учетом химизма солевого состава почвы.
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ФИЗИОЛОГИЯ УСТОЙЧИВОСТИ 
РАСТЕНИЙ К МИКРООРГАНИЗМАМ

ПРОИСХОЖДЕНИЕ И ФОРМЫ ПАРАЗИТИЗМА

Согласно теории возникновения жизни, выдвинутой А. И. Опа
риным и получившей всеобщее признание, первичные формы жи
вых существ относились по типу питания к гетеротрофам. Они 
питались за счет органического вещества, возникшего абиогенно, 
в результате чисто химических реакций. В ходе эволюции у первич
ных гетеротрофов должна была возникнуть способность использо
вания органических веществ, образуемых другими гетеротрофами.

Процесс совершенствования способов питания за счет веществ 
абиологического происхождения должен был достигнуть качествен
но нового состояния после возникновения автотрофных организ
мов. Есть все основания считать, что различные направления эво
люционного развития первоначальных форм жизни включали и 
первичные формы паразитизма.

Одним из могущественных факторов, формирующих свойства 
живых организмов, является влияние организмов, с которыми они 
находятся в постоянном взаимодействии. Поэтому, в неразрывной 
связи с процессами эволюции свойств паразитизма, в живой при
роде должны были возникнуть и развиться свойства устойчивости, 
обеспечивающие организмам возможность устранить или ослабить 
вредные последствия от вмешательства в их жизнь со стороны оп
ределенных форм других организмов.

Нет необходимости доказывать, что способностью к выживанию 
и дальнейшей эволюции обладали лишь те формы живых существ, 
которые были в состоянии сделать вещества, входящие в состав их 
тканей, менее доступными для других организмов, чем вещества, 
образовавшиеся абиогенно или заключенные в мертвых тканях.

По мере совершенствования средств нападения должны были 
совершенствоваться и средства защиты. Эволюция свойств, обес
печивающих высокую агрессивность организмов, развивавшихся в 
направлении паразитизма, должна была сочетаться с совершен
ие



ствованием защитных приспособлений автотрофов, с усилением 
устойчивости по отношению к гетеротрофам.

Трудно признать правильными господствующие в настоящее 
время взгляды, постулирующие, что предками современных пара
зитических организмов могли быть только организмы, ранее ха
рактеризовавшиеся самостоятельным образом жизни. Несомнен
но, в отдельных случаях развитие могло идти по линии утери авто
трофными организмами способности к самостоятельному питанию, 
как это, например, имеет место в случае цветковых паразитов. Од
нако переход к паразитизму от самостоятельного образа жизни 
нельзя рассматривать как единственный путь, исключающий гене
тическую связь паразитических организмов с гетеротрофами, воз
никшими на самых первых этапах становления жизни.

Совместное существование различных видов и типов живых 
существ неизбежно связано с выработкой у них свойств взаимо- 
приспособленности, выражающейся 6 формах, разнообразие кото
рых поистине бесконечно. По характеру воздействия, оказываемо
го отдельными организмами друг на друга, отношения между ними 
делятся на две основные группы — симбиотические и антагонисти
ческие.

Симбиотические отношения, создающие благоприятные усло
вия для каждого из участвующих организмов, могут охватывать 
более или менее широкий круг процессов или функций, свойствен
ных партнерам, и могут быть связанными с большей или меньшей 
специализацией последних. Наиболее совершенными формами 
симбиоза являются такие, когда в результате содружества орга
низмов получается единый организм, обладающий общим «телом» 
и единым обменом веществ. Примером такого симбиоза является 
лишайник, организм, состоящий из водоросли и гриба, полностью 
утративших способность к раздельному существованию.

Вместе с тем известно большое количество симбионтов, оказы
вающих друг на друга стимулирующее влияние, но способных к 
самостоятельному развитию. К этой группе явлений симбиоза от
носятся, например, взаимоотношения растений с почвенными ми
кроорганизмами, играющими огромную роль в питании высших 
растений (микориза, бактериориза).

Исследования последних лет показали, что симбиоз значитель
но больше распространен в растительном мире, чем это представля
лось ранее. Выясняется, что стерильность тканей здоровых расте
ний является не правилом, а скорее исключением. В большинстве 
случаев в здоровых растительных тканях присутствуют различные 
представители грибной и бактериальной микрофлоры, не вызываю
щие никаких видимых повреждений.

Характер взаимоотношений симбионтов не является стабиль
ным. Изменение внешних условий может различно сказываться на 
каждом из партнеров, ослабляя одного и благоприятствуя друго
му. В результате симбиотические отношения могут переходить в
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паразитические. Так, например, клубеньковые бактерии и бобовые 
растения известны как типичные симбионты. Однако при ослаблен- 
ности бактериальных клеток они, проникнув в корни растения, под
вергаются в них растворению. В этом случае растение выступает 
в роли паразита. Напротив, при ослаблении растения, например 
при недостаточном освещении, клубеньковые бактерии бурно раз
множаются, нанося определенный вред растению. Аналогичное яв
ление перехода симбиотических отношений в паразитические опи
сано для пшеницы и микоризных грибов. Характер взаимоотноше
ний в этом случае определяется влажностью почвы (Дорохова, 
1955).

Взаимодействие между организмами может иметь и другой 
характер — антагонистический. Одну из форм антагонистических 
отношений представляет собой паразитизм.

Приведенные примеры наряду с другими многочисленными наб
людениями указывают на большую вероятность приобретения и за
крепления паразитических свойств у одного из партнеров-симби- 
онтов. Наряду с этим вполне законна точка зрения, подкреплен
ная большим фактическим материалом, о возникновении парази
тизма путем последовательной эволюции сапрофитных организмов. 
Хорошо изучена способность микроорганизмов выделять физиоло
гически активные вещества, в частности вещества, обладающие ан
тибиотическим действием, помогающие им в борьбе за питатель
ный субстрат с представителями других видов микроорганизмов.

Среди грибов и бактерий, поселяющихся на отмерших тканях 
растений, могли возникнуть формы, активные выделения которых 
оказывали токсическое воздействие на близко расположенные жи
вые, но ослабленные ткани растений. При этом такие микроорга
низмы получали новые источники питания, что доставляло им пре
имущества перед другими микроорганизмами. Путем естественно
го отбора и приспособления к новым условиям существования вы
рабатывались формы, все более активно влияющие на живую рас
тительную ткань и способные бороться с многообразными защит
ными средствами растения. Дальнейшая эволюция может идти 
как в сторону все большей агрессивности, так и в сторону приспо
собления к обмену веществ растения, к уменьшению патогенности.

Существуют, бесспорно, и другие пути и стимулы появления 
паразитизма. Интересны в этом отношении исследования по воз
никновению гетеротрофности у так называемых зеленых или цвет
ковых паразитов.

В качестве первопричины утери способности этой группы пара
зитов к самостоятельному образу жизни указывалась возможность 
нарушения процессов светового питания, обмена минеральных со
лей и органических веществ, нарушения в водном режиме расте
ния и т. д.

Резюмируя, можно сказать, что в ходе эволюции паразитизм 
мог возникать многими и разнообразными путями. Среди этих пу
тей надо упомянуть и самый древний, восходящий к эпохе возник-
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новения первичных живых организмов, и приспособление гетеро
трофных сапрофитных организмов к использованию питательных 
веществ живых растений, и появление паразитических свойств у 
одного из симбионтов, и переход автотрофных организмов к пара
зитизму в результате (щ^ее или менее случайных обстоятельств, 
как это имеет место у цветковых паразитов.

Различия путей эволюционного развития, приводящих к пара
зитизму, находят свое отражение в многообразии форм паразити
ческих отношений.

Паразитические отношения, так же как и отношения симбиоти
ческие, могут выражаться в различной степени приспособленности 
партнеров и утери паразитом способности к самостоятельному су
ществованию. Наряду с облигатными паразитами, не способными 
существовать вне живых клеток растения-хозяина, имеются полу- 
сапрофитные организмы, хорошо развивающиеся на мертвом суб
страте. Эти крайние формы связаны рядом переходных типов.

Большое разнообразие наблюдается также и в степени агрес
сивности паразитических организмов. В природе встречаются все 
переходы от паразитов, приводящих пораженные растения к пол
ной гибели, до организмов, паразитизм которых приносит лишь 
незначительный ущерб растению-хозяину, находящемуся с ними 
в отношениях, близких к симбиотическим.

Различия между степенью паразитизма, степенью агрессивнос
ти определяются в основном способом питания, присущим парази
ту, и связаны со степенью его специализации.

Наиболее совершенной формой паразитизма микроорганизмов 
на высших растениях признается истинный, или облигатный, пара
зитизм. Облигатные паразиты способны питаться лишь за счет жи
вых клеток растения и не могут развиваться на каком-либо пита
тельном субстрате, кроме растения-хозяина, специфического для 
данного паразита. Поскольку с прекращением жизни клетки отми
рает и проникший в нее паразит, выделение паразитом высокоак
тивных токсических веществ было бы губительным не только для 
растения-хозяина, но и для самого паразита. В силу этого воздей
ствие на обмен веществ растительной клетки, оказываемое истин
ным паразитом, должно быть более мягким, что требует большой 
приспособленности всех процессов, протекающих в тканях гетеро- 
трофа, к обмену веществ растения. Естественно, что облигатные 
паразиты являются высокоспециализированными организмами, 
способными поражать только определенные виды, а иногда и сорта 
растений. Растение, поражаемое облигатным паразитом, должно 
быть мощным и жизнеспособным, чтобы паразит, зависящий от 
существования растения, мог достигнуть репродуктивной стадии.

Противоположный характер отношений складывается между 
растением и паразитом, относящимся к группе полупаразитов, или 
полусапрофитов. Паразиты этого типа не способны проникать в 
живую клетку и питаются за счет тканей, предварительно убитых 
их токсическими выделениями. Обязательным условием такого 11
11 З ак . 151 329



воздействия на растение является способность микроорганизма 
синтезировать высокотоксические вещества, а также набор экстра- 
целлюлярных ферментов, позволяющих паразиту превращать ве
щества, находящиеся в убитых растительных клетках, в доступную 
для усвоения форму. Такие паразиты не обладают, как правило, 
узкой специализацией и способны поражать большое количество 
разнообразных растений. Поскольку успех заражения зависит от 
гибели растительных тканей, вызванной вмешательством парази
та, паразиты этого типа легче всего поражают растения ослаб
ленные, с пониженной жизнеспособностью.

Эти крайние типы паразитизма связаны между собой большим 
количеством переходных форм. Сплошь и рядом один и тот же 
микроорганизм на различных фазах развития характеризуется 
различными способами питания.

Специализация, свойственная паразитическим организмам и в 
особенности облигатным паразитам, выражается в дифференциа
ции вида паразита на отдельные расы, приуроченные к определен
ным видам растения-хозяина. Дальнейшее продолжение процесса 
дифференциации приводит к возникновению биотипов паразитов. 
Во многих случаях отдельные расы паразитов оказываются спо
собными поражать лишь определенные органы и ткани растения. 
Так, например, некоторые расы овсяной головни локализуют свое 
развитие на тычинках, некоторые расы ячменной головни — на 
цветках и т. д.

Важно подчеркнуть, что обычно различия между расами пара
зита выражаются не в морфологических особенностях, а в способ
ности поражать ту или иную разновидность хозяина.

Большая приспособляемость и пластичность, характерная для 
гетеротрофных микроорганизмов, является причиной того, что вы
водимые селекционерами сорта, устойчивые к заболеваниям, 
быстро теряют устойчивость. В селекционной практике известно, 
что примерно раз в 10 лет приходится заменять прежние устойчи
вые сорта новыми.

Совершенствование взаимоотношений между организмами яв
ляется в эволюционном отношении прогрессивным, поскольку оно 
способствует выживаемости и распространению вида, связано с 
появлением ряда новых физиологических функций. Одновременно 
развитие симбиотических, так же как и паразитических, свойств 
нельзя не признать регрессивным, поскольку оно неминуемо свя
зано с исчезновением ряда функций и морфологическим упроще
нием организмов, с утерей способности к самостоятельному су
ществованию, с все большим связыванием судьбы одного вида с 
судьбой другого вида. Согласно Ф. Энгельсу, «главное тут то, что 
каждый прогресс в органическом развитии является вместе с тем 
и регрессом, ибо он закрепляет одностороннее развитие и исклю
чает возможность развития во многих других направлениях»'. 1

1 Ф. Э н г е л ь с .  Диалектика природы. М., Госполитиздат, 1955, стр. 249.
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ФИЗИОЛОГО-БИОХИМИЧЕСКАЯ ХАРАКТЕРИСТИКА 
ФИТОПАТОГЕННЫХ МИКРООРГАНИЗМОВ

Особенности питания

Для познания сущности паразитизма, так же как и для изуче
ния защитных реакций растения, необходимо иметь достаточно 
полное представление о физиолого-биохимических особенностях 
фитопатогенных микроорганизмов, о характере их питания и пу
тях воздействия этих организмов на ткани высших растений.

Характер использования различными патогенными грибами тех 
или иных питательных веществ варьирует в весьма широких преде
лах; он определяется исторически сложившейся приспособленно
стью этих организмов к определенным видам растений, к химичес
кому составу и анатомо-морфологическим особенностям их тка
ней.

Способность использовать широкое разнообразие питательных 
субстратов наблюдается у факультативных паразитов, в особен
ности у тех, которые не в состоянии входить в симбиотические от
ношения с клетками растения и распространяются лишь по тканям, 
предварительно убитым токсическими выделениями гриба.

Факультативные паразиты образуют большое количество разно
образных ферментов, основная часть которых выделяется ими в 
окружающую среду. В число экстрацеллюлярных ферментов вхот 
дят многочисленные ферменты, расщепляющие и переводящие в 
легко усвояемую форму различные питательные вещества расти: 
тельной клетки, — белки, полимерные формы углеводов, пектино
вые вещества, глюкозиды и ряд других соединений.

Большое влияние на состав выделяемых грибом ферментов 
оказывают особенности состава тканей растения, к которому адап
тирован данный микроорганизм. Например, микроорганизмы, па
разитирующие на тканях, богатых жировыми веществами, образу
ют значительные количества липазы. Грибы, паразитирующие на 
древесных породах, способны использовать лигнин и дубильные вег 
щества.

Помимо выделения ферментов в окружающую среду, микро
организмы могут воздействовать на питающий их субстрат путем 
контакта. Подобное действие может зависеть от ферментов, лока
лизованных на поверхности клеток. Существует предположение 
(Бивзшап, 1957), что системы, синтезирующие экстрацеллюлярные 
ферменты, также имеют поверхностную локализацию.

Активность и качественный состав выделяемых ферментов из
меняются в онгогенезе грибов. Известно, что споры при прораста
нии обладают относительно низкой ферментативной активностью. 
По мере развития гриба наступают изменения в ферментативном 
аппарате — расширяется число образующихся ферментов и воз
растают их активность и количество. По достижении стадии спо
рообразования активность ферментов гриба резко снижается.
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Исследования ферментативного аппарата факультативных па
разитов не представляют больших трудностей, поскольку грибы, 
относящиеся к этой группе, могут выращиваться на искусственных 
средах. Значительно усложняется проведение такого изучения в 
случае облигатных паразитов, способных развиваться лишь в жи
вой ткани. В. Ф. Купревич (1940) применил для этой группы мик
роорганизмов метод определения ферментативной активности у 
прорастающих спор. Получаемые при этом данные нельзя признать 
полными, поскольку ферментативный аппарат на протяжении раз
вития микроорганизмов ни количественно, ни качественно не ос
тается постоянным. Тем не менее сравнение прорастающих спор 
факультативных и облигатных паразитов позволило установить, 
что последние значительно менее богаты ферментами. Купревич 
считает, что протеолитические ферменты и амидазы, не обнаружен
ные им у облигатных паразитов, оказывают особенно разрушитель
ное действие на растительные клетки. Отсутствие или их незначи
тельная активность у облигатных паразитов приводит к тому, что 
внедрение последних в ткани растения-хозяина не вызывает у него 
резких нарушений в обмене веществ.

Хорошая вооруженность экстрацеллюлярными ферментами поз
воляет факультативным формам микроорганизмов использовать в 
качестве источников углерода и азота самые разнообразные орга
нические вещества. Вместе с тем микроорганизмы этой группы хо
рошо развиваются и на средах, содержащих только неорганиче
ский азот, однако способность к усвоению различных соединений 
азота неодинакова у разных видов грибов.

Для жизнедеятельности грибов, как и для любого другого орга
низма, необходимы различные минеральные элементы, в частности 
микроэлементы. Потребность грибов в микроэлементах в большой 
мере определяется тем, что вещества, относящиеся к этой группе, 
либо непосредственно входят в состав молекулы ряда ферментов, 
либо выполняют роль коферментов. Подробные сведения о роли 
минеральных элементов в жизни грибов можно найти в ряде сво
док (см., например, Беккер, 1963).

Изучение потребности грибов в биологически активных вещест
вах показывает, что многие представители грибной микрофлоры 
являются в этом отношении автотрофными. Некоторые авторы 
(Leonian a. Lilly, 1938) делят грибы на две группы — синтезирую
щие вещества, стимулирующие рост, и потребляющие их из внеш
ней среды.

В обзоре работ по питанию грибов Штейнберг (Steinberg, 
1950) указывает, что, по имеющимся экспериментальным данным, 
грибы являются автотрофными в отношении витаминов А, Д, Е и 
К, а также рибофлавина, аскорбиновой кислоты, фолиевой кисло
ты и витамина В12. В некоторых случаях для развития грибов не
обходимы инозит и гипоксантин. Наиболее часто встречается по
требность грибов в тиамине, биотине и пиридоксине.
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ДЫХАНИЕ И ОКИСЛИТЕЛЬНЫЕ СИСТЕМЫ

Среди организмов, относящихся к грибам, нет облигатных анаэ
робов — все они в той или иной степени аэробны. Хорошая аэра
ция, как правило, ускоряет развитие грибов. Однако отдельные 
представители низших грибов обладают ферментативными систе
мами, способными при недостатке кислорода осуществлять различ
ные типы брожений и накапливать разнообразные промежуточные 
соединения (см. сводку Фостера, 1950). Эти свойства, как известно, 
широко используются в промышленности.

Общая дыхательная активность мицелия достигает высоких ве
личин. Так, согласно С. П. Костычеву (1907), максимальное дыха
ние двухдневной культуры Aspergillus niger на хинной кислоте 
равняется 1874 мл С 02 на 1 г сухого веса мицелия за 24 ч, т. е.оно 
в 7—10 раз выше интенсивности дыхания листьев зеленых расте
ний. Данные такого порядка можно получить для высших растений 
лишь при изучении дыхания клеток меристемы. Интенсивность ды
хания мицелия меняется с возрастом культуры.

В качестве дыхательного субстрата грибы способны использо
вать самые разнообразные соединения.

В условиях достаточной аэрации грибы окисляют углеводы до 
конечных продуктов распада — С 02 и Н20.

Вовлечение гексозы в окислительный метаболизм может осуще
ствляться различными путями. Относительное значение гликолити- 
ческого пути в Дыхании фитопатогенных микроорганизмов еще не
достаточно изучено. Аэробное окисление пирувата, образовавшего
ся в результате гликолиза, идет через цикл трикарбоновых кислот. 
Дегидрогеназы, катализирующие реакции этого цикла, найдены у 
различных грибов. В уредоспорах листовой ржавчины пшеницы 
обнаружены кислоты трикарбонового цикла — янтарная, молочная, 
лимонная, малоновая и аконитовая (Stapel, 1957). Однако вовлече
ние гексозы в цепь окислительных превращений может осущест
вляться и другим путем — гексозомонофосфатным. Об этом гово
рят результаты опытов с глюкозой, меченной С14 по первому и ше
стому атому, а также данные о присутствии в мицелии и спорах 
различных грибов дегидрогеназ глюкозо-б-фосфата и 6-фосфоглю- 
коновой кислоты. Для Fusarium solani и некоторых других грибов 
показано, что дыхание спор и мицелия различается по относитель
ной роли, принадлежащей в дыхании гексозомонофосфатному и 
гликолитическому путям окисления.

У Agrobacterium tumefaciens основным путем расщепления и 
окисления глюкозы является система Эмбдена—Дудорова (глюко
за глюкозо-6-P -»- Р-глюконовая кислота 2-кето -3-дезокси- 
6-Р-глюконовая кислота). Меньшее значение имеет пентозофос- 
фатный путь и наименее активен путь гликолитический (Vardanis 
a. Hachster, 1961).

Завершающий этап окисления катализируется различными ок- 
сидазами — цитохромоксидазой, полифенолоксидазой и лакказой,
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флавиновыми оксидазами. В окислительных процессах некоторых 
грибов принимает участие пероксидаза.

Соотношение активности отдельных окислительных ферментов 
не остается постоянным на протяжении жизненного цикла грибов. 
Для растений установлено, что завершающий этап окисления ката
лизируется в их тканях одновременно несколькими оксидазами, от
носительное значение которых изменяется в зависимости от фазы 
развития растения и состояния факторов среды (Арциховская и 
Рубин, 1955; Рубин, 1955).

Наличие у зеленых растений многокомпонентной системы окси- 
даз может рассматриваться как важное приспособительное свой
ство, отвечающее специфическим особенностям строения этих ор
ганизмов и условиям среды, к которым приурочена их жизнедея
тельность. С этими особенностями должна быть в значительной 
степени связана способность зеленых растений существовать в ус
ловиях непрерывной смены температуры, освещения, влажности 
и других факторов среды.

Фитопатогенные грибы, так же как высшие растения, не способ
ны регулировать условия внутренней среды, в которых протекают 
их жизненные процессы. Следовательно, можно думать, что и у 
этих организмов многокомпонентность завершающего этапа окис
ления может иметь существенное значение для приспособления ды
хания к изменяющимся условиям среды.

О существовании аналогичных закономерностей у грибов ука
зывают данные о том, что в погруженных гифах Aspergillus, нахо
дящихся в условиях затрудненной аэрации, функционирует глав
ным образом цитохромная система (Tamiya, 1942). Цитохромо- 
ксидаза способна проявлять свои каталитические функции при 
весьма низком парциальном давлении кислорода (см., например, 
Green, 1940; Арциховская и Рубин, 1955) . Наряду с этим в воздуш
ных гифах основная роль в активировании молекулярного кислоро
да принадлежит флавопротеиновым оксидазам, активность кото
рых непрерывно возрастает при повышении концентрации кислоро
да (James a. Beevers, 1950).

Приведенные материалы позволяют заключить, что высокая 
пластичность и приспособляемость, присущая фитопатогенным гри
бам, в значительной степени связана с особенностями их фермен
тативного аппарата, благодаря которым эти организмы способны 
использовать в качестве энергетического и пластического материа
ла разнообразные химические соединения. Наряду с этим, важным 
средством, обеспечивающим микроорганизмам возможность осу
ществлять паразитический образ жизни, являются продукты жиз
недеятельности, токсичные для тканей хозяина.

ПРОДУКТЫ Ж ИЗНЕД ЕЯТЕЛЬНОСТИ

Факультативные паразиты выделяют в окружающую среду по
мимо разнообразных ферментов вещества, оказывающие токсиче
ское воздействие на клетки растения-хозяина. Бесклеточные филь
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траты жидкой среды после роста на ней паразитических микроор- • 
ганизмов вызывают у растений симптомы соответствующего забо
левания. Одновременно можно наблюдать изменения в обмене ве
ществ, характерные для тканей, пораженных данным паразитом.

Химическая природа токсических веществ, образуемых пато
генными микроорганизмами, разнообразна. Среди них-имеются ор
ганические кислоты. Так, например, высокой фитотоксичностью 
обладает альтернариевая кислота (продукт метаболизма Alterna- 
ria solani) — ненасыщенная двухосновная кислота, эмпирическая 
формула которой С21Н30О18. Действие ее, зависящее, по-видимому, 
от ß-дикарбонильной группировки (Braun а. Pringle, 1959), строго 
специфично — она подавляет прорастание семян растений, принад
лежащих к семейству Solanaceae, значительно меньше влияет на 
проростки растений, принадлежащих к другим семействам, и не 
влияет на рост бактерий. Однако вирулентность Alternaria не кор
релирует с количеством синтезируемой грибом альтернариевой 
кислоты, что может служить указанием на присутствие в выделе
ниях этого гриба наряду с альтернариевой кислотой и других ве
ществ, обладающих токсическим действием.

Большое значение в выделениях патогенных грибов принадле
жит белку и продуктам его распада. Высокая токсичность Phytium 
irreguläre по отношению к свекле обусловлена белковоподобным 
веществом, которое проникает в растение с транспирационным то
ком и вызывает интоксикацию листьев (Brandenburg, 1950).

Существенная роль в токсичности выделений грибов может 
принадлежать амидам, аминокислотам, мочевине и аммиаку.

Токсическим началом в выделениях многих грибов и фитопато
генных бактерий являются полисахариды, вызывающие потемнение 
и закупорку сосудов и урядание растений. Имеются указания, что 
действие полисахаридов неопеЦифично и определяется лишь разме
ром молекулы (Gäumann u. Jaag, 1950). Однако исследования 
полисахаридной фракции токсинов Phytophthora infestans (Савель
ева и Рубин, 1963) и Botrytis cinerea (Аксенова и Рубин, 1964) по
казали, что действие этих полисахаридов строго специфично и не 
связано с размером молекулы.

В составе выделений грибов встречаются также значительные 
количества так называемых промежуточных продуктов обмена. 
С достоверностью обнаружены этиловый спирт, ацетальдегид, аце
тон и ряд других веществ, причем строение многих из них еще не 
определено.

Токсическое действие патогенных микроорганизмов, как прави
ло, обусловлено не одним каким-либо компонентом, а одновремен
ным действием нескольких токсических веществ, ответственных за 
различные симптомы заболевания. С большой наглядностью это 
видно на наиболее изученном из токсинов, токсине Fusarium lyco- 
persici Sacc., вызывающем болезнь увядания томатов.

В выделениях F. lycopersici обнаружено три токсичных вещест
в а — ликомаразмин, фузариновая кислота и вазинфускарин.
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Дипептид ликомаразмин имеет предположительно следующее 
строение:

,сн.h2noc— сн2
I / " 118

НООС—CH—NH—СО—СН2—NH—С—ОН
\ х ю н

Значительно большей токсичностью, чем свободный ликома
размин, обладает для томатов его комплекс с железом. Ликомараз
мин ответствен за образование некрозов на кончиках и периферии 
листьев томатов, поражённых фузариозным вилтом (Саишапп, 
ЫаеМ^оШ и. АНевсЬег, 1950).

Фузариновая кислота представляет собой 5-бутилпиколиновую 
кислоту. Пиколиновая кислота (а-.пирйдинкарбоновая кислота), 
входящая в молекулу фузариновой кислоты, токсичнее последней 
и, по-видимому, является действующим началом этого соединения.

сн8сн2сн2сн2—А А.

% /N
Фузариновая кислота

соон ^ J coo h

N
Пиколиновая кислота

Способность образовывать в искусственной культуре фузарино- 
вую кислоту и ее дериват — дегидрофузариновую кислоту, обнару
жена у шести видов Fusarium. Токсичность кислоты связана с силь
ным осмотическим воздействием, оказываемым ею на протоплазму 
растительных клеток уже в концентрации 2,8 - 10—5 М (Gäumann, 
1957). Кроме того, фузариновая кислота инактивирует порфирин- 
содержащие ферменты растения-хозяина (Tamari a. Kaji, 1954). 
Внешне действие фузариновой кислоты проявляется в образовании 
некрозов между жилками листа.

Как ликомаразмин, так и фузариновая кислота действуют лишь 
на восприимчивые сорта. По-видймому, именно Влиянием этих сое
динений и определяется Возможность внедрения и распространения 
паразита (Winstead a. Walker, 1954).

Третье токсическое вещество F. lycopersici получило название 
вазинфускарин (Gäumann, Stoll u. Kern, 1953). Его химическая 
природа не установлена, но на основании физико-химических 
свойств авторы относят вазинфускарин к специфическим фермен
тным белкам. Вещество это вызывает типичные признаки вилта то
матов — покоричневение и закупорку проводящих сосудов.

Перечень биологически активных веществ, синтезируемых пато
генными микроорганизмами, не ограничивается перечисленными 
группами соединений. Известно, что Claviceps purpurea, возбуди
тель спорыньи ржи, образует целый ряд алкалоидов, являющихся
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производными лизергиновой кислоты. Возбудитель увядания арбу
зов— Fusarium oxysporum тиёит, образует токсическое вещество 
фитонивеин, относящееся к стеринам и имеющее формулу С29Н46О2 
(Hiroe a. Nisimura, 1956). Из культуры Endothia parasitica выделе
ны биантрахинон, получивший название скирина, с эмпирической 
формулой QoHigOw и диапбртин Ci3HhOs. Оба эти соединения 
вызывают увядание молодых растений томатов.

Разнообразию состава токсических веществ, выделяемых мик
роорганизмами, вполне соответствует многообразие форм воздей
ствия, оказываемого этими веществами на растение. Однако меха
низм воздействия отдельных токсических соединений на процессы,, 
протекающие в клетках растения-хозяина, исследован лишь для 
некоторых веществ; но и в этих случаях имеющиеся данные нельзя 
признать исчерпывающими.
, Интересны данные о влиянии, оказываемом на обмен веществ, 

растения-хозяина токсином фитопатогенной бактерии Pseudomo
nas tabaci, паразитирующей на листьях табака. При заражении 
этой бактерией на листовой пластинке табака появляется малень
кое некротическое пятно, вокруг которого образуется кольцо не
кротизированной ткани диаметром 1—2 см. Пятно это свободно от 
бактерии и является результатом действия токсина. Брауну с со
авторами (Braun, 1950; Wooley, Schaffner a. Braun, 1955) удалось, 
показать, что действие токсина сводится к нарушению метионино- 
вого обмена. Действующее начало Pseudomonas tabaci представля
ет собой, по-видимому, лактон о-лактиламино-р-гидрокси-е-амино- 
пимеловой кислоты, являющейся антиметаболитом метионина.

СН8 о сн3
1 II 1
S С О сн11
сн21 CH-NH- 1-с=о
1сн2

1
НС— он1

1C— nh2
1
сн21

со2н
1
сн2

Метионин I
НС—NH,

со2н
Токсин

Лишая клетки растения-хозяина этой важнейшей аминокисло
ты, служащей донатором метальных групп, токсин тем самым на
рушает нормальный ход обмена веществ и вызывает последующую' 
гибель тканей.
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Из работ, посвященных механизму действия на растительные 
ткани грибных токсинов, следует отметить целую серию интерес
ных исследований, проведенных главным образом в лаборатории 
Гоймана. В 1952 г. Гойман с сотрудниками (Gäumann, Kern u. 
Sauthoff, 1952) обнаружил, что ликомаразмин образует комплекс 
с железом, находящимся в протоплазме растения-хозяина. Было 
высказано предположение (Deuel, 1954), что токсины фитопатоген
ных микроорганизмов образуют с ионами металлов так называе
мые металлхелаты—циклические комплексные соединения, в ко
торых ион металла принимает участие в образовании кольца. При 
этом ион или молекула «хелатообразователя» имеет одну или бо
лее активных групп, фиксирующих ионы металла. В качестве при
мера можно привести образование хелата бифункциональным 
анионом гликокола с медью:

СО------ О ч / Ш 2— с н 2
Cu2+ +  2NH2—СНа—COO- 1 >Си< |

сн2— ш /  х 0 ------СО
Металлхелаты отличаются большой стабильностью и рядом 

свойств, определяющих их биологическое значение.
Многие вещества, встречающиеся в живой клетке, обладают 

хелатообразующей способностью, в частности хелатообразовате- 
лями являются известные антибиотики. Химическое строение ток
синов Fusarium lycopersici показывает, что как ликомаразмин, так

и фузариновая кислота могут об
разовывать хелаты.

Способность связывать тяже
лые металлы, имеющие большое 
значение для ферментативной де
ятельности клеток, определяет по
вреждающее действие, оказывае
мое токсинами на ткани растений. 
Модельный хелатообразователь 
(этиленндиамин-тетраацетат нат
рия) вызывает на молодых расте
ниях томатов повреждения, сход
ные с повреждениями от ликома- 
размина. Добавление к раствору 
испытуемого вещества ионов ме

таллов, содержащихся в томатном растении (в виде золы), либо 
хлористого железа значительно снижает его токсичность (рис. 51). 
Авторы приходят к выводу, что одной из причин токсичности лико- 
маразмина является его хелатообразующая способность. Однако 
способность ликомаразмина связывать необходимые растению ио
ны тяжелых металлов не является единственным свойством, обу
словливающим его токсичность.

Согласно Гойману, заслуживает большого внимания вызывае
мая ликомаразмином перегрузка определенных частей растения

то 2000 то еооо от т
Зала, мгт

Рис. 51. В лияние возрастаю щ их к о 
личеств золы  том атны х растений на 
степень у вяд ани я  проростков том атов, 
вы званного ликом аразм ином  (но 

О а и т а п п  а. ЫаеРИоШ )
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железом (Gäumann, Naef-Roth u. Kern, 1955). Воднорастворимый 
комплекс ликомаразмина с железом при помощи транспирацион- 
ного тока попадает в листья, где вследствие малой стабильности 
распадается, вызывает отравление листовой ткани железом.

Одной из причин токсичности выделений многих фитопатоген- 
ных грибов является вызываемое содержащимися в них вещества
ми увеличение водопроницаемости клеток растения. Эксперимен
тально установлено (Bachmann, 1957), что повышение проницае
мости плазмы, вызываемое фузариновой кислотой, зависит от вхо
дящего в состав последней пиридинового кольца и присуще также

Рис. 52. В лияние возрастаю щ их концен- Рис. 53. В лияние возрастаю щ их коли- 
траций  ф узариновой кислоты  на водо- честв пиридина на водопроницаем ость 
проницаем ость клеток эпидерм иса Якоео Бриоёиа (1) и Ш аео(2)  (поВ асЬ -

пиридину и многочисленным его производным — различным пико- 
линовым и никотиновым кислотам и др. (рис. 52, 53). Наиболее 
сильное влияние на водопроницаемость оказывают производные 
пиридина в концентрации 10-7—10-8 М; дальнейшее увеличение 
концентраций приводит к снижению токсичности. Однако действие 
этих веществ не является строго специфичным.

Помимо токсических веществ выделения паразитов содержат 
разнообразные ферменты, функции которых не ограничиваются од
ним лишь разложением сложных органических соединений и их 
превращением в легко усвояемую микроорганизмами форму.

Экзоферменты патогенных организмов являются, по-видимому, 
весьма важной составной частью токсина; во всяком случае они 
способны вызвать ряд симптомов заболевания, близких к эффекту, 
вызываемому токсином в целом.

Многие болезнетворные микроорганизмы растворяют клеточ
ные стенки растений при помощи цитазы и гемицеллюлазы (см. 
сводку Лапке, 1949). Однако особенно большое значение как фак

( / )  и проростков том атов (2) (по G ä 
u m an n )

m an n )
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тор деструкции тканей растения-хозяина имеют лектолитические 
ферменты.

Торнберри (Thornberry, 1938) считает, что у патогенных мик
роорганизмов, внедрению которых предшествует растворение кле
ток растения-хозяина, протопектиназа должна рассматриваться 
как основной разрушающий агент.

Пектиновые ферменты, выделяемые возбудителями фузариозно- 
го вилта томатов, расщепляют пектиновые вещества клеток парен- 
химатических обкладок сосудов. При этом освобождаются феноль
ные вещества, претерпевающие окислительную конденсацию до 
темноокрашенных продуктов — меланинов, вызывающих покорич- 
невение сосудов. Образующаяся же под действием пектинметил- 
эстеразы полигалактуроновая кислота, диффундирующая в сосуды, 
образует нерастворимые пектаты кальция, которые закупоривают 
проводящие пути.

Вопрос о влиянии, оказываемом пектиновыми ферментами ин
фекционных организмов на ткани растения-хозяина, подробно рас
сматривается в работах Вуда и Штамана (Wood, 1959).

Приведенные материалы позволяют заключить, что токсическое 
действие, оказываемое микроорганизмами на ткани растения-хо
зяина, является результатом одновременного и многостороннего 
влияния различных физиологически активных веществ, среди кото
рых существенная роль принадлежит ферментам.

Материалы эти относятся исключительно к факультативным па
разитам, вопрос же 0 способности облигатных паразитов синтези
ровать токсические вещества и о составе этих веществ пока остает
ся открытым. Известно, что облигатные паразиты способны питать
ся только за счет живых клеток растения, с которыми они, по край
ней мере на начальных фазах заболевания, находятся в отно
шениях, близких к симбиотическим. Можно думать поэтому, что 
выделение облигатными паразитами сильнодействующих токсиче
ских веществ отнюдь не было бы полезным виду в борьбе за су
ществование. Наоборот, имеются данные о том, что на начальных, 
фазах развития облигатные паразиты могут оказывать на растение 
стимулирующее воздействие, что должно, в свою очередь, положи
тельно влиять на развитие паразита.

Многие фитопатогенные микроорганизмы выделяют в окружаю
щую среду вещества, стимулирующие разрастание тканей расте
ния-хозяина— образование галлов, опухолей и т. п. На основании 
результатов ряда экспериментальных работ можно заключить, что 
на первых этапах заболевания разрастание тканей вызывается 
ростовыми веществами, выделяемыми возбудителем инфекции. 
Причиной дальнейшего разрастания тканей является, по-видимому, 
общее нарушение гормональной деятельности пораженной ткани 
под влиянием выделений паразита (см. сводку Braun, 1962).

Повышение содержания ауксинов наблюдается и при заболе
ваниях, не связанных с разрастанием тканей, например при пора
жении ржавчиной (см. Daly, 1958).
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Большой интерес вызывают стимуляторы роста, выделяемые 
возбудителем болезни проростков риса Fusarium moniliforme 
(совершенная стадия этого гриба носит название Gibberella fujiku- 
roi). Рядом японских авторов (Yabuta, Kambe, a. Hayashi, 1934; 
Seta a. Sumiki, 1952 и др.) установлено, что гриб этот образует 
группу соединений — гиббереллины, гиббереллиновая кислота, 
представляющих собой производные гибберена (1,7-диметил- 
флуорен).

Природа стимулирующего действия гиббереллинов на рост рас
тительных тканей окончательно не выяснена. Имеется предполо
жение (Pilet, 1957), основанное на исследовании действия смеси 
гиббереллинов А и X на оксидазу ß-индолилуксусной кислоты, что 
в основе действия этой группы стимуляторов лежит защита имею
щихся в растительных тканях ауксинов от окисления. Вместе с 
тем многие авторы считают, что действие гиббереллинов подобно 
действию ауксинов.

В настоящее время на гиббереллин обращено большое внима
ние, поскольку это вещество начали применять для ускорения рос
та и повышения урожайности ряда культурных растений.

К активным веществам, образуемым патогенными грибами, от
носятся также антибиотики, являющиеся матеральной основой яв
лений антагонизма между различными гетеротрофами. Способность 
синтезировать антибиотики, особенно резко выраженная у почвен
ных микроорганизмов, представляет собой важный фактор в борь
бе за существование вида.

К настоящему времени получено большое количество экспери
ментальных данных о влиянии почвенной микрофлоры на заболе
вания растений, в особенности на болезни подземных частей расте
ния. Так, заражение корней злаковых растений Helminthosporium 
sativum, Ophiobolus graminis и Fusarium culmorum существенно 
тормозится почвенной микрофлорой. Устойчивость различных дву
дольных растений к Ophiobolus graminis также определяется ми
коризой ризосферы.

Вместе с тем известны случаи, когда почвенная микрофлора 
стимулирует развитие болезни.

Широкие исследования в области антагонизма почвенных мик
роорганизмов и взаимоотношений последних с растениями ведутся 
Н. А. Красильниковым и его сотрудниками (Красильников, 1953, 
1955,1958).

Антагонистическое действие, оказываемое отдельными предста
вителями почвенной микрофлоры на различные фитопатогенные 
микроорганизмы, может быть использовано в целях борьбы с бо
лезнями растений как путем обогащения почвы микробами-антаго- 
нистами, так и путем применения антибиотических веществ в ка
честве лечебных препаратов. Оба эти метода при дальнейшей их 
разработке смогут найти широкое применение в практике сель
ского хозяйства.
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ВЛИЯНИЕ УСЛОВИИ СРЕДЫ НА РАЗВИТИЕ И ОБМЕН ВЕЩЕСТВ 
МИКРООРГАНИЗМОВ

Обязательным условием для прорастания спор многих патоген
ных грибов является присутствие капельной воды, что установлено 
для Puccinia coronata, Colletotrichum trifolii, Sclerotinia fructicola 
и др. Вместе с тем споры многих видов грибов могут прорастать 
лишь в присутствии водяных паров, а капельножидкая вода в этом 
случае лишь тормозит прорастание.

Степень насыщения воздуха водяными парами, необходимая 
для прорастания, неодинакова для спор различных видов грибов. 
Так, споры Perenospora nicotianae требуют для прорастания 
100%-ной влажности. Вместе с тем некоторые виды Erysiphe могут 
прорастать при влажности воздуха, близкой к нулю. Способность 
поглощать влагу при таком низком ее содержании в окружающей 
среде обусловлена свойственным спорам чрезвычайно высоким 
осмотическим давлением. В подавляющем большинстве случаев 
для успешного прорастания спор атмосфера должна быть в тече
ние нескольких часов насыщена водяными парами. На протяжении 
этого времени должно произойти набухание споры, образование 
ростовой трубки и начаться проникновение первичной гифы внутрь 
растения.

Прорастание спор, попавших в находящуюся на поверхности 
растения «инфекционную каплю», происходит успешнее, если спо
ры взвешены на поверхности капли. Это связано прежде всего с 
тем, что прорастающие споры испытывают большую потребность в 
кислороде, который необходим даже покоящимся спорам.

Большое влияние на развитие патогенных микроорганизмов 
оказывает температура. Оптимальные температуры прорастания 
спор располагаются для большинства грибов в пределах 15—30° С, 
хотя споры отдельных видов могут прорастать при температуре 
ниже 0°С, например Sporotrichum carnis. Температуры, оптималь
ные для прорастания спор, могут сильно отличаться от темпера
турных оптимумов развития гриба; так, наилучшее развитие Puc
cinia antirrhini происходит между 36 и 40° С, тогда как оптимум 
прорастания спор расположен при 10° С.

Действие температуры на степень поражаемости растения опре
деляется влиянием, которое этот фактор оказывает не только на 
развитие микроорганизма, но и на количество выделяемых им ток
синов, на количество и активность синтезируемых паразитом фер
ментов. Важным фактором является также воздействие, оказывае
мое температурой на устойчивость растения-хозяина. Из кривых, 
представленных на рис. 54, видно, что в условиях пониженных тем
ператур образование паразитическими грибами ферментов проте
кает интенсивнее, чем в интервалах более высоких температур. 
Можно также убедиться в том, что температурный оптимум дейст
вия ферментов приближается к верхнему пределу развития гриба.
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Различные микроорганизмы неодинаково относятся к измене
ниям температурных условий, в связи с чем по-разному изменяет
ся их вирулентность, а следовательно, и поражаемость растений.

Так же неодинаково отношение различных микроорганизмов 
к свету, причем потребность в освещении может изменяться в ходе 
развития. Вопрос о зависимости развития грибов от факторов 
среды рассматривается, например, в сводке 3. Э. Беккера (1963).

При изучении влияния, оказываемого условиями среды на раз
витие грибов, необходимо иметь в виду высокую пластичность, 
свойственную этим организмам. Примером подобной пластичности 
может служить способность грибов приспосабливаться к неблаго
приятным условиям существования, вырабатывать исключительную 
устойчивость, в частности, к токсическим веществам, к неблаго
приятной концентрации водород
ных ионов. Границы pH, в кото
рых может осуществляться рост 
многих грибов, очень широки. Так,
Fusarium Uni растет в интервале 
pH от 1,84 до 12,0.

Большую выносливость прояв
ляют некоторые грибы к алкалои
дам и другим токсическим вещест
вам. Botrytis cinerea, например, 
может нормально развиваться на 
средах, содержащих до 2,5% ни
котина, до 2% атропин сульфата и 
до 4% хинина.

Пластичностью грибов объяс
няются явления адаптации к фун
гицидным веществам. Так, при изучении действий фунгицидов на 
различные виды рода Alternaria, вызывающих гибель проростков 
пшеницы, было найдено, что с течением времени применявшийся 
фунгицид перестает действовать на возбудителя болезни, тогда как 
не применявшиеся ранее фунгициды оказываются токсичными (Gat- 
tani, 1954).

С наибольшей четкостью способность микроорганизмов приспо
сабливаться к изменяющимся условиям.существования выявляется 
в адаптации их к различным источникам питания, осуществляю
щейся путем образования так называемых «адаптивных фермен-

50 °С

Рис. 54. Схематическое изображение 
влияния температуры на образование 
и деятельность ферментов паразити

ческого гриба:
/  — эффект действия гриба, 2 — количество 
фермента на единицу сухого веса гриба, • 
сухой ь вес мицелия гриба (по Сашпап)

ТОВ».
Карстрем (Karström, 1938) предложил деление ферментов на 

конституционные (образуемые организмом независимо от состава 
питательной среды) и адаптивные (образуемые в присутствии соот
ветствующего субстрата). В настоящее время механизм образо
вания адаптивных, или, по современной терминологии, индуциро
ванных, ферментов можно считать в основных чертах выясненным. 
Формулируя сущность регуляторных механизмов биосинтеза, 
Дэвис (1964) подчеркивает, что индуцируемость или конститутив-

343



ность синтеза ферментов не является следствием серьезных раз
личий в механизме синтеза белка, а отражает определенное состоя
ние регуляторного аппарата. Вещество, вызывающее синтез 
индуцированного фермента — индуктор (либо субстрат действия 
фермента, либо соединение, близкое к нему по конфигурации мо
лекулы), не играет существенной роли в самом процессе синтеза 
белка. Роль индуктора заключается в участии наряду с репрес
сором в регулировке процесса синтеза ферментного белка.

Помимо специфических субстратов на образование ферментов 
большое влияние оказывают другие факторы среды — температу
ра, условия освещения.

Способность микроорганизмов изменять характер ферментатив
ного аппарата под воздействием окружающих условий несомненно 
имеет большое значение для степени пластичности этих организ
мов, для их способности к выживанию в широких пределах колеба
ния факторов среды. Несомненно, что для приспособляемости к 
обмену веществ растения-хозяина, как и для уровня патогенности 
микроорганизмов в целом, образование адаптивных ферментов име
ет едва ли не решающее значение.

Способность к образованию адаптивных ферментов связана, не
сомненно, со способностью патогенных микроорганизмов приспо
сабливаться к новым для них растениям, с образованием новых ви
рулентных рас.

Подобная приспособляемость является одним из важных 
средств, с помощью которых патогенные грибы преодолевают со
противляемость растительных тканей. Результатом подобной при
способляемости является выщепление новых рас, способных пора
жать ранее устойчивые сорта. Селекционерам хорошо известно, 
что сорта культурных растений, иммунные к какому-либо заболе
ванию, сохраняют свою устойчивость, как правило, лишь неболь
шое число лет. Потеря устойчивости такими сортами объясняется 
не изменением природы сорта, а появлением новой расы паразита. 
Так, выведенные в Белоруссии в 1942—1944 гг. сорта льна, устой
чивые против ржавчины, стали поражаться ржавчиной в результа
те появления новой физиологической расы этого паразита (Земит,
1954).

Приспособление паразитических организмов к новым устойчи
вым сортам растений известно не только для болезнетворных гри
бов. Хорошим примером подобного приспособления является исто
рия появления новых рас заразихи. Известно, что селекция под
солнечника на заразихоустойчивость, начатая в Советском Союзе 
вскоре после Октябрьской революции, была весьма успешна, и 
уже в 1926 г. казалось, что проблема борьбы с заразихой решена. 
Однако вскоре все новые иммунные сорта оказались полностью 
поражаемыми заразихой. Причина подобной «потери устойчиво
сти» заключается в следующем: распространение иммунных форм 
подсолнечника, создав неблагоприятные условия для развития 
имевшейся расы паразита, вызвало вынужденное приспособление
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отдельных особей заразихи, развитие и усовершенсвование ко
торых привело в конце концов к появлению новой, более агрессив
ной расы паразита. Старая же раса исчезала по мере распростра
нения сортов, устойчивых к ней.

В результате быстрой приспособляемости паразитических мик
роорганизмов выводимые селекционерами устойчивые сорта раз
личных культурных растений, как правило, теряют устойчивость за 
сравнительно небольшое количество лет, что заставляет не пре
кращать селекционную работу и выводить все новые устойчивые 
сорта.

Подводя итоги, необходимо подчеркнуть, что одной из харак
тернейших особенностей микроорганизмов является высокая плас
тичность. Основой этой пластичности служат изменения характера 
и интенсивности биохимических процессов, возникающие в ответ 
на разнообразные внешние воздействия.

Обмен веществ у микроорганизмов изменяется не только под 
воздействием физико-химических факторов среды. Не меньшее 
влияние оказывают качество питательного субстрата, свойства и 
состояние питающего растения, онтогенез самого микроорганизма.

Все явления, возникающие под влиянием условий среды, регу
лируются одним из основных законов, управляющих развитием ор
ганического мира,—приспособлением к условиям существования.

Способность организмов к приспособлению нельзя ни на мину
ту забывать при решении задач, связанных с растительным имму 
нитетом. Без учета большой приспособляемости и измейчивости 
микроорганизмов невозможно проникнуть в сущность сложной кар
тины взаимодействия паразита и растения-хозяина и составить пра
вильное представление о природе растительного иммунитета.



ФИЗИОЛОГИЯ БОЛЬНОГО РАСТЕНИЯ

Инфицированное растение представляет собой качественно но
вый организм, физиолого-биохимические свойства которого не яв
ляются результатом простого суммирования процессов, протекаю
щих в клетках растения-хозяина и паразита. Новые качества 
возникают как следствие взаимного влияния партнеров, во многом 
изменяющего характер обмена веществ каждого из них.

Возникающее при заболевании растения-хозяина изменения в 
обмене веществ далеко не однотипны. Они различаются не только 
по интенсивности, но в ряде случаев могут иметь и противополож
ное направление. Характер изменений химических и физиологиче
ских свойств растения при заболевании зависит от ряда причин, 
важнейшими из которых являются: 1) биологические особенности, 
характер питания и вирулентность паразита; 2) особенности обме
на веществ и степень устойчивости растения-хозяина; 3) интенсив
ность инфекции и фаза развития заболевания; 4) условия среды.

ИЗМЕНЕНИЯ ФИЗИКО-ХИМИЧЕСКИХ СВОЙСТВ ПРОТОПЛАЗМЫ

Заболевание растений, как правило, сопровождается суще
ственными изменениями физико-химических свойств протоплазмы. 
Одной из наиболее характерных сторон этих изменений является 
увеличение проницаемости пограничных слоев плазмы, выражаю
щееся в увеличении экзосмоса неорганических солей и органиче
ских соединений из клеток. Повышение проницаемости больных 
растений наблюдали многие авторы. А. Я. Кокин (1948), изучая 
физиологические изменения, вызываемые ржавчиной у растений 
пшеницы, нашел, что вымываемость органических веществ у боль
ных растений возрастает до 500%.

Изменения физико-химического состояния протопласта проис
ходят не только в результате заболевания, но и под воздействием 
токсинов патогенных микроорганизмов. Так, фузариновая кислота 
и ликомаразмин вызывают у листа томатов патологическое повы
шение проницаемости протоплазмы клеток (Ыпзкепз, 1955).
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Влияние инфекции сказывается на различных свойствах прото
пласта— электропроводности, состоянии клеточных органоидов и 
их количестве и т. д. В качестве примера можно привести некото
рые данные, характеризующие изменения в протоплазме капусты 
под воздействием токсина Botrytis cinerea. Как видно из данных 
табл. 71, инфильтрация токсина снижает структурную вязкость 
протоплазмы и различным образом влияет на набухаемость кле
точных органоидов — размеры ядра уменьшаются, а размеры пла
стид увеличиваются. Изменения эти сильнее выражены у неустой
чивого сорта № 1.

Т а б л и ц а  71
Влияние инфильтрации токсина Botrytis cinerea на состояние протопласта 

капусты (в % от соответственных данных для проб, инфильтрированных водой) 
(по Рубину и Ладыгиной 1964; Аксеновой, 1964)

С о р т

Протопласт
Амагер | № 1 | Амагер | J* 1

часы действия токсина:

2 1 24 1 2 24

Структурная вязкость прото
плазмы ............................... 100 70 25

Размеры ядра................ . . 97 92 89 87
Размеры п ласти д ................ 114 109 118 132

Изменения физико-химических свойств протопласта в целом, 
как и отдельных его структур, представляют собой результат ряда 
процессов, катализируемых различными ферментами. В свою оче
редь, для деятельности ферментативного аппарата клетки одним 
из решающих факторов является состояние клеточных органоидов 
и структура протопласта. Таким образом, воздействие токсинов, 
выделяемых паразитом, вызывает целую цепь взаимообусловлен
ных изменений физико-химических свойств и метаболических функ
ций протопласта. Характер этих изменений определяется, помимо 
свойств патогенного агента, биологическими особенностями рас
тительной ткани, степенью ее восприимчивости и резистентности.

ВОДНЫЙ РЕЖИМ

Как правило, заболевание растений сопровождается более или 
менее значительным обезвоживанием тканей. Однако симптомы 
нарушений водного баланса и их причины не одинаковы при отдель
ных заболеваниях.

Гойман (Оаишапп, 1954) различает две основные причины поте
ри воды больными растениями — усиление транспирации, связанное 
с повреждением поверхностных тканей растения, и нарушение по
ступления воды вследствие повреждения корней или сосудистой си
стемы.
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Одной из причин уменьшения проходимости проводящих путей 
является разрастание мицелия паразита в полости сосудов, кото
рое, однако, не может полностью прекратить движение воды 
(рис. 55).

Причиной частичной закупорки сосудов служат также токсиче
ские выделения паразита. Под их влиянием клетки сердцевинных 
лучей образуют в полости сосудов своеобразные выросты — тил- 
лы, заполняющие иногда значительную часть объема сосуда. Не ме
нее существенную роль играет и возникающее под влиянием фер
мента паразита расщепление пектиновых веществ, заключенных в 
прилегающих к сосудам клетках. Из поврежденных клеток осво-

Рис. 55. Гифы гриба в сосудах стебля хлопчатника, зараженного УегИсИИит
(по Радиевичу)

бождаются фенольные вещества, окисляющиеся и конденсирую
щиеся до меланинов. Вместе с коллоидным раствором пектата 
кальция продукты окисления дубильных веществ образуют в сосу
дах темноокрашенные студнеобразные пробки.

В результате изменений в проводящей системе, вызываемых 
возбудителями увядания, транспирационный ток значительно за
медляется, что не является, однако, единственной причиной 
увядания. Под воздействием токсина увядания — ликомараз- 
мина, клетки растения выделяют большое количество воды, посту
пающей в транспирационный ток. При этом основная роль в 
явлениях увядания принадлежит не потере воды, а снижению 
осмотического давления клеток. Вследствие нарушения полупро
ницаемости протоплазмы осмотически активные вещества клеток 
поступают вместе с водой в транспирационный ток, и клетки теряют 
тургор. Отмечено, что увядание растений под влиянием ликома: 
размина может наступать даже в атмосфере, насыщенной влагой 
(Оаитапп и. Лаад, 1947).

Действие фузариновой кислоты на водообмен растений во мно
гом сходно с действием ликомаразмина.
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Понижение транспирации может иметь серьезное повреждаю
щее действие, особенно в условиях жаркого климата, вследствие 
перегрева растения, чем вероятно, и обусловлено преимуществен
ное распространение болезней увядания в южных районах.

На интенсивность транспирации влияют не только болезни увя
дания, но, как правило, и другие заболевания, однако направления 
этих изменений не всегда однотипны. Усиление транспирации по
мимо влияния паразита на шроницаемость протоплазмы может 
определяться также повреждением покровных тканей и изменением 
характера устьичных движений. Поражение листьев томатов бу
рой пятнистостью (вызываемой С1айозрогшт }и1шип) увеличивает 
отверстость устьиц и нарушает нормальный ритм устьичных дви
жений. Одновременно заметно снижается устойчивость устьиц к 
высоким температурам (табл. 72).

Т а б л и ц а  72
Влияние повышенной температуры на ширину устьичной щели 

у здоровых и пораженных СШозропит /иЬит (по Дворецкой, Пыриной 
и Феоктистовой, 1959)

% устьиц с шириной устьичной щели, мк

Условия опыта Состояние листьев
1 »6—3,3 3,3-4,8 4,8-6,6 выше 6,6

10 ч при 20°С здоровые 24,3 14,8 3,2 0
» зараженные 23,4 13,8 31,8 26,4

10 ч при 41°С здоровые 46,0 17,4 0 0
» зараженные 0 0 2,2 97,8

Вместе с тем при некоторых заболеваниях происходит сниже
ние транспирации, которое может зависеть от различных причин — 
от закупорки проводящих сосудов листа и устьичных отверстий ги
фами гриба (мильдью винограда), от замещения губчатой парен
химы листа тканью, лишенной межклетников, от сокращения 
количества устьиц (ржавчина листьев яблони), от уменьшения 
транепирационной поверхности вследствие развития некротических 
пятен или отмирания части листового аппарата.

Иного типа действие на водообмен растения оказывают поли
сахариды, являющиеся составной частью многих токсинов. Веще
ства этого типа вызывают механическую закупорку межмицелляр
ных пространств клеточных стенок и конечных разветвлений сосу
дов. В результате нарушаются обе стороны водообмена (поступле
ние и отдача воды) и наступает необратимое увядание при почти 
не изменяющемся содержании воды в растении.

Нарушения водного баланса растения, вызванные заболеванием, 
могут сами по себе служить причиной изменения характера обмена 
веществ пораженного растения. Обезвоживание клеток изменяет 
направление и интенсивность различных биохимических процес-
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сов — развивается распад полимерных соединений, ослабляются и 
прекращаются синтетические процессы.

Таким образом, нарушения водного режима клеток растения, 
возникающие под воздействием паразита, являясь одним из основ
ных симптомов для ряда заболеваний, существенно изменяют ха
рактер биохимических процессов в пораженных тканях, и служат 
тем самым основной причиной гибели растения-хозяина.

ФОТОСИНТЕТИЧЕСКАЯ АКТИВНОСТЬ

Заболевание растений сопровождается значительным ослабле
нием их фотосинтетической активности, что может быть вызвано 
разнообразными причинами. При многих заболеваниях, вызывае-

ся содержание хлорофилла (в процентах от контроля), как это по
казано, например, А. Я. Кокиным (1948) для овса, пораженного
р ж а в ч и н о й :

Поражение

слабое среднее сильное

4/ІХ 79 80 10
И /IX 68 35 15

Рис. 56. Фотосинтез листьев дуба здоро
вых (7) и пораженных МісгозрИаега аїр- 

Ігіїоісіез (2) (по Купревичу)

мых факультативными парази 
тами, интенсивность фотосинте
за снижается вследствие ча
стичного отмирания листовой 
ткани. При мучнистой росе ас
симилирующая поверхность ли
ста покрывается налетом мице
лия, что уменьшает освещен
ность и не может не отразиться 
на фотосинтезе (рис. 56). Под 
воздействием большинства фи
топатогенных грибов снижает
ся количество хлорофилла в 
листе. Чем сильнее степень по
ражения, тем больше снижает-

Уменьшение -содержания хлорофилла связано с разрушением 
хлоропластов, происходящим под воздействием паразитических 
микроорганизмов.

Однако при некоторых заболеваниях количество хлорофилла в 
тканях, окружающих очаг инфекции, повышается. Это наблюдает
ся, например, вокруг места спороношения при поражении злаков 
ржавчинными грибами.

Менее изучен вопрос о влиянии инфекции на содержание жел
тых пигментов листа. Сведения о снижении процента каротина при 
некоторых заболеваниях не получили подтверждения. При пораже
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нии осота ржавчиной В. Ф. Купревич (1947) наблюдал, что, наря
ду со значительным разрушением хлорофилла, возрастает количе
ство желтых пигментов, особенно каротина. Однако это возраста
ние вряд ли можно приписать новообразованию желтых пигментов 
в клетках растения-хозяина. Известно, что гифы ржавчины и в 
особенности споры имеют яркооранжевую, желто-коричневую и 
т. п. окраску, которая обусловлена высоким содержанием желтых 
пигментов и, в частности, каротина.

Частичное разрушение хлорофилла, вызванное влиянием фито
патогенных грибов, не является единственной причиной ослабления 
фотосинтеза — инфекция искажает и ингибирует биохимический 
аппарат фотосинтеза. Так, например, в хлоропластах, изолирован
ных из листьев растений, пораженных вирусом табачной мозаики, 
подавлена реакция Хилла и понижена активность окислительного 
фосфорилирования (2аШш а. ЛадепскиТ, 1960). Кроме того, боль
шое значение имеют общая дезорганизация процессов синтеза и 
оттока, несбалансированность действия отдельных ферментатив
ных систем, зависящая от влияния токсических выделений парази
та, нарушения водообмена и т. д.

Степень подавления фотосинтетического процесса зависит в 
большей мере от фазы развития заболевания и от силы поражения, 
а также от свойственного паразиту типа питания. При заболева
ниях, вызванных факультативными паразитами, снижение фото- 
синтетической активности растения начинается уже с начала забо
левания и прогрессирует по мере развития последнего. Заражение 
облигатными паразитами на протяжении скрытого периода и пер
вых фаз заболевания может не сказаться на фотосинтетической 
активности растения, а в некоторых случаях даже активировать 
ассимиляцию.

Эти данные хорошо согласуются с особенностями питания, свой
ственными облигатным паразитам. Приспособленность последних 
к питанию только за счет живых клеток находит свое яркое выра
жение в том, что истинные паразиты в начале своего развития мо
гут даже оказывать некоторый стимулирующий эффект, обеспе
чивая тем самым наиболее благоприятные условия для своего раз
вития. Таким образом, воздействие фитопатогенных микроорганиз
мов на фотосинтетическую активность растения весьма разнооб
разно. Здесь может наблюдаться как значительная стимуляция 
процесса, так и полная приостановка фотосинтеза. Характер воз
действия, оказываемого паразитом на фотосинтетическую деятель
ность растений, зависит от особенностей паразита, силы пораже
ния, фазы развития заболевания, условий среды и других факто
ров.

УГЛЕВОДНЫЙ ОБМЕН

Характер изменений, вызываемых грибными заболеваниями в 
составе и содержании углеводов растительных тканей, определяет
ся целым рядом факторов. Для вегетирующих растений большое
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значение имеет влияние, оказываемое паразитом на фотосинтети- 
ческий процесс, от которого в значительной степени зависит общее 
содержание углеводов в растении. Не меньшую роль играет интен
сивность потребления углеводов паразитом, а также самим расте
нием в связи с активированием окислительных процессов, вызван
ных инфекцией. Кроме того, результатом заболевания являются 
изменения в передвижении углеводов — нарушение оттока из асси
милирующих органов вследствие повреждения сосудистой системы 
либо приток пластических веществ к очату инфекции.

Изменения качественного состава углеводов определяются дея
тельностью гидролитических ферментов, выделяемых паразитом в 
ткани растения-хозяина, а также изменениями активности соб
ственных карбогидраз растения под влиянием паразита.

Количественные и качественные изменения углеводного ком
плекса больного растения зависят от биологических особенностей 
партнеров — растения-хозяина и паразита, от фазы и силы заболе
вания и от условий среды. Понятно, что под воздействием столь 
многочисленных и разнообразных факторов изменения в углевод
ном обмене больных растений могут носить многообразный и иног
да противоположный характер. Вместе с тем, необходимо отметить, 
что господствующей тенденцией является истощение больного рас
тения в отношении углеводов и преобладание в нем процессов де
полимеризации сложных форм запасных углеводов, что неодно
кратно отмечалось рядом авторов (Купревич, 1947; Кокин, 1948 
и др.).

Распад резервных форм углеводов в особенности характерен 
для растений, пораженных факультативными паразитами, облада
ющими мощными гидролитическими ферментами. Кроме того, ток
сины этих паразитов активируют гидролазы растения-хозяина. 
Увеличение активности инвертазы под влиянием токсина Botrytis 
cinerea при его введении в листовую ткань капусты методом ваку
ум-инфильтрации наблюдалось Е. В. Арциховской (1946). При этом 
активирование инвертазы достигает больших величин в тканях не
устойчивого сорта № 1 по сравнению с сортом устойчивым. Наряду

Т а б л и ц а  73
Влияние инфильтрации токсина Botrytis cinerea на углеводы листьев капусты 

(анализ через 5 дней после инфильтрации, содержание углеводов в % 
на сухое вещество) (по Арциховской, 1946)

Монозы Биозы+полиозы Клетчатка Сумма

Г руппа
Амагер № 1 Амагер № 1 Амагер № 1 Амагер № 1

Исходная . . 38,30 46,83 8,77 4,60 11,26 12,70 58,33 64,18
Токсин . . . 30,95 38,68 11,43 4,55 11,54 12,10 53,92 55,33
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с активированием инвертазы происходит подавление ферментатив
ного синтеза сахарозы, которое более четко выражено у неустой
чивого сорта. Однако угнетение синтетических процессов под влия
нием токсина наблюдается не во всех случаях. Как видно из дан
ных табл. 73, в листовой ткани капусты Амагер (устойчивый сорт) 
в результате инфильтрации токсина Botrytis происходит заметное 
возрастание количества сахарозы и неко
торое повышение содержания клетчатки, 
тогда как у неустойчивого сорта № 1 
содержание этих соединений сни
жается.

При поражении растений облигатны
ми паразитами также наблюдается умень
шение количества углеводов и возраста
ние активности карбогидраз. Однако в 
какой мере подобное активирование за
висит от деятельности ферментов парази
т а — неизвестно. Для фитофторы, разви
тие которой на картофеле происходит в 
первые дни по типу облигатных парази
тов, показано, что гриб этот не способен 
выделять амилазу (Сухоруков, 1952).
Вместе с тем заболевание фитофторой 
приводит к снижению -процента крахмала 
в клубнях и листьях.

В ряде случаев, особенно при заболе
ваниях, вызванных облигатными парази
тами, в пораженных тканях наблюдается 
усиленное накопление запасных форм 
углеводов. Например, было отмечено 
(Shaw, Brown a. Rudd-Jones, 1954), что, 
давая листьям пшеницы, пораженным 
мучнистой росой, 0,25%-ный раствор кси
лозы, меченой по С14, наблюдается кон
центрация радиоактивности на месте пус
тул (рис. 57). Зона повышенной радиоак
тивности точно соответствует зоне актив
ного синтеза крахмала клетками расте
ния-хозяина.

Совокупность литературных данных по 
углеводному обмену инфицированного растения приводит к выво
ду, что любое заболевание растения связано с усиленным расходом 
углеводов, как потребляемых паразитом, так и расходуемых клет
ками растения-хозяина на процессы обмена веществ, активируе
мые выделениями паразита. Вместе с тем конечный эффект, наблю
дающийся в количественном и качественном составе углеводов в 
отдельных органах и тканях пораженного растения, может быть 
различным.

Рис. 57. Радиография накоп
ления С14 в месте пустул 
Puccinia graminis tritici на 
пшенице. Зараженные листья 
получали 0,25%-ный раствор 
ксилозы = С 14 в течение 
165 мин. Светлые пятна — 
районы высокой радиоактив
ности (по Shaw, Brown а.

Rudd-Jones)
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ОБМЕН АЗОТИСТЫХ СОЕДИНЕНИИ

Имеющиеся в литературе данные по влиянию инфекции на азот
ный обмен растений показывают, что и в этом случае характер из
менений, наступающих в пораженном растении, может сильно ва
рьировать.

В ряде работ отмечалось, что в результате поражения патоген
ными грибами общее содержание азота в тканях растения умень
шается. Например, у растений пшеницы, пораженных бурой ржав
чиной, уменьшение количества азотсодержащих веществ происхо
дит не только в пораженных листьях, но и в молодых, непосредст
венно не затронутых инфекцией листьях, расположенных выше по 
стеблю (Нилова и Степанова, 1958).

Существенно изменяется при некоторых заболеваниях соотно
шение между белковой и небелковой фракциями азота, причем и 
эти изменения могут идти в противоположных направлениях. Так, 
заболевание овса ржавчиной приводит к снижению содержания 
белкового азота тем большему, чем сильнее поражение.

Одновременно возрастает количество аминокислот, особенно 
значительно на более поздних стадиях поражения (Кокин, 1948). 
Следует, вместе с тем, иметь в виду, что значительные количества 
азота потребляются самими микроорганизмами, поэтому при си
льном развитии инфекции содержание аминокислот в пораженной 
ткани может значительно понижаться.

Одним из факторов, вызывающих изменения в составе азотсо
держащих веществ растения-хозяина, являются протеолитические 
ферменты, выделяемые патогенными микроорганизмами. Однако 
активирование протеолитических процессов обнаруживается дале
ко не всегда (см., например, Купревич, 1947).

Очевидно, изменения азотного обмена в пораженной ткани оп
ределяются не только непосредственным воздействием ферментов 
паразита и потреблением последним азотсодержащих веществ. Не 
менее важным является влияние, оказываемое паразитом на общее 
физико-химическое состояние протоплазмы растительной клетки и 
на комплекс протекающих в ней процессов обмена веществ. В не
которых случаях клетки устойчивых растений реагируют на токси
ческие выделения паразита усилением синтетических процессов 
(табл. 74).

У устойчивого сорта Амагер под влиянием токсина Botrytis 
увеличивается содержание белка и падает количество растворимых 
форм азотистых соединений. Потребление последних паразитом 
было в этом опыте исключено, так как в изучавшейся листовой 
ткани мицелий гриба отсутствовал. У неустойчивого сорта в анало
гичных условиях происходит накопление растворимых форм азо
тистых соединений, при одновременном уменьшении количества 
белка. В дальнейшем накопление белка в результате заражения 
устойчивых растений было отмечено для батата, зараженного Сега- 
tocystis fimbriata (Akazawa а. Uritani, 1955 и др.).
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Таблица 74
Влияние инфильтрации токсина Botrytis cinerea на состав азотсодерж ащ их 

вещ еств листьев хранящ ейся капусты (в % на общий азот); время воздействия 
токсина — S суток (по Арциховской, 1946)

Сорт Инфильтрация
пробы

Белковый
азот

Аминный
азот

Амидный +  аммиачный 
азот

Амагер В О Д О Й 33,2 44,4 21 4
» Т О К С И Н О М 43,3 33,6 18,7

№  1 ВО Д О Й 19,7 48,7 29,2
» токсином 18,1 51,4 29,7

В пораженной ткани растения содержание белков может воз
растать за счет их синтеза паразитом из ассимилируемых им небел
ковых соединений клеток растения-хозяина.

Существенное влияние на азотный обмен больного растения 
могут оказывать возникающие в результате заболевания изменения 
в обмене углеводов. Так, углеводное голодание клеток, обусловлен
ное нарушениями фотосинтеза и использованием содержащихся в 
них углеводов гифами паразита, неизбежно должно привести к так 
называемому белковому дыханию, т. е. к расщеплению белка. Это
му способствуют также вызываемые паразитом нарушения струк
туры протопласта, приводящие, как правило, к активированию 
протеолитических процессов.

Имеется ряд указаний, что инфекция вызывает изменения не 
только в соотношении между белком и продуктами его распада, 
но также и в составе аминокислот в пораженных тканях, Так, на
пример, состав свободных аминокислот изменяется в клубнях кар
тофеля, пораженного готикой (Берштейн, Фотюк и Оканенко, 
1958). Обнаружив значительное изменение аминокислотного соста
ва белка у пораженных стеблевой ржавчиной растений пшеницы, 
Шоу (Shaw, 1959) высказал предположение, что в патологических 
условиях ферментные системы, участвующие в азотистом обмене 
растения, могут изменяться.

Изменение количества отдельных аминокислот при заражении 
может зависеть от их окисления, как это показано Б. А. Рубиным 
и Т. М. Ивановой (1959) для капусты, пораженной Botrytis cinerea. 
Процесс окисления аминокислот в тканях, пораженных Botrytis, 
имеет существенное защитное значение: вопрос этот рассматри
вается подробно в разделе об иммунитете.

В числе соединений, возникающих в пораженной инфекцией 
растительной ткани при распаде белка, особое значение придается 
аммиаку. Аммиак, являясь составной частью выделений многих 
патогенных грибов, образуется также и в клетках пораженных рас
тений. Содержание аммиака и мочевины повышается в листьях
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растений пораженных ржавчиной (Гречушников, 1936; Овчаров,
1937).

Накопление аммиака (9—10 мкг% на сырой вес) в листьях ка
пусты при заражении Botrytis cinerea отмечено в опытах Б. А. Ру
бина и Т. М. Ивановой (1959); наблюдалось это только у устойчи
вого сорта капусты (Амагер). Авторы установили, что накопление 
аммиака зависит не от образования его гифами паразита, а от про
цессов, протекающих в клетках растения. Накопление аммиака 
представляет собой, по-видимому, одно из проявлений защитных 
реакций устойчивых тканей капусты.

Среди изменений, вносимых инфекционным агентом в метабо
лизм азотсодержащих веществ, важная роль должна принадле
жать качественным изменениям белка. Например, в клубнях карто
феля, пораженных раком, в 4—5 раз возрастает относительное со
держание щелочнорастворимых белков и повышается содержание 
неизвлекаемого белкового азота (Оканенко, Берштейн, и Рейнгардт, 
1964). Качественно изменяются белки батата, зараженного Сега- 
tocystis fimbriata (Uritani а. Stahmann, 1961; Kawashima a. Uritani,
1963). В этих работах, так же как и в ряде других исследований, 
установлено, что среди белков, синтезируемых в инфицированной 
ткани, важное место принадлежит белкам ферментов и клеточных 
органоидов, что подробнее будет рассмотрено ниже.

Экспериментальный материал, накопленный за последнее деся
тилетие, указывает на большую сложность и многообразие измене
ний, вызываемых инфекцией в обмене азотсодержащих соединений 
растения-хозяина.

ДЫХАНИЕ

В подавляющем большинстве случаев заболевание растения, по 
крайней мере на начальных фазах, сопровождается более или ме
нее значительным активированием дыхательного газообмена. Как 
правило, с момента заражения начинается постепенное усиление 
дыхательного газообмена, вслед за чем дыхательная активность 
инфицированных тканей падает. Падение это двоякого характера. 
В ряде случаев оно отражает отмирание тканей и заканчивается 
гибелью пораженного органа или целого растения. В случае же 
устойчивых объектов ослабление дыхательной активности являет
ся выражением преодоления инфекции и возвращения окислитель
но-восстановительного обмена к исходному нормальному состоя
нию.

Динамичность процесса активирования дыхания больного рас
тения и является причиной противоречивых данных, получаемых 
различными авторами для одних и тех же объектов. Это становит
ся ясным при рассмотрении, например, кривых дыхания листьев 
овса, в разной степени пораженного ржавчиной (рис. 58). При сла
бом поражении листьев их дыхание по сравнению с дыханием ли
стьев здоровых значительно активируется; сильное поражение, на
оборот, подавляет дыхательную активность листа.
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Степень активирования дыхания при заражении может быть 
очень различна, что зависит от ряда причин и в первую очередь от 
природы инфекционного начала и от характера растительной тка
ни. Так, некоторые заболевания, приводящие к сокращению по
верхности дышащих тканей, не могут вызвать значительного акти
вирования дыхательного процесса даже в начале заболевания. На
пример, снижается интенсивность дыхания у листьев, пораженных 
эпифитными микроорганизмами, покрывающими поверхность лис
та и затрудняющими поступление кислорода в листовую ткань.

Рис. 58. Интенсивность дыхания листьев овса, здорового (/) и слабо 
(2), средне (5) и сильно (4) пораженного ржавчиной. Определения в 

10—11 ч утра (по Кокину)

Значительное возрастание интенсивности дыхания хранящихся 
плодов вызывается рядом факультативных паразитов. Так, дыха
ние груш при поражении МопШа возрастает в 8 раз (Schneider- 
ОгеШ, 1911), дыхание лимонов, пораженных Pénicillium digitatum, 
усиливается более чем в 9 раз (Haller, Rose, Lutz a. Harding, 1945).

Активирование дыхательного газообмена при взаимодействии 
с патогенными микроорганизмами связано с изменениями актив
ности окислительных ферментов.

Активирование пероксидазы наблюдается в тканях растений 
при многих заболеваниях — при вилте хлопчатника, раке картофе
ля, при заражении капусты Botrytis cinerea и т. д. Возрастание 
активности полифенолоксидазы отмечено для картофеля, заражен
ного фитофторой, для хлопчатника, зараженного вертициллезным 
вилтом, при фузариозном вилте томатов и в ряде других случаев.
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У пшеницы при заболевании ржавчиной, так же как у томатов при 
фузариозе, возрастает активность аскорбиноксидазы. Активирова
ние цитохромоксидазы и аденозинтрифосфатазы обнаружено у 
батата, пораженного черной гнилью, активирование дегидрогеназ 
при вирусном заболевании табака (подробнее см. Рубин и Арци- 
ховская, 1960).

Некоторые авторы считали, что источником активирования ды
хательного газообмена пораженных тканей является дыхание пато
генного микроорганизма (Schneider-Orelli, 1911; Maresquelle 1928).

Однако эта точка зрения была опровергнута дальнейшими экс
периментальными исследованиями. Убедительные данные были по
лучены' для пшеницы, пораженной мучнистой росой Erysiphe gra- 
minis (Allen a. Goddard, 1938). Путем удаления эпидермиса вместе 
с заключенным в нем грибом авторы установили, что поглощение 
большей части кислорода зависит от активирования окислитель
ных процессов в клетках мезофилла листа, расположенных в не
посредственном соседстве с пораженным эпидермисом, но инфек
цией не затронутых. С дыханием же паразита связано от Vs до '/з 
общего количества поглощенного кислорода. Эти данные показы
вают, что активирование окислительной системы растения-хозяина 
может иметь место не только в результате заражения клеток, 
но и вследствие проникновения в клетки, непосредственно инфек
цией не затронутые, каких-то веществ из пораженной ткани.

Активирование окислительных процессов, сходное с наблюда
емым при заражении, можно вызвать путем введения в здоровую 
ткань раствора токсина, что показано на примере токсина Botrytis 
cinerea. Степень активирования дыхания листовой ткани капусты 
возрастала с увеличением времени действия токсина:

Время после инфильтрации
токсина в часах 0 4 22
Дыхание инфильтрированных
проб в % от контроля 102,1 117,8 148,8

и достигала в отдельных случаях более 200%. Одновременно на
блюдалось и соответствующее возрастание активности пероксида- 
зы (Арциховская и Рубин, 1937; Четверикова, 1952). ОЙгслитель- 
ная активность тканей увеличивается под воздействием токсина 
сильнее у устойчивого сорта, аналогично тому, что наблюдается 
при непосредственном контакте с паразитом.

Какова природа активирования дыхательного газообмена за
раженных тканей? Является ли оно действительно ответной реак
цией клеток хозяина на физиологическое раздражение, вызванное 
инфекцией, либо оно обусловлено окислительными ферментами па
разита, находящимися в пораженных клетках и способными, кроме 
того, диффундировать в окружающие клетки, непосредственно ин
фекцией не затронутые?

Как уже указывалось, в листовой ткани капусты, зараженной 
Botrytis, существенно возрастает активность пероксидазы. Иссле
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дование окислительной системы Botrytis показало, что гриб этот 
практически лишен пероксидазной активности. Таким образом, ак
тивирование пероксидазы происходит в этом случае исключительно 
за счет ферментов растения-хозяина.

Аналогичные данные были получены для корней моркови, по
раженных грибом Phoma rostrupii. Гриб этот не образует полифе- 
нолоксидазы, однако в тканях, непосредственно прилегающих к 
зараженному участку корня, активность фермента существенно 
возрастает, достигая в ряде случаев 700—900% от исходной актив
ности (Хандобина и Озерецковская, 1959).
. Основываясь на этих примерах, можно считать, что активиро
вание окислительных процессов в зараженной растительной ткани 
является в первую очередь результатом специфической реакции 
раздражимости, свойственной устойчивым формам растения-хо
зяина.

С этой точки зрения интересны исследования дыхания растений, 
пораженных вирусом, поскольку вирусы не обладают ферментной 
системой и, следовательно, самостоятельным дыханием. Заражение 
табака мозаичной болезнью существенно повышает интенсивность 
дыхания. Это повышение при значительном накоплении вируса до
стигало 32% от контроля. Вирусные заболевания повышают окис
лительную активность тканей свеклы, картофеля и т. д.

Различия между дыханием больной и здоровой тканями каса
ются не только количественной стороны процесса. Инфекция при
водит также к серьезным качественным изменениям ферментатив
ного аппарата дыхания. Работами последних лет показано, что в 
результате инфекции могут изменяться основные пути окисления 
дыхательного субстрата. Окисление фосфорилированной гексозы 
может идти по меньшей мере тремя путями. Аэробное окисление 
осуществляется либо путем превращений, связанных с циклом ди- 
и трикарбоновых кислот, либо гексозомонофосфатным путем. 
Анаэробный, гликолитический путь использования молекулы гек- 
созы*¥§кже не исключен в аэробных условиях при доступе кисло
рода к растению. В ряде случаев установлено, что процессы ана
эробного распада дыхательного субстрата в инфицированных тка
нях активируются.

Под влиянием инфекции уменьшается1 значение цикла трикар
боновых кислот. На некоторых объектах показано, что подавление 
активности цикла ди- и трикарбоновых кислот компенсируется 
активированием гексозомонофосфатного пути, причем в качестве 
активатора выступают ростовые гормоны. Вопрос об изменении 
путей окисления в пораженных тканях будет подробнее рассмотрен 
в следующем разделе.

В ряде случаев установлено, что у иммунных растений в резуль
тате заражения значительно возрастает роль полифенолоксидазы, 
пероксидазы и флаволротеиновых оксидаз. Подробнее вопрос этот 
разбирается в разделе «Природа иммунитета растений».

Большой интерес представляют данные об энергетике дыхания
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пораженных растительных тканей. Дыхание растительных тканей 
до встречи с инфекцией лимитируется, согласно представлениям 
Аллена (Allen, 1953), медленной регенерацией аденозиндифосфор- 
ной кислоты. Это лишает клетку фосфатного акцептора и умень
шает также поступление неорганическго фосфора, необходимого 
для окислительного фосфорилирования. При заболевании происхо
дит разобщение дыхания « фосфорилирования, вызванное дейст
вием образуемых паразитом веществ. Известно, что многие вещест
ва, из которых наиболее изучен 2,4-динитрофенол, вызывают пода
вление эффекта Пастера и разобщают окисление и фосфорилиро
вание. Введение таких веществ в живые ткани приводит к заметно
му активированию дыхательного газообмена. Сходным действием 
обладают, согласно Аллену, « вещества, вырабатываемые инфекци
онными микроорганизмами.

Точка зрения Аллена нашла подтверждение в работах других 
авторов (Uritani a. Takita, 1953; Akazawa a. Uritani, 1955 и др.), 
изучавших влияние возбудителя черной гнили Ceratöstomella fimb- 
riata на окислительные процессы батата. Из пораженной ткани 
был выделен продукт патологического обмена — ипомеомарон, 
увеличивающий интенсивность дыхания здоровых растительных 
тканей на 30—50%. Вещество это действует подобно 2,4-динитро
фенолу, что выражается в подавлении сопряженного с дыханием 
фосфорилирования.

Нарушение окислительного фосфорилирования наблюдается 
не только при заболеваниях, вызванных низшими грибами. Анало
гичное влияние оказывает на растение заражение цветковыми па
разитами (Березнеговская, 1959).

При подавлении сопряженного с дыханием фосфорилирования 
энергия окисляемых веществ не может быть использована клеткой 
на синтетические и другие потребляющие энергию процессы и выде
ляется в виде тепла. Имеются указания на повышение температу
ры пораженных растительных тканей. Так, при измерении темпе
ратуры тканей картофельного клубня, зараженного Bacillus phy- 
tophthorus, обнаружено (Eglits, 1933), что наибольшее повы
шение температуры имеет место в точке внесения инфекции. По 
мере удаления от этой точки реакция становится все менее замет
ной. Ход изменения температуры соответствует изменениям интен
сивности дыхания больного клубня.

Имеющиеся данные по изменению температурного режима 
больных тканей наряду с прямыми определениями пастеровского 
эффекта и окислительного фосфорилирования у зараженных тка
ней, бесспорно указывают, что один из путей отрицательного дей
ствия, оказываемого инфекцией на живую ткань, состоит в разоб
щении дыхания и фосфорилирования.

Однако в настоящее время установлено, что энергетический 
метаболизм нарушается в основном при далеко зашедшем заболе
вании. Первые же этапы заболевания, в особенности у устойчивых 
форм растений, характеризуются активированием окислительного
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фосфорилирования, а также процессов, идущих с потреблением 
энергии. К таким процессам относится новообразование окисли
тельных ферментов (Uritani а. Stahmann, 1961; Рубин, Иванова и 
Давыдова, 1964), представляющее одну из причин увеличения ин
тенсивности дыхания инфицированных тканей. Большое значение 
для уровня окислительной активности и для увеличения энергети
ческой эффективности дыхания имеет синтез вещества клеточных 
структур, количество которых возрастает в зараженных клетках 
(Аксенова и Рубин, 1964).

Вполне вероятно, что в активировании окислительного метабо
лизма больного растения не малая роль принадлежит переходу 
ферментов в более активное состояние, одной из причин которого 
может быть изменение внутриклеточной локализации ферментов.

При рассмотрении процессов, возникающих в растительных тка
нях под влиянием патогенных микроорганизмов, следует учиты
вать, что растительная ткань представляет собой весьма неодно
родную гетерогенную систему. Она состоит из клеток, каждая из 
которых окружена оболочкой. Очень сложной является структура 
протопласта, в котором сосредоточено огромное количество орга
ноидов различных размеров и типов. В каждом из этих типов ин
гредиентов протоплазмы сосредоточены определенные каталитиче
ские системы и, следовательно, определенные звенья и группы про
цессов обмена веществ. Благодаря резко выраженной гетероген
ности, разнокачественное™ протопласта в нем одновременно мо
гут протекать самые разнообразные процессы, имеющие иногда 
прямо противоположное направление. Отсюда a priori ясно, что 
вызываемые заражением изменения в обмене, в том числе и изме
нения дыхания, должны иметь сложную, комплексную природу.

Одно из наглядных проявлений реакции растительной ткани 
на заражение состоит в активировании дыхательного газообмена. 
Нет сомнения, что этот общий эффект обусловлен различным и раз
нонаправленным воздействием паразита и продуктов его жизнеде
ятельности на отдельные звенья окислительной системы. При этом 
в различных участках одной и той же ткани могут одновременно 
иметь место как нарушения энергетического обмена, так и активи
рование процессов образования и использования богатых энергией 
соединений, одновременное усиление и синтетических, и гидролити
ческих процессов.

Еще большее разнообразие в реакции на заражение можно 
встретить при сравнении различных биологических систем, какими 
являются различающиеся по устойчивости растительные объекты, 
причем различия эти могут быть обусловлены как наследствен
ными свойствами (вид, сорт), так и фазой развития и условиями, 
в которых это развитие осуществляется.



ПРИРОДА ИММУНИТЕТА РАСТЕНИИ

Иммунитет растений во многом отличается от иммунитета жи
вотных. Различия начинаются с первой фазы заражения — проник
новения паразита внутрь организма хозяина. У животного этот 
процесс происходит, как правило, пассивно. Напротив, для проник
новения в растение возбудителю болезни в большинстве случаев 
приходится преодолевать барьер из кутинизированных покровных 
клеток, что требует от паразита особой активности уже на началь
ной фазе заражения. Дальнейшее распространение паразита по 
тканям растения также связано с преодолением механических пре
пятствий.

Одним из существенных различий между животным и расти
тельным иммунитетом является степень его лабильности, зависи
мости от условий существования.

Животные, в особенности теплокровные, обладают механизма
ми, позволяющими регулировать и поддерживать на стабильном 
уровне состояние различных факторов во внутренней среде. Основ
ное регуляторное значение принадлежит кровообращению и нерв
ной системе.

У растений, лишенных подобных возможностей, состояние вну
тренней среды колеблется в весьма широких пределах. В связи с 
этим изменчивость, зависящая от влияния среды, у растений вы
ражена несравненно сильнее, чем у животных.

Большая пластичность растительного организма находит свое 
выражение и в отношении устойчивости к заболеваниям. Извест
но, что условия выращивания растений существенно влияют на 
степень сопротивляемости инфекции.

Большое влияние на поражаемость растений оказывают усло
вия минерального питания. Отдельные элементы минерального пи
тания оказывают различное воздействие на формирование свойств 
сопротивляемости растения. Большое значение для повышения ус
тойчивости имеет калийное питание. Напротив, одностороннее азот
ное питание отрицательно влияет на устойчивость. Не менее важ
ным является снабжение растений микроэлементами. Еще в 1919 г.
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Н. И. Вавилов показал, что литию принадлежит существенная 
роль в устойчивости пшеницы к мучнистой росе. В дальнейшем 
установлено, что удобрение литием может полностью предотвра
тить заболевание ряда растений мучнистой росой. Внесение в почву 
меди значительно повышает устойчивость картофеля к фитофторе, 
цинк заметно влияет на устойчивость хлопчатника к фузариозному 
вилту. Большое значение для устойчивости ряда растений имеет 
иод и т. д. Значение минерального питания для иммунитета расте
ний определяется воздействием как отдельных элементов, так и 
определенного их сочетания на характер обмена веществ.

Большое влияние на направление биохимических процессов в 
растении оказывает оводненность ткани. Естественно, что водный 
баланс растительных тканей тесно связан с их устойчивостью. Еще 
в 1927—1928 гг. Б. А. Рубин показал, что увядшие, потерявшие 
тургор корни сахарной свеклы резко снижают устойчивость к зара
жению Botrytis cinerea. Сходная зависимость установлена для лу
ка. После уборки луковицы лежких сортов теряют воду значитель
но медленнее и экономнее, чем сорта, не выдерживающие длитель
ного хранения (Рубин, 1940).

Под влиянием водного дефицита снижается синтетическая ак
тивность растительных тканей (Сисакян, 1940). Это относится, 
в частности, и к синтезу веществ, принимающих участие в построе
нии барьерных тканей (см., например, Butin, 1957).

Однако значение высокой активности синтетических процессов 
не ограничивается образованием покровных тканей. В этом случае 
имеет место связь, охватывающая многие особенности строения и 
функции клетки и в первую очередь связь с окислительными про
цессами, дающими потребляемую при синтезах энергию.

Среди факторов, влияющих на обмен веществ, важная роль 
принадлежит температуре, характер воздействия которой неодина
ков для различных растений и изменяется в процессе развития рас
тения, отражая собой филогенетическую приспособленность расти
тельного организма к определенным климатическим условиям (Со
колова, 1949, 1951; Рубин, 1953; Арциховская и Рубин, 1954, 1955).

Температурные условия, влияя на биохимические процессы, про
текающие в растении-хозяине, сказываются одновременно и на ско
рости развития паразита и на его патогенности. Вследствие этого 
иногда трудно сделать правильные выводы о том воздействии, ко
торое оказывает температура на сопротивляемость растения. Для 
изучения связи, существующей между обменом веществ и способ
ностью растения развивать защитные реакции, особый интерес 
представляют опыты, в которых растения подвергались воздей
ствию определенных температур до заражения.

Н. А. Наумов (1951) установил, что растения яровой пшеницы, 
находившиеся в фазе кущения при температуре 8,7° С, оказывались 
в фазе колошения значительно более устойчивыми к заражению 
бурой ржавчиной, чем растения, подвергавшиеся в фазе кущения 
воздействию температуры 13,1—16,9° С. Очевидно, влияние темпе
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ратуры, к которой не приспособлена яровая пшеница в стадии ку
щения, искажает нормальный для этого растения обмен веществ 
и тем самым снижает способность сопротивляться инфекции.

Снижение устойчивости под влиянием температурных условий, 
не свойственных растению, наблюдалось и другими авторами 
(Dickson a. Holbert, 1928); было показано, что южное растение 
(кукуруза) легче заражается грибом Gibberella saubinetii при по
ниженных температурах, тогда как пшеница — при повышенных.

Зимнее хранение плодов и овощей производится при понижен
ных температурах, к которым адаптированы зимующие вегетатив

ные и генеративные органы ра
стений. В этом случае повыше
ние температуры неизбежно 
приводит к нарушению нор
мального хода биохимических 
процессов и к резкому сниже
нию устойчивости, что показано 
в ряде экспериментальных ра
бот.

Реакция на температуру 
комплекса хозяин—паразит 
может существенно отличаться 
от реакции растения и парази
та, взятых в отдельности. К та
кому выводу приходит Уокер 
(Walker, 1950), изучавший тем
пературную зависимость пора
жения огурцов Cladosporium 
cucumber inum. Оптимальный
рост паразита на агар-агаре до
стигается при 21° С, оптималь

ный рост растений огурца — при 25° С. Наибольшее же развитие 
болезни происходит при 17° С, что определяется, по мнению авто
ра, замедленным образованием пробковой ткани при этой темпера
туре, тогда как развитие паразита в этих условиях может проис
ходить еще с достаточной скоростью.

Влияние температуры на поражаемость одного и того же рас
тения различными возбудителями может быть в корне различ
ным, определяясь различными факторами. Так, если устойчивость 
клеточных стенок растения к растворяющему действию фермента 
играет, как видно из кривых, представленных на рис. 59, большую 
роль при поражении Gibberella, то устойчивость к Ophiobolus свя
зана с какими-то иными факторами.

Существенное воздействие на степень поражения растений ока
зывают также степень освещенности и длина светового периода, 
оказывающие, как известно, большое влияние на характер обмена 
веществ и на развитие растений. Так, Б. С. Мошков (1938) нашел, 
что растения черной смородины практически не поражаются ржав

Рис. 59. Влияния температуры почвы на 
болезни проростков пшеницы (схема) (по 

Сашпапп):
/ — ферментативная растворимость клеточных 
стенок проростков, росших при различных тем
пературах, 2 — процент проростков, пораженных 
аЬЬегеІІ а эаиЫпеШ, 3 — процент пророст
ков, пораженных ОркіоЬоІиз graminis, 4 —
скорость роста проростков при различных тем

пературах
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чиной при длине светового дня менее 11 ч и более 16 ч. Это не 
связано ни с окончанием вегетационного периода, ни с переходом 
растения в генеративную фазу, ни с анатомо-морфологическими 
признаками и определяется, по мнению автора, изменениями 
физиологического иммунитета растений.

Наблюдения над влиянием длины светового дня на степень пора- 
жаемости растений имеются для стеблевой ржавчины пшеницы, 
твердой головни пшеницы, корневой гнили ячменя и для ряда дру
гих растений. В настоящее время накоплен большой эксперимен
тальный материал о влиянии длины светового дня на степень по
ражаемое™ растений и на их чувствительность к токсическим 
выделениям возбудителей инфекции.

Серьезные сдвиги в ходе процессов жизнедеятельности клеток, 
вызываемые ионизирующей радиацией, находят отражение и в из
менении сопротивления растений, причем направление этих изме
нений зависит от дозы облучения и его длительности, от характера 
облученной ткани (см., например, Waggoner а. Dimond, 1956).

Интенсивность и направленность протекающих в растении био
химических процессов зависят не только от вида растения и усло
вий произрастания. Известно, что развитие растений связано с 
существенными изменениями ряда основных процессов обмена ве
ществ, что не может не отражаться и на характере взаимодей
ствия растительных тканей с патогенными микроорганизмами.

При рассмотрении вопроса о возрастной устойчивости растений 
надо иметь в виду, что в ряде случаев непоражаемость может 
определяться неблагоприятными условиями, создающимися для 
развития паразита во время прохождения растением той или иной 
фазы развития. Так, например, согласно Н. А. Сакварелидзе 
(1954), причина непоражаемости плодов и сеянцев яблони фито- 
фторозом (Phytophthora syrirtgue Klebahn) в течение лета в Гру
зии заключается в том, что оптимальное развитие этого гриба про
исходит при 14—18° С, тогда как при 30° С рост гриба вообще пре
кращается. Приуроченность развития гриба к относительно низ
ким температурам и лежит в основе наибольшей поражаемое™ 
фитофторозом сеянцев в марте, а плодов — в ноябре. П. И. Лопу- 
шинокий (1952) отмечает, что весной, при наступлении благоприят
ных условий, наблюдается массовый выход зооспор возбудителя 
рака картофеля Synchitrium endobioticum, причем происходит не 
только массовое возобновление, но и значительное накопление ин
фекции в почве. Массовый выход зооспор совпадает обычно с по
явлением всходов ранних посадок картофеля. Применение более 
поздних сроков посадки позволяет либо полностью избежать пора
жения растений раком, либо значительно его снизить.

Явления так называемого «ухода» растения от заражения не
редко трудно отличить от истинных изменений устойчивости, обу
словленных ходом развития растения или какими-то другими фак
торами.
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Фаза развития, на которой растение оказывается наиболее вос
приимчивым к заражению определенным возбудителем инфекции, 
зависит от физиолого-биохимических особенностей последнего. 
Большой материал по этому вопросу собран в монографии М. С. Ду
нина (1946), который делит болезни растений на группы в соответ
ствии с тем, на какой фазе онтогенеза поражаются растения: на 
восходящей, т. е. во время роста, или нисходящей — при старении. 
Возрастание приуроченности отдельных заболеваний может быть 
выражено с различной четкостью, — существуют паразиты, зара
жающие растение независимо от фазы развития.

Приведенные материалы показывают, что характер взаимодей
ствия паразита и растения-хозяина, степень устойчивости послед
него неразрывно связаны с особенностями обмена веществ расте
ния. Всякое воздействие, изменяющее характер обмена веществ, 
смещающее направленность отдельных биохимических процессов, 
неизбежно сказывается на степени устойчивости растения, на его 
способности определенным образом реагировать на инфекцию.

Возникает вопрос о характере зависимости, существующей 
между обменом веществ растения и его устойчивостью. С одной 
стороны, в результате определенного хода внутренних биохимиче
ских процессов складывается химический состав и анатомо-мор
фологическое строение растительного организма. Свойства эти, в 
свою очередь, могут играть немалую роль в степени поражаемости 
растения. С другой стороны, обмен веществ представляет собой 
материальную основу для активных защитных реакций, развиваю
щихся в тканях растения-хозяина при контакте с паразитом.

РОЛЬ АНАТОМО-МОРФОЛОГИЧЕСКИХ ОСОБЕННОСТЕЙ РАСТЕНИИ

Анатомо-морфологические освбенности оказывают в ряде слу
чаев существенное влияние на устойчивость растений. Влияние это 
проявляется главным образом на первой фазе заболевания — внед
рении паразита внутрь растительной ткани.

Начальным этапом взаимодействия хозяина и паразита являет
ся в большинстве случаев прорастание спор, попавших на по
верхность растения. Как уже упоминалось, споры могут прорас
тать лишь в присутствии воды, причем для спор многих видов гри
бов необходима капельная вода, тогда как споры других видов 
прорастают в присутствии парообразной воды. В связи с этим га
битус растения, способствующий сохранению высокого уровня 
влажности воздуха, непосредственно окружающего растение, и 
позволяющий капельной воде задерживаться на поверхности над
земных органов, создает одновременно благоприятные условия для 
заражения. Напротив, форма растений, облегчающая хорошее про
ветривание воздуха вокруг надземных органов, а также почвы, 
может в известной степени служить защитой от поражения. Так, 
например, сорта картофеля с рыхлым кустом менее подвержены
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фитофторозу по сравнению с сортами, имеющими плотную кусто
видную ботву. С другой стороны, сорта кустовидной фасоли зара
жаются антракнозом в меньшей степени, чем стелющиеся формы.

Поверхность листьев, покрытая восковидным налетом или густым 
слоем волосков, трудно смачивается. Попадающие на нее капли 
воды, в которых могут находиться споры патогенных микроорга
низмов, скатываются с листа, что также препятствует заражению.

Устойчивость к паразитам растений, заражение которых осуще
ствляется через генеративные органы, в большой мере связана со 
строением цветка. Так, цветки многих сортов ячменя, относящихся, 
например, к группе erectus, клейстогамны. Семена образуются у 
них без выхода из листовых влагалищ, соответственно чему расте
ния такого типа очень мало поражаются Ustilago riuda (Вавилов, 
1935).

Обусловленная такого рода особенностями растения-хозяина 
пониженная поражаемость не является, по существу, устойчивостью 
и квалифицируется обычно как способность «избежать инфекции». 
Если такое растение в силу той или иной причины вступит во 
взаимодействие с болезнетворным микроорганизмом, то заражение 
может успешно осуществиться.

Следующая фаза заражения — проникновение ростовой трубки 
внутрь ткани растения — может также в значительной степени за
висеть от анатомических особенностей растения. Многие паразиты 
проникают в растение непосредственно через кутикулу. В этих 
случаях существенное значение могут иметь прочность и толщина 
кутикулярного слоя, а также количество и размеры устьиц и чече
вичек, которые нередко служат воротами для проникновения ин
фекции.

Значение структуры и механической прочности покровных тка
ней для поражаемости растений отмечали многие исследователи. 
Так, изменения прочности кутикулярного покрова определяют собой 
возрастные изменения устойчивости плодов томатов к заражению 
Macrosporium tomato (Rosenbaum a. Sando, 1920). Величина уси
лия, необходимого для прокола кутикулы стеклянной иглой диамет
ром 78 мк, возрастает от 2,7 г для молодых плодов до 5,9 г для пло
дов спелых, т. е. более чем в два раза. При заражении поверхности 
плодов взвесью спор возбудителя молодые плоды дают 100% за
болевания. Чем больше возраст плодов, тем менее они в этих усло
виях подвержены заражению; полная устойчивость достигается 
плодами, когда давление, необходимое для прокола кутикулы, до
стигнет 5,5 г. Листья томатов, устойчивых по отношению к Botry- 
tis cinerea, покрыты толстым кутикулярным слоем, отсутствующим 
у восприимчивых сортов (рис. 60).

Вместе с тем, для ростовых трубок ряда микроорганизмов ку
тикула не служит сколько-нибудь существенным препятствием. Так, 
возбудитель мучнистой росы Triticum и Aegilops легко проникает 
через кутикулярный слой; вместе с тем свойственное некоторым 
разновидностям пшеницы утолщение клеточных оболочек эпидер
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мальных клеток может оказаться непреодолимым барьером для 
внедряющихся гиф (Ьир(оп, 1956).

В случаях, когда покровные ткани в силу особенностей своего 
строения затрудняют внедрение паразита, местом проникновения 
гиф последнего могут служить устьица. Э. Гойман (1954) считает, 
что размеры устьичной щели могут существенно влиять на пора- 
жаемость только бактериальными заболеваниями; однако дру
гие исследователи приписывают строению устьичного аппарата

та. Кутикула окрашена в чер
ный цвет (по Ainsworth, Oyler 

а. Read)

существенную роль и в тех случаях, когда возбудителем служат 
грибы. Так, Куртис (Curtis, 1928) указывает, что гифы Sclerotinia 
cinerea могут проникнуть во внутренние ткани растения через кути
кулу и через устьица растения-хозяина. При наличии же крепкой 
кутикулы гриб может проникнуть во внутренние ткани только че
рез устьица. В этом случае поражаемость зависит от числа и раз
меров устьиц.

На рис. 61 представлены устьица мандарина, устойчивого к бак
териальному раку цитрусовых. Наружные стенки замыкающих кле
ток имеют особые близко сходящиеся друг с другом выступы. 
В результате вход в передний дворик устьица имеет форму уз
кой щели, в которую не проникают капли росы или дождя. У вос
приимчивого к раку грейпфрута у замыкающих клеток устьиц почти
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Рис. 60. Разрез через наружные 
слои листа устойчивого (А) и 
восприимчивого (Б) к грибу 
Botrytis cinerea растения тома-

Рис. 61. Строение устьиц листа 
мандарина (А) и грейпфрута 
(Б) как фактор устойчивости к 
Xanthomonas cotri (по McLean)
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нет таких выступов, и капли влаги, в которых может находиться 
возбудитель, легко засасываются в дыхательную полость.

При всем значении этих и подобных им особенностей следует 
все же признать, что роль механической устойчивости проявляется 
в ограниченном числе случаев. Так, Н. И. Вавилов (1913) на осно
вании большого экспериментального материала пришел к выводу, 
что ни число устьиц на единицу поверхности, ни их линейная ве
личина не связаны с устойчивостью пшеницы к ржавчине.

Если учесть большую пластичность и приспособляемость мик
роорганизмов, их вооруженность разнообразными ферментами, то1 
не трудно признать, что устойчивость, обусловленная механиче
скими свойствами растительной ткани, должна представлять со
бой не общее правило, а скорее исключение. Влияние, оказывае
мое гифами грибов на растение-хозяина, может быть обусловлено' 
синтезируемыми микроорганизмами экстращеллюлярными фермен
тами, которые способны вызвать мацерацию покровных тканей. 
Гифы многих грибов могут действовать, кроме того, и чисто меха
нически. В процессе роста они развивают большое давление, 
благодаря чему и обладают значительной силой в преодолении 
механических препятствий. Согласно Линду (Lind, 1898), гифы 
способны пробуравливать тонкие пластинки из мрамора, известня
ка, коллодия и даже золота, развивая при этом давление до Ъатм. 
Примером большой силы, развиваемой грибами в процессе роста, 
могут служить плодовые тела шампиньонов, способные взламывать 
асфальтовую мостовую.

При оценке значения особенностей покровных тканей для по
ражаемое™ растения необходимо также учитывать, что проникно
вение паразита во внутренние ткани далеко не всегда влечет за 
собой заражение. Во введении упоминалось, что нередко в расти
тельных тканях обнаруживаются микроорганизмы, не являющиеся 
возбудителями болезней. Внедрение в ткани растения специфиче
ского для него возбудителя инфекции также не всегда влечет за со
бой развитие заболевания. Решающая роль принадлежит при этом 
таким факторам, как общефизиологическое состояние растения, 
его сопротивляемость инфекции, определяемая, в свою очередь, 
характером обмена веществ, зависящим от возраста, условий сре
ды и других факторов.

Известны, однако, случаи, когда и на следующем после внед
рения паразита этапе развития болезни — распространение пара
зита по внутренним тканям растения-хозяина — развитие инфек
ции может тормозиться механическими свойствами ткани. Так, 
имеются данные (Hawkins, a. Harvey, 1919), что гифы Phythium de 
Baryanum проникали за 24 ч в клубни неустойчивого сорта карто
феля на 366—436 мк, тогда как в клубни устойчивого сорта не 
больше, чем на 102 мк. Эти различия в скорости роста гриба свя
заны с механическими свойствами тканей — для разрушения кле
точных стенок неустойчивого сорта необходимо давление 42—49 кг
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на 1 см2, тогда как для сортов устойчивых требовалось соответст
венно 89,4 кг.

Проявление механической сопротивляемости растений не всег
да легко отделить от устойчивости, зависящей от химического со
става растения, от характерных для него особенностей реагирова
ния на установление контакта с паразитом. Так, богатство расти
тельных тканей кремнием может коррелировать с устойчивостью. 
Роль кремния состоит, по-видимому, в увеличении механической 
прочности покровных тканей, поскольку устойчивость прямо про
порциональна количеству кремневых клеток эпидермиса (Adyant- 
haya a. Rangaswami, 1952). Высокое содержание суберина в коре 
деревьев предохраняет их от поражения грибами, разрушающими 
древесину. Суберинизированные ткани являются барьером, оста
навливающим распространение большинства грибов. Однако уси
ленное образование суберина является в большинстве случаев ре
зультатом активной реакции растения на внедрение паразитиче
ского организма. Весьма возможно, что растительные ткани, обра
зующие значительные количества суберина до встречи с инфек
цией, обладают также повышенной способностью создать субери- 
нкзированный барьер при заражении. В этом случае мы имеем 
дело не только с признаком, свойственным растению до его встречи 
с инфекцией, но и со специфической реакцией клеток, индуцирован
ной заражением.

ЗНАЧЕНИЕ ХИМИЧЕСКОГО СОСТАВА ТКАНЕЙ

Одной из первых гипотез в области растительного иммунитета 
была так называемая хемотропическая теория, стремившаяся свя
зать устойчивость растения с его химическим составом, сложив
шимся до встречи с паразитом и вне его влияния. Разработкой 
этой теории начиная с 80-х годов прошлого столетия занимались 
многие исследователи.

В частности, случаи заражения растения объяснялись тем, что 
гифы грибов растут по направлению к сахару и другим питатель
ным веществам, которые диффундируют из живых клеток расте
ния через разрушенные клеточные стенки (Pfeffer, 1884; Miyoshi, 
1894). Примером, иллюстрирующим значение подобных стимулов, 
могут служить наблюдения, согласно которым зооспоры возбуди
теля ложной мучнистой росы винограда Plasmopara viticola, попав 
в инфекционную каплю, вначале беспорядочно движутся в ней 
(Arens, 1929). Когда зооспоры оказываются в близком (непосред
ственном) соседстве с устьицами, их движение становится упоря
доченным, направленным к устьичной щели (рис. 62). Подобный 
тропический эффект вызывается, очевидно, продуктами газообмена 
листьев растения-хозяина.

Для спор с малым запасом питательных веществ необходимым 
условием прорастания является присутствие в инфекционной кап
ле пластических веществ. Для большинства же спор поступление
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питательных веществ извне не является безусловно необходимым, 
но они все же стимулируют процесс прорастания.

Инфекционная капля обогащается органическими веществами 
за счет диффузии последних из поверхностных клеток растения-хо
зяина. Количество питательных веществ, диффундирующих в ин
фекционную каплю, зависит от прони
цаемости протоплазмы клеток расте
ния. Вещества эти влияют на скорость 
прорастания, на процент проросших 
спор и тем самым могут в известной ме
ре определять исход заражения. Уста
новлено, что проницаемость протоплаз
мы существенно различается у отдель
ных сортов растений, причем уровень 
проницаемости в 'ряде случаев коррели
рует с устойчивостью к грибным забо
леваниям.

Вместе с тем в огромном числе за
болеваний значение хемотропических 
стимулов для проникновения возбуди
телей инфекции должно быть признано 
весьма ограниченным. Хорошей иллю
страцией могут служить данные Брау
на и Гарвея (Brown a. Garvey, 1927), 
показавшие, что гифы Botrytis столь же 
легко прорастали в клетки эпидермиса 
лука, из которых было вымыто все со
держимое, как и в интактные клетки 
эпидермиса. В опытах тех же авторов с 
искусственными перепонками из фор- 
малинизированной желатины или па
рафина проникновение гиф осуществ
лялось независимо от характера на
чального распределения питательных 
веществ в этих мембранах.

В литературе большое внимание 
уделяется значению, которое имеет для 
поражаемое™ или устойчивости расте
ний богатство их тканей теми или дру
гими веществами. Во многих исследо
ваниях в качестве фактора, способст
вующего поражаемое™ растений, рассматривается высокое содер
жание сахаров. Однако существовала и такая точка зрения, 
согласно которой благоприятная почва для развития ряда 
паразитов создается при обеднении тканей сахарами, что влечет 
за собой распад белков и накопление аминокислот.

Тщательный анализ литературных материалов по вопросу о 
зависимости устойчивости растительных тканей от содержания н

Рис. 62. Притягивание спор 
Plasmopara viticola устьицами 
листа винограда. А — путь зоо
споры в инфекционной капле; 
Б — остановившаяся в устьице 
и прорастающая здесь зооспо

ра (по Arens)
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них сахаров привел Ремера (Roemer-Fuchs-lsenbeck, 1938) к вы
воду, что между этими признаками не существует закономерной 
связи.

Более определенную связь можно заметить между устойчиво
стью к факультативным паразитам и качественным составом саха
ров. Вопрос этот детально разработан в серии исследований 
Б. А. Рубина с сотрудниками. Было показано, что величина отно
шения сахароза: моносахара довольно точно коррелирует со сте
пенью устойчивости растения к факультативным паразитам; в 
особенности это справедливо для растений, откладывающих основ
ные запасы углеводов в форме растворимых углеводов (Рубин, 
1945; Рубин и Трупп, 1935; Рубин и Арциховская, 1937; Рубин, 
Пушкинская и Соколова, 1945).

Однако наблюдаемую зависимость ни в какой мере нельзя счи
тать обусловленной питательной ценностью растительных тканей 
для паразита. Известно, что ткани устойчивых растений, убитые 
нагреванием, являются прекрасной средой для развития факуль
тативных паразитов. Более того, паразиты этого типа могут успеш
но развиваться на разбавленных и простерилизованных вытяжках 
из устойчивых растений. Мощный ферментативный аппарат пара
зитов этого типа позволяет им использовать разнообразные пита
тельные вещества, входящие в состав растения-хозяина.

Накопленные к настоящему времени экспериментальные мате
риалы позволяют прийти к выводу, что качественный состав саха
ров связан со степенью устойчивости растений лишь постольку, 
поскольку он отражает уровень активности синтетических процес
сов, в свою очередь определяющийся энергетической эффективно
стью дыхания. В целом, однако, у нас нет оснований отводить со
держанию углеводов роль решающего фактора в лоражаемости 
растительных тканей факультативными паразитами.

В отношении же облигатных паразитов, питающихся лишь за 
счет живых клеток, вопрос об углеводах и других питательных 
веществах должен, по-видимому, рассматриваться в ином аспекте. 
Мощно развитые растения более восприимчивы к заражению обли
гатными паразитами. Имеется большое количество наблюдений, 
указывающих на необходимость фотосинтетического процесса в 
тканях растения-хозяина для успешного развития ряда облигат
ных паразитов (например, Ward, 1902; Forward, 1932; Allen, 1959). 
Каттер (Cutter, 1951) выдвинул гипотезу, согласно которой основ
ное различие между обменом веществ факультативных и облигат
ных паразитов заключается в неспособности последних синтезиро
вать богатые энергией промежуточные продукты, при помощи ко
торых осуществляется фосфорилирование простых углеводов. 
Механизм образования подобных соединений был, согласно автору, 
утрачен облигатными паразитами в процессе эволюционного раз
вития.

Имеющиеся экспериментальные материалы позволяют считать, 
что одним из важных факторов, определяющих поражаемость рас
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тений облигатными паразитами, является потребность последних 
в промежуточных соединениях углеводного обмена, обусловленная, 
очевидно, недостаточностью их ферментативного аппарата.

В сходном положении находится вопрос о значении для пора
жаемое™ растений содержания в их тканях белков и промежуточ
ных продуктов белкового обмена. В ряде случаев устойчивость 
растительных тканей к факультативным паразитам положительно 
коррелирует с высоким содержанием белка и относительно низким 
содержанием более подвижных соединений азота (Рубин и Арци- 
ховская, 1937; С гйттег, 1955 и т. д.).

Следует, однако, учитывать, что факультативные паразиты вы
деляют активные ферменты, расщепляющие белковые соединения 
растительных тканей. Поэтому прямое влияние недостатка раство
римых азотистых соединений на .поражаемость растений вряд ли 
может быть существенным. Высокие величины отношения белко
вый N : небелковый N характеризуют собой Тип обмена веществ, 
связанный с большой напряженностью синтетических процессов; 
как правило, такого рода особенность свойственна растениям, спо
собным активно сопротивляться воздействию со стороны факуль
тативных форм микроорганизмов.

Обмен веществ облигатных паразитов теснейшим образом при
способлен к обмену веществ растения-хозяина. В этом случае со
держание в растительных клетках определенных составных частей 
белковой молекулы или специфических белков может явиться 
необходимым условием развития паразитического организма. 
Вопрос этот еще далек от окончательного разрешения, однако и в 
настоящее время все же имеются некоторые данные, позволяющие 
считать подобное предположение обоснованным.

Одним. из выражений приспособленности облигатных парази
тов к обмену веществ растения-хозяина может, по мнению некото
рых авторов, служить близость строения белковых веществ воспри
имчивого растения и соответствующего паразита. На этом предпо
ложении основан, в частности, разработанный Т. И. Федотовой 
(1935) серологический метод диагностики устойчивости сортов, 
сущность которого состоит в следующем. Подопытное животное 
иммунизируется к возбудителю болезни растения путем вспрыски
вания культуры микроорганизма, в результате чего в крови выра
батываются антитела к белку возбудителя. Сыворотка из крови 
опытного животного обладает способностью к осаждению (преци
питации) белков микроорганизма, по отношению к которому про
ведена иммунизация. Сыворотка эта осаждает также белки из со
ка восприимчивых к данному паразиту растений, не влияя на сок 
растения иммунного.

Серологический метод определения устойчивости растений, 
хотя и не получил широкого распространения, все же использо
вался отдельными исследователями (Галачьян, 1951).

Среди веществ, усваиваемых патогенными микроорганизмами 
и необходимыми для их развития, существенное значение принад

373



лежит физиологически активным веществам типа витаминов. Вы
ше приводились данные, свидетельствующие, что многие фитопа
тогенные микроорганизмы неспособны синтезировать некоторые 
вещества этого типа. Чаще всего грибы оказываются гетеротроф
ными в отношении тиамина, пиридоксина и биотина.

Не исключена, однако, возможность, что у отдельных микроор
ганизмов потребность в физиологически активных веществах на
столько велика, что она может быть обеспечена лишь некоторыми, 
особо богатыми этими соединениями, растительными тканями. 
Г. Я. Губанов и А. И. Бредихина (1955) нашли, что для успешного 
роста возбудителя вилта хлопчатника Verticillium на искусствен
ных средах необходимо присутствие в среде флавоновых веществ; 
отсутствие последних ингибирует дыхание гриба. В естественных 
условиях гриб преимущественно поражает сорта хлопчатника, в 
древесине которых содержится большое количество флавоновых 
соединений в виде воднорастворимых желтых пигментов.

К хемотропической теории относятся также представления об 
отрицательно-хемотропических стимулах, исходящих от клеток рас
тения-хозяина и препятствующих заражению растения. На протя
жении более 70 лет исследователи ведут поиски веществ, содержа
щихся в растительных тканях, образовавшихся вне влияния пато
генных микроорганизмов и токсичных для последних. В ряде слу
чаев иммунитет растений приписывается именно таким веществам.

Большой популярностью пользовались в течение долгого вре
мени (нередко пользуются и ныне) представления, приписывающие 
важную роль как фактору устойчивости растения содержащимся 
в нем органическим кислотам (Comes, 1912; Arrhenius, 1924). Од
нако анализ большого фактического материала, накопленного в 
этой области, позволил Ромеру (Roemer-Fuchs-Isenbeck, 1938) 
заключить, что зависимость устойчивости растительных тканей от 
их кислотности не может рассматриваться как общая закономер
ность.

Несмотря на это, до последнего времени продолжаются поиски 
корреляции между кислотностью и устойчивостью растений.

Комес (Comes, 1912) и его последователи считают, что действие 
органических кислот, содержащихся в растительных клетках, обус
ловлено неблагоприятным влиянием низких pH на развитие воз
будителей болезни. Авторы эти, однако, упускают из виду харак
терную для подавляющего большинства грибов, в том числе и фи
топатогенных, исключительную пластичность, которая выражается 
и в способности мириться с высокой кислотностью среды.

Более существенная роль должна быть отведена кислотности 
тканей во взаимодействии растений с возбудителями бактериаль
ных заболеваний, поскольку бактерии, в том числе и фитопатоген
ные, весьма чувствительны к понижению pH среды.

Следует также отметить, что органические кислоты могут воз
действовать на паразитические микроорганизмы не непосредствен
но, а путем усиления действия токсических веществ, содержащихся
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в тканях самих растений (Smith, Walker a. Hooker, 1946; Smith, 
Link a. Walker, 1947).

Большое внимание исследователей привлекают антибиотические 
свойства растений, обусловленные содержащимися в них веще

ствами, токсичными для микроорганизмов.
Одна из первых работ, посвященных этому вопросу, принадле

жит А. И. Опарину и О. И. Купленской, которые показали, что в 
соке корня свеклы содержатся вещества, задерживающие развитие 
определенной группы грибов (Опарин и Купленская, 1931, 1935).

В 1930 г. Б. П. Токин в докладах, сделанных им на Всесоюзном 
съезде зоологов в Киеве, сообщил результаты первых наблюдений 
об антибиотических свойствах растений, а в 1942 г. опубликовал 
монографию об образуемых растениями бактерицидных веществ, 
названных им фитонцидами. Наиболее активное бактерицидное 
действие растительные ткани проявляют в момент механического' 
их разрушения, вслед за чем эффект ослабевает и затем исчезает. 
Работы Токина вызвали большой интерес, и в изучение этого во
проса включились многочисленные как советские, так и зарубеж
ные ученые.

Если вначале фитонциды рассматривались в основном как ле
тучие вещества, выделяемые растениями и убивающие бактерий, 
патогенных для животного организма, а также насекомых, то в на
стоящее время представления о значении фитонцидов значительно 
расширились. Токин (1957) считает, что фитонцидность являете» 
универсальным свойством всех растений—бактерий, низших гри
бов, высших цветковых, хвойных, наземных и водных растений. 
Антибиотики, согласно Токину, также должны рассматриваться 
как фитонциды; разделение антибиотических веществ по признаку 
их происхождения — от высших растений или микроорганизмов — 
нерационально.

Не останавливаясь на огромном литературном материале, на
копившемся к настоящему времени по вопросу о влиянии фитон
цидов на микроорганизмы патогенные для человека, а также на 
представителей животного мира — насекомых, червей и др. остано
вимся лишь на данных, рассматривающих роль фитонцидов в ус
тойчивости растений к заболеваниям.

Как правило, фитонциды, образуемые определенным расте
нием, не действуют на патогенных агентов, специализировавшихся 
в отношении данного растения. Так, возбудитель бактериального 
некроза цитрусовых Pseudomonus citriputeale не чувствителен к 
фитонцидам цитрусовых (Горленко, 1957), сок растеций томатов, 
устойчивых к Fusarium lycopersici, не ингибирует рост этого гриба 
(Gothoskar и др., 1955). Естественно, что успешно паразитировать 
на растении могут лишь те микроорганизмы, которые в ходе эво
люционного развития приспособились к фитонцидам этого расте
ния, стали устойчивыми к их действию.

Однако известны случаи, когда и сортовая устойчивость в из
вестной мере коррелирует с бактерицидным или фунгицидным
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действием соков растения. На наличие такой связи указывают при
веденные выше данные А. И. Опарина и О. И. Купленской, а так
же некоторые другие экспериментальные материалы.

Фитонцидность различных растений обусловлена разнообразны
ми веществами, действующими, по-видимому, как ферментные яды. 
Так, присутствие синильной кислоты установлено в летучих фитон
цидах черемухи, манника и в корневых выделениях льна. Фитон
цидность лука и чеснока связана с эфирными маслами, находящи
мися частично в свободном состоянии, частично — в виде гликози- 
дов. При растирании тканей в них активируются процессы фермен
тативного расщепления гликозидов, что сопровождается усилением 
бактерицидного действия. Согласно С. И. Винокурову, Л. М. Брон
ху и С. Э. Корсак (1947), бактерицидным началом .лука является 
дисульфид-Б-оксид аллицин, действующий на SH-группы, а также 
на тяжелые металлы, входящие в состав молекулы ферментов, как 
например пероксидазы. Амилаза, не содержащая в своей молекуле 
тяжелых металлов, не реагирует на присутствие аллицина.

В ряде работ фитонцидность отдельных растений связывается 
со смолами и смоляными спиртами и кислотами, с альдегидами, ал
калоидами, дубильными веществами и т. п.

Имевшиеся до последнего времени данные позволяли считать, 
что основная биологическая роль фитонцидов состоит в создании 
неспецифической устойчивости живых растительных тканей против 
сопрофитных возбудителей гниения. Не меньшее значение име
ют фитонциды в обеспечении полной непоражаемости больших групп 
растений определенными фитопатогенными микроорганизмами. 
Так, возбудитель корневой гнили Phymatotrichum поражает корни 
1708 видов двудольных растений, тогда как однодольные растения 
оказываются полностью иммунными к этому паразиту (Ezekiel а. 
Fudge, 1938). Эфирная вытяжка из корней однодольных растений 
полностью предотвращает рост Phymatotrichum, тогда как анало
гичная вытяжка из двудольных не активна. Исключением являют
ся некоторые растения, устойчивые к корневой гнили, как например 
картофель и турнепс. Вытяжка из их корней оказывает незначи
тельное ингибирующее действие на рост возбудителя корневой 
гнили.

Однако данные, опубликованные Д. Д. Вердеревским с соавто
рами (1964), позволяют рассматривать роль фитонцидов с другой 
точки зрения. Было показано, что для различных сочетаний хозя
ин — паразит фитонцидная активность не остается постоянной в 
процессе развития инфекции и достигает максимума в период ак
тивной защитной реакции растения. При анализе кривых, приве
денных на рис. 63, можно видеть, что при заражении кукурузы пу
зырчатой головней активность летучих фитонцидов, резко возрас
тая в начале инкубационного периода, удерживается на относи
тельно высоком уровне до начала появления мицелия в растущей 
опухоли, после чего активность эта резко падает. В то же время у 
растений иммунных (инокулированных, но не заразившихся) ак
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тивность летучих фитонцидов остается на высоком уровне. Вспыш
ка антибиотической активности в первый период заражения соче
тается с резким подъемом дыхательной активности. Результаты ис
следований позволили Вердеревскому прийти к выводу, что фитон-

%

Рис. 63. Изменения фитонцидной активности в процессе патогенеза пузыр
чатой головни у восприимчивых (/) и устойчивых (2) растений (отборы) ку

курузы (по Вердеревскому и др.)

циды представляют собой один из факторов активной сопротивляе
мости растений, связанный с активированием окислительной систе
мы.

В настоящее время начаты работы по использованию фитонцид 
дов для борьбы с болезнями культурных растений (Родигин, 1960; 
Николаева, 1960; Неграш, 1964).

В разделе «Физиолого-биохимическая характеристика фитопа
тогенных микроорганизмов» приводились данные о необычайной
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выносливости некоторых микроорганизмов к высоким концентра
циям алкалоидов. Из этих данных с полной очевидностью следует, 
что если в отдельных случаях содержание алкалоидов может кор
релировать с устойчивостью, то приписывать этим соединениям 
роль универсального фактора нет никаких оснований.

В аналогичном положении находится вопрос о значении для 
устойчивости растений содержащихся в их тканях эфирных масел, 
жирных кислот и т. д.

Представляют интерес работы о роли глюкозидов в устойчи
вости крестоцветных к возбудителю килы Plasmodiophora brassi- 
сае. Э. Я. Рохлина (1933) нашла, что устойчивость черной горчицы 
обусловлена присутствием ряда глюкозидов, в основном синигрина, 
которые сами по себе не являются, однако, токсичными для возбу
дителя килы. При повреждении клеток эти глюкозиды, под дейст
вием фермента мирозина, гидролизуются с освобождением горчич
ных масел, обладающих значительной токсичностью в отношении 
спор и мицелия различных грибов. Было высказано предположе
ние, что в живой клетке глюкозиды и мирозин пространственно 
разобщены.

В исследованиях Рохлиной, а также в работах Уолкера (Walker, 
1950) горчичные масла выступают не как статический фактор, 
предсуществующий в здоровом растении, а как защитное вещество, 
образующееся в ходе повреждения тканей патогенными микроорга
низмами, под непосредственным воздействием последних. Это за
ставляет отнести рассматриваемый случай к категории явлений 
активной сопротивляемости растений.

Однако последующие исследования школы Уолкера позволяют 
считать, что горчичные масла не являются единственным фактором, 
определяющим устойчивость черной горчицы (Walker a. Stahmann,
1955). Среди присутствующих в растительных клетках веществ, 
токсических для микроорганизмов, едва ли не наибольшее внима
ние уделялось и уделяется различным фенольным соединениям.

Одно из первых высказываний о защитной роли дубильных ве
ществ принадлежит Краусу (Kraus, 1889), который считал, что 
таннин предохраняет растительные ткани от загнивания. Резуль
таты первых экспериментальных работ по защитной роли дубиль
ных веществ оказались, однако, весьма противоречивыми. Даль
нейшие исследования (Newton a. Anderson, 1929; Каргополова, 
1937) показали, что одной из причин подобной противоречивости 
является неодинаковая физиологическая активность отдельных 
представителей этой группы соединений.

H. Н. Каргополова (1937), изучая значение фенолов для устой
чивости пшеницы к ржавчине, пришла к выоду, что основная роль 
принадлежит в этом случае качественному составу содержащихся 
в растении фенолов и прежде всего положению оксигрупп в бен
зольном ядре. Отличия в действии отдельных групп фенольных 
производных обусловлены, по мнению автора, способностью этих 
веществ к окислению, а физиологическая роль дубильных веществ
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сводится к усилению протекающих в клетке окислительных про
цессов.

Связь между строением фенольных веществ и их токсичностью 
была подтверждена рядом исследований (Greathouse а. Rigler, 
1940 и др.).

Для большого числа замещенных фенолов показано, что их био
логическая активность зависит в большой мере от растворимости и 
константы диссоциации (Blackman, Parke а. Garton, 1955).

Действие фенольных соединений на различные микроорганизмы 
неодинаково. Как уже упоминалось, после ферментативного рас
щепления вещества этой группы могут усваиваться некоторыми 
грибами. Обезвреживание фенольных веществ может достигаться 
также путем их окисления. Так, Stemphylium sarcinaeforme, обра
зующий полифенолоксидазу типа лакказы, и Monilia fructicola, 
содержащий тирозиназу, способны обезвреживать определенные 
фенолы и хиноны. Токсичными для S. sarcinaeforme оказались ве
щества, ингибирующие полифенолоксидазу (Rieh а. Horsfall, 1954).

Поиски фенольных веществ, содержащихся в растительных 
тканях и предохраняющих последние от заражения, продолжаются 
и в настоящее время. Наряду с большим количеством эксперимен
тальных данных, указывающих на определенную связь между со
держанием в растительных тканях дубильных веществ и устойчи
востью к заболеваниям, имеются и данные прямо противоположно
го характера (Канаш, 1947; Губанов, 1949). Немало наблюдений и 
об отсутствии какой-либо корреляции между поражаемостью рас
тений и богатством их тканей фенольными соединениями (Проко
шев, 1943; Строгонов, 1947 и т. п.).

При изучении фенольных веществ листьев картофеля было най
дено (Valle, 1957) относительно высокое содержание в них хлоро- 
геновой и кофейной кислот. Испытание действия последних на рост 
паразитирующих на картофеле грибов Fusarium nivale и Phytoph
thora infestans показало, что концентрации кофейной и хлорогено- 
вой кислот, необходимых для подавления роста этих грибов, близ
ки к концентрациям, имеющимся в листьях картофеля. Однако де
тальные исследования привели автора исследования к выводу, что 
соединения эти не являются единственными фунгицидными факто
рами листьев картофеля. К сходным выводам приходит и другой 
автор (Korkham, 1957), изучавший значение фенольных соедине
ний для устойчивости яблок и груш против Venturia inaequalis и 
V. pirina.

Неопределенность, а нередко и противоречивость эксперимен
тальных данных объясняется тем, что не во всех случаях учиты
вается качественный состав фенольных соединений. Кроме того, 
накопившийся к настоящему времени экспериментальный материал 
показывает, что в подавляющем большинстве случаев роль дубиль
ных веществ в реакциях иммунитета не определяется присутствием 
их в тканях растения-хозяина в концентрациях, токсичных для 
паразита.
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Известно, что фенольные соединения встречаются в раститель
ных тканях не только в свободной, но и в связанной форме, в виде 
глюкозидов. В пораженных тканях может идти расщепление глю- 
козидов под воздействием глюкозидазы, выделяемой паразитиче
скими микроорганизмами, в результате чего ткани обогащаются 
фенольными соединениями. Накопление дубильных веществ при 
вирусных заболеваниях указывает на возможность участия в про
цессе освобождения связанных фенольных соединений ферментов 
растения-хозяина, поскольку вирусы не обладают собственной 
ферментной системой.

Обогащение пораженных участков дубильными веществами мо
жет осуществляться также за счет притока из других органов рас
тений, как это показано Б. А. Рубиным и Л. М. Перевязкиной 
(1951). Авторы наблюдали, что у устойчивых растений хлопчатни
ка при заражении УегИсИИит в поражаемых этим паразитом орга
нах возрастало количество дубильных веществ; одновременно со
держание веществ этой группы в листьях снижалось.

Особенно существенные различия отмечаются для группы раст
воримых полифенолов, наиболее подвижных и реагентоспособных 
соединений. У неустойчивых сортов подобное снижение содержа
ния дубильных веществ в листьях не отмечается.

Приведенные данные указывают на активную роль, которая 
в борьбе растения с патогенным агентом должна принадлежать ду
бильным веществам, в особенности наиболее химически активным 
представителям этой группы соединений. О том же свидетельству
ют наши исследования дубильных веществ листьев картофеля. Об
наружено, что листья сортов картофеля, различающихся по устой
чивости к фитофторе, почти не отличаются по общему содержанию 
дубильных веществ, причем количество последних в ряде случаев 
даже несколько выше у восприимчивого сорта Курьер (табл. 75). 
Существенно различаются, однако, эти сорта по характеру распре
деления дубильных веществ на отдельные фракции. У устойчивого 
сорта 12994 преобладают более подвижные полифенолы, тогда как 
у восприимчивого сорта более 80% дубильных веществ представле
но таннинами. Таким образом, дубильные вещества устойчивого 
сорта содержат больше активных фракций, что делает эти вещест
ва легко мобилизуемыми.

Картина изменений в группе дубильных веществ, которые на
ступают при заражении фитофторой листьев устойчивого и не
устойчивого сортов картофеля, оправдывает эту характеристику. 
Заражение вызывает довольно серьезные сдвиги не только в коли
честве, но и в качественном составе дубильных веществ. Особый 
интерес представляют изменения в содержании наиболее подвиж
ной группы — воднорастворимых полифенолов, возрастающее в 
листьях восприимчивого сорта Курьер на 26%, а у устойчивого сор
та 12994— на 67%.

Скапливающиеся в пораженных тканях фенольные соединения 
являются активными участниками биохимических процессов, осу-
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Т а б л и ц а  75

Дубильные вещ ества здоровых и пораженных фитофторой листьев 
картофеля (по Рубину, Арциховской и Проскурниковой, 1947)

Фракция дубильных 
веществ

Сорт Курьер Сорт 12994
контроль зараженный контроль зараженный
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ществляющихся при участии ферментов паразита и растения-хозя
ина. Интенсивность и характер этих процессов, их влияние на ко
нечный исход заболевания зависят от присущих каждому из парт
неров особенностей обмена веществ, а также от тех изменений, ко
торые возникают в обмене в результате взаимодействия хозяина и 
паразита.

Эти сдвиги в обмене обусловлены серьезными изменениями в 
деятельности ферментов (материалы по этому вопросу будут рас
смотрены позднее).

В аналогичном положении находится и вопрос о защитной роли 
антоцианов. Еще Ч. Дарвин обратил внимание на то, что пигмен
тированные растения обладают большей устойчивостью к заболе
ваниям по сравнению с непигментированными представителями 
тех же видов. Аналогичные наблюдения приводятся в целом ряде 
более поздних работ.

Однако экспериментальная проверка токсичности антоцианов 
из лепестков георгина и луковиц лука для прорастающих спор 
Botrytis cinerea показала, что антоцианы не только не токсичны 
для спор, но даже стимулируют их прорастание. Продукт же рас
щепления антоциана — антоцианин — оказывает на прорастание 
спор резко токсическое действие (Талиева, 1954).

Антоцианы представляют собой глюкозиды, распадающиеся 
при кислотном гидролизе на сахар (глюкозу, галактозу, рамнозу) 
и аглюкон, представленный в этом случае веществом, близким к 
флавонам и носящим название антоцианин. Аглюконы антоциа
нов, исследовавшихся М. Н. Талиевой, в противоположность нераз-
13 Зак. 151 381



рушенным антоцианам, оказывали на прорастающие споры сильно 
токсическое воздействие.

Вполне естественно, что в клетках, находящихся в состоянии 
активной жизнедеятельности, не содержится значительных коли
честв антибиотических веществ и что возникновение подобных сое
динений имеет место лишь при повреждении тканей.

Имеющиеся литературные данные позволяют считать, что зна
чение антоцианов, так же как и ряда других клеточных ингредиен
тов, связано с их участием в биохимических процессах, индуциро
ванных инфекцией. Лишь в результате этих процессов возникают 
вещества, обладающие высокой токсичностью для паразита и, ве
роятно, для клеток растения-хозяина.

Изучение случаев сортовой устойчивости, зависящей от присут
ствия в тканях растения того или иного химического вещества, не
изменно приводит к выводу, что роль подобных веществ состоит в 
том, что они являются участниками активных процессов борьбы 
растительной клетки с паразитическим микроорганизмом.

Патогенные микроорганизмы могут паразитировать на опреде
ленных представителях растительного мира лишь в том случае, 
если в ходе эволюционного развития они адаптировались к осо
бенностям строения и обмена веществ растения-хозяина и, в част
ности, к антибиотическим веществам, содержащимся в тканях по
следнего. Повышение же концентрации антибиотических веществ 
до предела, к которому не сможет приспособиться возбудитель ин
фекции, должно неминуемо и в первую очередь нарушить нормаль
ную жизнедеятельность клеток хозяина, которые менее пластичны, 
чем клетки микроорганизма. Таким образом, кажется вполне 
естественным, что эволюционное приспособление растений к борь
бе с возбудителями заболеваний достигается не за счет накопле
ния в живых клетках здорового растения высоких концентраций 
токсических веществ, а путем выработки способности определен
ным образом реагировать на контакт с инфекцией. Реакция эта 
заключается в развитии комплекса биохимических процессов, ве
дущих к подавлению инфекционного начала и к обезвреживанию 
выделяемых паразитом токсинов.

Биологически оправданным представляется накопление боль
ших количеств токсических веществ в отмирающих и мертвых 
тканях. Примером устойчивости, обусловленной химическим сос
тавом отмерших тканей, служит невосприимчивость луковиц лука, 
окрашенных в красный или желтый цвет, к заражению Botrytis 
cinerea и Colletotrichum circicans. Причины устойчивости окрашен
ных луковиц исследованы в работах Уолкера (Walker) и его шко
лы.

Описывая ход заражения лука в естественных условиях, авторы 
исследования (Walker а. Stahmann, 1955) отмечают, что Colleto
trichum circicans является почвенным сапрофитом, начинающим 
паразитическое существование с мертвых внешних чешуй лукови
цы. В дальнейшем он прорастает в нижележащие мясистые чешуи,
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вызывая их усыхание, и таким образом проникает в глубь лукови
цы. Сухие чешуи окрашенных сортов содержат значительные коли
чества воднорастворимых фенольных веществ, ядовитых для гриба. 
Вещества эти диффундируют в инфекционную каплю на поверх
ности луковицы, предотвращая прорастание спор паразита и, сле
довательно, заражение. Если внешние сухие чешуи растрескивают
ся, обнажая живые мясистые ткани, то последние так же легко 
подвергаются заражению, как и луковицы с неокрашенной чешуей.

Вполне вероятно, что рассмотренный случай не является единст
венным и накопление высоких концентраций антибиотических ве
ществ в тканях с ослабленной жизнедеятельностью, либо мертвых, 
может играть роль в явлениях устойчивости других объектов (на
пример, кора древесных пород). Вопрос этот заслуживает даль
нейшего изучения.

Рассмотренные материалы позволяют заключить, что роль мно
гих веществ, содержание которых коррелирует с устойчивостью, в 
большом числе случаев сводится к участию в активной реакции ра
стительной ткани на контакт с патогенным микроорганизмом. Сое
динения типа дубильных, антоцианов и им подобных в ходе защит
ной реакции подвергаются ферментативным превращениям, в ре
зультате которых возникают соединения, обладающие высокой 
токсичностью как для патогенных микроорганизмов, так в ряде 
случаев и для клеток, в которых они образуются.

ЗАЩ ИТНЫ Е РЕАКЦИИ РАСТЕНИЯ

Естественный иммунитет против паразитических организмов, 
специализированных в отношении определенных растений, зави
сит в основном от способности растения определенным образом 
реагировать на контакт с возбудителем инфекции, развивать ак
тивные защитные реакции. Результатом реакции сопротивления в 
зависимости от ее интенсивности являются либо замедление рас
пространения инфекции, либо ее локализация, либо гибель микро
организма и выздоровление растения.

Согласно учению И. И. Мечникова, разработанному им в 
1898 г., существует два типа реакций сопротивления инфекции. 
Широкое распространение имеют реакции, направленные на обез^ 
вреживание токсических выделений патогенных микроорганизмов. 
Однако основную роль Мечников отводит реакциям, направленным 
против самого возбудителя инфекции.

Защитная реакция, направлена ли она против патогенного мик
роорганизма или против выделяемых им токсических веществ, 
представляет собой комплекс биохимических процессов, возника
ющих в клетках растения-хозяина под воздействием инфекции. 
У неустойчивых форм растений изменения обмена веществ, вызван
ные заражением, как бы способствуют развитию инфекции, тогда 
как у иммунных форм смещения в обмене направлены на подавле
ние инфекционного начала. Однако различия между этими двумя
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типами изменений обмена далеко не всегда четко выражены, в си
лу чего часто трудно ориентироваться, какие процессы, развиваю
щиеся в результате инфекции, благоприятны для ее развития, а ка
кие это развитие тормозят.

Вполне естественно, что в этой области имеется большое коли
чество точек зрения и гипотез, зачастую весьма .противоречивых.

Основные разногласия в свое время относились к оценке роли 
окислительных процессов, активирование которых представляет 
собой одно из наиболее характерных проявлений заболевания 
растения.

Все же к настоящему времени точка зрения, согласно которой 
окислительные процессы выполняют положительную роль в борьбе 
растения с инфекцией, получила всеобщее призвание.

Основоположником учения о защитной роли окислительных 
процессов и в первую очередь процессов дыхательной) газообмена 
является А. Н. Бах. Созданная Бахом теория о механизме медлен
ного биологического окисления не только легла в основу 
представлений о химизме дыхания, но и послужила краеугольным 
камнем в развитии представлений о роли окислительных фермен
тов в нормальной жизнедеятельности животного и растительного 
организмов. Уже в 1912 г. в своей работе «Химизм дыхательных 
процессов» Бах подробно разбирает вопрос о возможном участии 
оксидаз в защитных реакциях организма. Особое значение при 
этом он придавал наблюдениям, согласно которым токсины ряда 
микроорганизмов способны разрушаться оксидазами животного и 
растительного происхождения. Этой функции оксидаз, связанной 
с активированием дыхательного газообмена, Бах отводил исклю
чительную, решающую роль в явлениях иммунитета как животно
го, так и растительного организмов. Наряду с этим он подчеркивал 
специфическое значение оксидаз для защитных реакций у растений, 
поскольку эта группа ферментов принимает деятельное участие в 
процессах, связанных с повреждением покровов организма.

Точка зрения Баха нашла себе многочисленных последовате
лей, успешно продолжавших и развивавших его взгляды.

Изучая значение окислительной системы для устойчивости рас
тений к заболеваниям, многие исследователи, принадлежащие как 
к последователям, так и к противникам теории о защитной роли 
окислительных процессов, пытались связать устойчивость растений 
с активностью дыхания и отдельных окислительных ферментов, 
присущей здоровым растениям до встречи с инфекцией. Накоплено 
большое количество экспериментальных данных, являющихся, од
нако, достаточно противоречивыми. За исключением отдельных, 
вполне конкретных случаев (как, например, активность перокси- 
дазы у картофеля, строго коррелирующая с устойчивостью расте
ний к фитофторе), не удается найти какой-либо закономерной свя
зи между уровнем окислительной активности и устойчивостью рас
тительных тканей к инфекционным заболеваниям.

Вместе с тем, попытки установить закономерную, причинно
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обусловленную зависимость между интенсивностью окислительных 
(или каких-либо других) процессов, так же как и химическим со
ставом тканей до установления контакта с возбудителем инфекции 
уже по существу своему обречены на неудачу. В результате уста
новления интимного физиологического контакта между высшим 
растением и гетеротрофом возникает качественно новая биологи
ческая система — инфицированное растение. Свойства последнего 
представляют собой результат взаимовлияния симбионтов, в осно
ве которого лежит характерная для каждого из них норма реаги
рования на вмешательство со стороны другого партнера.

Следовательно, особенности обмена веществ и состава тканей 
растения-хозяина, присущие ему до заражения, могут быть связа
ны с активной защитной реакцией лишь в той мере, в какой они 
являются материальной основой для процессов, развивающихся 
после заражения и определяющих его исход. В ряде случаев спо
собность значительно активировать дыхание при заражении, свой
ственна тканям, отличавшимся до заражения относительно низким 
уровнем дыхания, и, наоборот, растения, интенсивно дышащие в 
здоровом состоянии, мало изменяют интенсивность дыхания при 
заболевании. Это наблюдалось, например, Б. А. Рубиным, Е. В. Ар- 
циховской и Т. М. Ивановой (1948) для цитрусовых плодов.

Ранее было показано, что установление тесного физиологическо
го взаимодействия растения с микроорганизмами сопровождается, 
за редкими исключениями, значительным повышением дыхательной 
активности тканей растения-хозяина. Усиление дыхания наблю
дается как при заболевании, влекущем за собой гибель отдельных 
участков ткани, органа или всего организма, так и в случае успеш
ной борьбы хозяина с паразитом, завершающейся полным подав
лением возбудителя инфекции. Вспышка дыхания при заболевании 
неустойчивых растений является кратковременной и продолжи
тельность ее тем ниже, чем сильнее степень поражения. После это
го наблюдается постепенное ослабление интенсивности, а затем и 
полное прекращение дыхания, которое обусловлено исчерпанием 
в пораженной ткани запасов дыхательного материала. Как прави
ло, этот момент совпадает с завершением -процессов спорообразо
вания у гетеротрофа.

Усиление дыхания у иммунного растения, возникающее в ре
зультате борьбы с инфекцией, отличается от только что описанной 
картины в целом ряде отношений. Интенсивность дыхания сни
жается в этом случае только после полного подавления инфекции. 
Самый уровень активирования дыхания, как правило, выше у 
устойчивых растений (см., например, Аветисян и Бабаян, 1951; 
Рубин и Четверикова, 1955).

Наблюдаемая в ряде случаев прямая связь между степенью 
активирования дыхательного газообмена при заражении и степе
нью устойчивости растения подтверждает точку зрения о важной 
роли, принадлежащей окислительным процессам в защитных реак
циях. На это же указывают данные опытов, где изучалось влияние
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подавления окислительных процессов на устойчивость раститель
ных тканей. Под воздействием наркоза, дыхательных ядов 
и затрудненного доступа кислорода наблюдается резкое падение 
сопротивляемости различных растений заражению (Nobecourt, 
1928; Арциховская и Рубин, 1937; Fuchs a. Kotte, 1954; Gothoskar, 
Scheffer, Stahmann a. Walker, 1955 и др.).

Подойти к решению вопроса о функциях, которые выполняет 
окислительная система в защитных реакциях растения, можно 
лишь путем детального изучения тех изменений, которые возника
ют в окислительной системе растения-хозяина под влиянием ин
фекционного агента.

В результате заболевания изменяется не только количествен
ная сторона дыхания. Не менее существенные сдвиги наблюдают
ся и в «качестве» дыхания — в соотношении активности различных 
оксидаз, в степени участия в окислительном обмене отдельных 
окислительно-восстановительных систем.

Для системы окислительных ферментов растительной клетки 
характерна не только большая сложность, но и гетерогенность, 
разлокачественность. Она выражается в различном реагировании 
отдельных компонентов системы (относящихся к одной и той же 
группе) на действие различных физических и химических агентов, 
в различной их чувствительности к этому действию. Этим свойст
вам окислительной системы принадлежит важная роль в приспо
соблении дыхательного процесса к непрерывно изменяющимся ус
ловиям среды (см. раздел «Дыхание»).

Гетерогенность окислительной системы выявляется также под 
воздействием биологического фактора — патогенного микроорга
низма.

Как уже было указано выше, в системе ферментов, катализи
рующих дыхание растения-хозяина, происходит существенная пе
рестройка, вызываемая инфекцией. Причиной перестройки являет
ся различная чувствительность отдельных элементов окислитель
ной системы к продуктам жизнедеятельности (токсинам) микро
организмов. Это, в свою очередь, подчеркивает исключительно 
важное значение «качества» окислительного аппарата растения- 
хозяина как фактора, от которого в значительной степени зависит 
характер его взаимодействия с гетеротрофом.

Сопоставление экспериментальных данных, полученных раз
личными авторами, показывает, что характер воздействия, ока
зываемого инфекционными агентами на различные ферменты ды
хательной цепи, неодинаков. Среди оксидаз, относящихся к груп
пе Cu-протеидов, полифенолоксидаза значительно более устойчи
ва, чем аскорбиноксидаза, которая в ряде случаев инактивируется 
в пораженных тканях. В группе Fe-порфиринов особого внимания 
заслуживает пероксидаза, активность которой под влиянием инфек
ции значительно возрастает. Что касается цитохромоксидазы, то 
при определениях в гомогенате зараженных тканей ее активность 
оказывается в большой степени или полностью подавленной. В то
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же время в митохондриях, выделенных из пораженной ткани, ци- 
тохромоксидаза не только сохраняет активность, но у устойчивых 
форм растений даже может значительно активироваться (Аксено
ва, 1965). Можно думать, что в гомогенате цитохромоксидаза 
инактивируется в результате .нарушения структуры клетки и прост
ранственного совмещения фермента с его ингибиторами, в част
ности с дериватами фенольных соединений, накапливающимися в 
инфицированных тканях.

Исключительно высокой устойчивостью к действию токсина об
ладают флавопротеиновые оксидазы, активность которых при за
ражении обычно возрастает (Woods a. Du Buy, 1942; Рубин и Ива
нова, 1958).

Поскольку с действием флавопротеидов в живой клетке сопря
жено действие пероксидазы, одновременное активирование этих 
ферментов сопровождается повышением интенсивности дыхания 
инфицированных тканей.

Одним из примеров, иллюстрирующих существование такого 
рода синхронности, могут служить наблюдения Б. А. Рубина и 
Т. М. Ивановой (1958). Ими установлено, что в группе флавопро
теидов капусты основная роль принадлежит оксидазе аминокислот. 
Активирование системы оксидаза d-аминокислот — пероксидаза, 
наблюдаемое при заражении капусты грибом Botrytis cinerea, оп
ределяется не только усилением каталитического действия этих 
ферментов; большое значение имеет также присутствие свободных, 
легко окисляемых аминокислот, содержание которых при зараже
нии возрастает.

Существенно различаются друг от друга по реакции на зара
жение и отдельные дегидрогеназы.

Одним из примеров различий в реакции на токсин, свойствен
ной отдельным дегидрогеназам, могут служить материалы, полу
ченные на кафедре физиологии растений МГУ при изучении пора
жения моркови грибом Phoma rostrupii (Хандобина и Озерецков- 
ская, 1959).

Особый интерес представляют данные по изменению актив
ности специфических дегидрогеназ апотомического пути дыхания — 
глюкозо-6-фосфат дегидрогеназы и дегидрогеназы фосфоглюконо- 
вой кислоты.

Активность этих дегидрогеназ в клубнях картофеля лод влия
нием гриба Phytophthora infestans возрастает в 2—4 раза по срав
нению с контрольными клубнями (Рубин и Озерецковская, 1959).

Эти данные полностью согласуются с результатами исследова
ний других авторов (Shaw a. Samborski, 1957; Daly a. Sayre, 1957), 
которые обнаружили значительное возрастание доли апотомиче
ского пути окисления в общем дыхании пшеницы, а также сафлора 
(Carthamnus tinctorius), зараженных соответственно мучнистой 
росой и ржавчиной.

Большое значение пентозофосфатного цикла определяется тем, 
что в ходе этого цикла образуются пентозы, которые участвуют
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в синтезе нуклеиновых кислот и, следовательно, в построении 
важнейших элементов окислительной системы, какими являются 
флавиновые ферменты. Пентозы входят в состав молекул АТФ и 
АДФ, являющихся, как известно, специфическими соединениями,, 
в которых аккумулируется энергия дыхания. Не менее существен
ное значение имеет и то, что в ходе апотомического дыхания обра
зуется шикимовая кислота, которая, согласно современным пред
ставлениям, является непосредственным предшественником ряда 
циклических соединений клетки (Srinivasan и др., 1955, 1956; Ка- 
1ап и др., 1956). Сюда входят разнообразные фенолы, а также цик
лические аминокислоты. Среди последних особого внимания заслу
живает триптофан, с которым тесно связан синтез гетероауксина. 
Все это показывает, что в ходе апотомического дыхания образуют
ся соединения, теснейшим образом связанные с защитной реакцией 
растения против микроорганизмов.

Характер и глубина изменений, вызываемых инфекционным 
агентом в окислительной системе растения-хозяина, зависят от 
свойств возбудителя болезни — от присущего ему типа питания, от 
степени специализации. Экстрацеллюлярные выделения полуса- 
профитных микроорганизмов, питающихся за счет содержимого 
предварительно убитых ими клеток, характеризуются высокой ток
сичностью. Изменения, вызываемые полусапрофитами в системе 
катализаторов дыхания, могут быть для неустойчивых растений 
поистине разрушительными. Продуктам жизнедеятельности высо
коспециализированных паразитов, способных питаться лишь за 
счет живых клеток, не свойственна роль ингибиторов окислительно
восстановительных ферментов.

В качестве примера можно привести изменения активности ас- 
корбиноксидазы. Токсин полусапрофитного микроорганизма 
Botrytis cinerea подавляет активность этого фермента у капусты 
(Рубин и Четверикова, 1955). Заражение же пшеницы таким спе
циализированным паразитом, как ржавчина, приводит к сущест
венному активированию аскорбиноксидазы, играющей важную 
роль в дыхании взрослых растений пшеницы (Farkas а. Kiraly, 
1955).

Не меньшее значение имеют и свойства растения-хозяина. Из
вестно, что воздействие, оказываемое на фермент одним и тем же 
токсином, может различаться не только по силе, но даже и по на
правлению в зависимости от того, в клетках какого растения нахо
дится этот фермент. При этом основное значение имеет степень 
устойчивости растения к данному заболеванию. Эти наблюдения 
делали вероятным предположение, что влияние, оказываемое ин
фекцией на активность того или иного фермента, не является ре
зультатом непосредственного воздействия токсина на молекулу 
фермента.

В многочисленных наблюдениях, проведенных в Институте био
химии им. А. Н. Баха АН СССР на различных объектах, было 
установлено, что воздействие, оказываемое токсинами на

388



ферменты, представляет собой явление вторичное, обуслов
ленное изменениями физико-химического состояния протопласта.

Удалось показать, что между устойчивостью к заражению 
В. cinerea и устойчивостью протопласта клеток капусты к дезорга
низующему воздействию токсина этого гриба существует тесная 
связь. Через 2 ч после инфильтрации токсина в ткани устойчивого 
сорта Амагер структурная вязкость протоплазмы не изменяется и 
лишь через 24 ч снижается на 30% (табл. 76).

У неустойчивого сорта № 1 вязкость протоплазмы изменяется 
под влиянием токсина значительно сильнее. Уже через 2 ч она па
дает до 25% от контроля, а через 24 ч ткань настолько размягча
лась, что определения были невозможны.

Т а б л и ц а  76
Влияние инфильтрации токсина Botrytis cinerea на структурную вязкость 
протоплазмы и размеры органоидов клетки капусты. Данные для проб, 

инфильтрированных токсином, в % от данных для проб, инфильтрированных 
водой; средние данные (по Аксеновой и Рубину, 1964; Рубину и Ладыгиной, 1964)

Протопласт

Сорт Амагер Сорт № 1

через 2 ч пос
ле инфильтра

ции
через 24 ч 

после инфиль
трации

через 2 ч пос
ле инфильтра

ции
через 24 ч 

после инфиль
трации

Структурная вязкость . . . 100 70 25 _
Размеры ядра . . . . . . . 97 92 89 87
Размеры п л асти д ................ 114 109 118 132

Токсин вн о с и т  существенные изменения в структуру клеточных 
органоидов, о чем можно судить по их размерам. Характер влияния 
па различные органоиды неодинаков — под воздействием токсина 
возрастают размеры пластид и уменьшаются размеры ядер. 
И в этом случае деформирующее воздействие токсина проявляется 
сильнее на тканях неустойчивого сорта.

Специфические изменения в физико-химическом состоянии про
топласта и отдельных органоидов, вызванные токсином пара
зита, не могут не сказываться на локализации и активности фер
ментов. Характер этих изменений и определяет, по-видимому, воз
растание или подавление активности отдельных звеньев окисли
тельного метаболизма.

Все это указывает на то, что сдвиги в действии ферментов, на
ступающие в инфицированной ткани, представляют собой явление 
вторичное, опосредствованное влиянием, которое паразит оказы
вает на живую протоплазму клетки в целом.

Именно этим можно объяснить наблюдения, когда в результате 
влияния одного и того же возбудителя действие одного и того же 
фермента изменяется не только с различной силой, но нередко и 
в диаметрально противоположном направлении. Характер этих 
сдвигов оказывается зависящим от биологических особенностей
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растения и в первую очередь от уровня его устойчивости к данно
му микроорганизму.

Хорошей иллюстрацией могут служить данные о влиянии ток
сина Pénicillium italicum на ферменты кожуры цитрусовых пло
дов (рис. 64). У устойчивого к голубой плесени лимона под влия* 
нием токсина активность пероксидазы возрастает, тогда как у лег

ко поражаемого мандари
на—значительно снижает
ся. Различно влияет ток
син и на дегидрогеназное 
действие -кожуры, которое 
у лимана .повышено на 
протяжении 40 ч опыта* 
тогда как у мандарина на
блюдается лишь неболь
шое активирование деги- 
драз, к 20 ч экспозиция 
сменяющееся подавле
нием.

Неодинаковое влияние 
оказывает паразит и на 
ферменты различных ор
ганов растения (Sanwal*
1956). Автор исследования 
показал, что заражение 
томат Fusarium lycopersici 
приводит к существенному 
активированию полифено- 
локсидазы стеблей, про
должающемуся на протя
жении пяти недель после 
внесения инфекции. В 
листьях же в течение вто
рой и третьей недель пос
ле заражения активность 
полифенолксидазы значи
тельно снижена; сущест
венные различия в реак
ции на заражение наблю
даются также и для ас- 
корбиноксидазы. 

Состояние протоплазмы клетки изменяется в процессе раз
вития растения, что также находит свое отражение в характере и 
силе воздействия, оказываемого токсическими веществами пара
зита на деятельность отдельных окислительных ферментов. В ка
честве примера можно привести данные, полученные нами для 
цитрусовых плодов (Рубин, Арциховская и Иванова, 1951). Раз
личное влияние оказывает также токсин Botrytis cinerea на фер

Рис. 64. Влияние инфильтрации токсина Pénicil
lium italicum на активность ферментов кожуры 
цитрусовых плодов (по Рубину, Арциховской и 

Ивановой):
/ — дегидрогеназы мандарина, 2 — дегидрогеназы ли
мона, 3 — пероксидаза мандарина, 4 — пероксидаза ли

мона
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менты капусты в зависимости от длительности хранения кочнов 
<Арциховская, 1946).

Резюмируя все сказанное, можно прийти к выводу, что харак
тер воздействия, оказываемого инфекцией на окислительную си
стему растения, определяется по крейней мере тремя факторами: 
составом токсических выделений паразита (в свою очередь, опре
деляющимся типом питания паразита), свойствами отдельных фер
ментов и свойствами живой системы, в которой действуют эти фер
менты, т. е. физико-химическими особенностями протопласта, ко
торые зависят от вида и сорта растения (генетические факторы), 
возраста, условий среды и т. д.

Каков же биологический смысл качественных изменений окис
лительной системы, наблюдающихся в пораженных растительных 
тканях?

Значение активирования окислительных процессов многообраз
но. Немалая роль должна принадлежать обезвреживанию токси
ческих веществ путем их окисления до безвредных продуктов. 
Большое значение для сопротивляемости имеет способность клеток 
противостоять развитию гидролитических процессов, индуцируемых 
экстрацеллюлярными ферментами паразита. Это не только необ
ходимо для сохранения нормальной структуры протоплазмы и нор
мальной жизнедеятельности клетки, но и лишает микроорганизм 
необходимой ему пищи. Ингибирование гидролитических про
цессов может достигаться двумя путями — разрушением фермен
тов, входящих в состав токсических выделений, и активированием 
синтетических процессов. Как тот, так и другой путь связаны с по
треблением энергии, освобождающейся в процессе дыхания.

В последние годы в области энергетического обмена инфициро
ванных тканей были проведены интересные исследования, частич
но освещенные выше. Здесь мы остановимся на значении энерге
тического метаболизма для различных типов защитных реакций.

При заболеваниях, вызванных полусапрофитными паразитами, 
возбудитель болезни питается за счет содержимого клеток, пред
варительно убитых его высокотоксичными выделениями. В этом 
случае быстрая дезорганизация энергетического обмена, разобще
ние дыхания и фосфорилирования, вызванное токсином, благо
приятны для развития паразита. Типичным представителем этой 
группы паразитов является Botrytis cinerea, токсин которого вы
зывает серьезные нарушения в структуре протопласта у неустой
чивого сорта капусты № 1 . Эти изменения с неизбежностью отра
жаются на процессе окислительного фосфорилирования. Как вид
но из данных табл. 77, сразу после инфильтрации токсина в листо
вую ткань капусты окислительное фосфорилирование полностью 
подавляется. Состояние митохондрий у этого сорта настолько не
устойчиво, что даже такое воздействие, как инфильтрация воды, 
приводит к разобщению окисления и фосфорилирования. В то же 
время, у сорта устойчивого воздействие токсина не только не по
давляет фосфорилирование, но даже существенно его активирует.

391



Т а б л и ц а  77
Влияние токсина Botrytis cinerea на окислительное фосфорилирование 

в митохондриях капусты, выделенных сразу после инфильтрации токсина 
в ткани (поглощение 0 2 и неорганического Р в мкатомах на 1 мг белка). 

Средние данные за февраль—март (по Рубину и Ладыгиной, 1964; Аксеновой
и Рубину, 1964)

Сорт Амагер Сорт № 1

Инфильтрация ткани
о2 Р Р /о 2 о 2 Р Р /02

Водой ........................ 7,75 1,51 0,20 2,21 0 —
Токсином .................... 6,15 3,61 0,59 1,47 0 —

Таким образом, повышение интенсивности дыхания больных 
(неиммунных) тканей сочетается с нарушением сопряженности 
этого процесса с фосфорилированием. Высокая скорость обраще
ния фосфора, не используемого в данном случае на синтез макро- 
эргических соединений, обусловливает возможность окисления 
большого количества молекул субстрата по сравнению со здоро
выми тканями. Разобщение дыхания и фосфорилирования сопро
вождается нарушением синтетических функций клетки, распадом 
полимерных форм углеводов и т. д. Такая картина всегда наблю
дается при поражении факультативными паразитами неимунных 
форм растений, тогда как у форм иммунных первый этап действия 
токсина характеризуется активированием синтетических функций 
(см., например, Арциховская, 1946). При этом клетки, в которые 
диффундируют токсические вещества, дольше сохраняют жизне
способность, что приводит к замедлению роста и распространения 
гриба.

При поражении облигатными формами паразитических микро
организмов дыхательная система восприимчивых растений не под
вергается сильным изменениям, и пораженные клетки сохраняют 
жизненную активность до тех пор, пока возбудитель болезни не 
завершит генеративную фазу развития.

Защитная реакция, развиваемая иммунными растениями при 
контакте с облигатным паразитом, как правило, представляет со
бой так называемую реакцию сверхчувствительности — быстрое 
отмирание клетки вместе с проникшим в нее паразитом.

Вопрос о природе реакции сверхчувствительности служит на 
протяжении последнего десятилетия предметом изучения японской 
школы фитоиммунологов. На рис. 65 представлена скорость после
довательных изменений клеток центральной жилки листа карто
феля под влиянием внедряющейся гифы Phytophthora infestans 
(Tomiyama, 1956). В начале проникновения инфекционной гифы к 
пораженной части клетки мигрирует ядро и образуются протоплаз- 
матические тяжи (см. рис. 65, А и Б). Затем вокруг внедрившейся
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гифы образуются небольшие гранулы, находящиеся в броуновском 
движении (см. рис. 66, В и Г), число которых постепенно возраста
ет. В дальнейшем содержимое клетки окрашивается в желтый цвет, 
переходящий в темно-коричневый и черный (см. рис. 65, Д, Е и Ж). 
В конце процесса отмирает и инфекционная гифа. Проникновение 
гифы в клетки эпидермиса идет с одинаковой скоростью как у ус-

%

Рис. 65. Ход процесса дегенерации клеток, вызванной заражением фитофто
рой устойчивого сорта 41089—9 (/) и неустойчивого сорта Хоккаи № 9 

(//) (по Топпуата) (пояснение в тексте)
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тойчивого, так и у неустойчивого сортов- Однако дальнейшие этапы 
дегенерации протоплазмы осуществляются у устойчивого сорта 
значительно скорее, чем у неустойчивого, как это видно из кривых, 
приведенных на рис. 65. Если у устойчивого сорта отмирание ги

фы завершается в 50% инфици-

т~
ІМ М

-н

£

рованных клеток через 5 ч пос
ле начала проникновения гифы 
в клетку, то у сорта восприим
чивого этот процесс требует 
21 ч. За это время фитофто
ра успевает образовать ко
нидии.

Изменения энергетического 
и окислительного метаболизма, 
приводящие к образованию не
крозов при заражении возбуди
телем черной гнили Сега/оз/о- 
те11а 11тЬг1а1:а корней устойчи
вого сорта батата, представле
ны на рис. 66. Эта схема (см. 
рис. 66) показывает, что по ме
ре приближения распространя
ющейся инфекции к исследуе
мому участку ткани возрастает 
интенсивность дыхания и акти
вируются системы, утилизиру
ющие АТФ. Одновременно за
метно увеличивается содержа
ние кумарина и полифенолов. 
В дальнейшем, по мере того 
как гифы гриба проникают в 
клетки исследуемого участка 
ткани, активность упомянутых 
процессов начинает снижаться. 
Одновременно в темнеющей и 
отмирающей ткани происходи г 
денатурация белков и накопле
ние ипомеамарона — продукта 
искаженного метаболизма угле
водов и жирных кислот у бата
та. Ипомеамарон представляет 
собой сесквитерпеноид с сум
марной формулой С15Н22О3, об
ладающий свойствами «разоб

щителя», т. е. подобно 2,4-динитрофенолу, ингибирующему окисли
тельное фосфорилирование.

При заражении черной гнилью неустойчивых форм батата ды
хание активируется сильнее, чем у устойчивых. Однако окисли

Рис. 66. Схема изменения дыхания и 
связанных с ним процессов в пора
женной ткани батата и его устойчи
вость против Сегаіозіотеїіа ІітЬгіаіа. 
І — проникновение гриба (£), сопро
вождающееся расширением границ 
пораженной ткани (Д)  за счет' ткани 
здоровой ( £ ) .  Через 8 ч после при
вивки (А) гриба на поверхность сре
за (Л) клубня распространение ин
фекции прекращается в результате 
развивающихся в тканях среза защит
ных реакций; II  — биохимические из
менения в слое ткани (Г) на глубине 
1,75—2 ,00 мм  от поверхности среза 

(В) (по игП ат а. Акагач/а):
/ — системы, утилизующие А Т Ф , 2 — интен
сивность дыхания, 3 — количество кумарина 
и полифенолов, 4 — инактивация и денату
рация белков, 5 — синтез ипомеамарона, 6 — 

потемнение ткани
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тельное фосфорилирование при этом полностью подавляется уже 
через 2—3 дня. При заражении батата Helicobasidium тотра Та- 
пака характер изменений в сопряженном фосфорилировании также 
определяется степенью устойчивости сорта. Разобщение дыхания 
и фосфорилирования, вызванное динитрофенолом или температур
ным воздействием, привадит к тому, что ткани картофеля теряют 
иммунитет к фитофторе (Tomiyama, 1957).

Эти работы подчеркивают значение, принадлежащее энергети
ческому обмену в сопротивляемости растений заражению.

Экспериментальными исследованиями показано, что в реакции 
сверхчувствительности большую роль играет система полифено
лы — полифенолоксидаза (см. выше); остановимся на значении 
окислительных превращений фенольных веществ.

Способность фенолов к окислению, в ходе которого проникшие 
в клетку гифы гриба лишаются кислорода, является одной из важ
ных сторон физиологического действия этих соединений. Установле
но участие некоторых фенолов в новообразовании элементов защит
ной ткани — суберина, лигнина и др. Кроме того, хиноны, образую
щиеся в результате ферментативного окисления фенольных сое
динений, полимеризуются с образованием темноокрашенных смо
лоподобных веществ. Последние, пропитывая ткани, образуют 
барьер, препятствующий распространению патогенных микро
организмов. В состав темноокрашенных продуктов, содержащихся 
в подобных химических барьерах, входят соединения фенольных 
веществ с различными ингредиентами клетки — углеводами, аро
матическими кислотами (меланины, флобафены, танниды и др.).

Связь системы полифенолы — полифенолоксидаза с различны
ми веществами и процессами растительных тканей весьма многооб
разна. Особенно важное значение для рассматриваемого вопроса 
имеет способность фенолов и хинонов инактивировать ферменты.

Фенольные вещества и их хиноны — весьма подвижные, реаген
тоспособные соединения, осуществляющие разностороннее воз
действие на живые клетки. Б. А. Рубин и В. А. Аксенова (1957), 
изучая участие системы полифенолы — полифенолоксидаза в ре
акции сверхчувствительности картофеля к заражению фитофторой, 
показали, что в декомпенсации дыхания, наблюдающейся при за
ражении устойчивых сортов, существенная роль принадлежит по- 
лифенолоксидазе. В тканях устойчивых клубней сорта Московский, 
дающих при заражении Phytophthora infestans типичную картину 
некроза, в ответ на инфекцию существенно возрастает активность 
полифенолоксидазы. Реакция эта распространяется на значитель
ное расстояние от места заражения (рис. 67). Одновременно на
блюдается подавление дегидрогеназной активности тканей, связан
ное, вероятно, с действием продуктов окисления полифенолов. Вы
яснено, что продукты ферментативного окисления хлорогеновой 
кислоты, являющейся естественным субстратом полифенолоксида
зы картофеля, оказывают ингибирующее воздействие на дегидро-, 
геназы как картофеля, так и гриба Phytophthora infestans.
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У неустойчивого сорта (Ранняя роза) заражение фитофторой 
почти не сказывается на активности полифенолоксидазы. Вместе 
с тем, в тканях неустойчивых клубней наблюдается значительное 
активирование дегидрогеназ.

Данные Б. А. Рубина и В. А. Аксеновой позволяют судить 
о биохимических процессах, приводящих к образованию некрозов 
при заражении устойчивых сортов картофеля. Полифенолоксидаза 
устойчивых сортов обладает, очевидно, большой чувствитель- 
стью к выделениям Phytophthora infestans и бурно активируется 
при заражении. Продукты окисления фенольных веществ подавля
ют деятельность дегидрогеназа, в результате чего при окислитель
но-восстановительных превращениях в системе полифенолы — по
лифенолоксидаза выпадает восстановительная фаза. Это ведет к 
тому, что хиноны, образующиеся в результате деятельности поли
фенолоксидазы, не восстанавливаются, а подвергаются дальней
шему необратимому окислению до темноокрашенных продуктов. 
Таким образом, подавление дегидрогеназ приводит к декомпенса
ции дыхания клеток клубня, а также гиф паразита.

У неустойчивого сорта полифенолоксидаза, очевидно, мало 
чувствительна к выделениям паразита, тогда как дегидрогеназы 
под влиянием последнего активируются, что приводит к общему 
усилению восстановительных реакций.

Какие же именно соединения оказывают токсическое действие 
на микроорганизмы и являются ответственными за образование 
некрозов? Было найдено (Johnson a. Schaal, 1952; Schaal, Johnson 
a. Simonds, 1953), что устойчивость картофеля к парше, вызывае
мой грибом Streptomyces scabiens, связана с содержанием хло
рогеновой кислоты в клетках, прилегающих к перидерме клубня.

Роль хлорогеновой кислоты в устойчивости растений против 
инфекции подчеркивается также в ряде других работ (Uritani, 
1953; Kirkham, 1957 и др.).

В дальнейших работах Джонсон и Шел (Schaal a. Johnson, 
1955; Johnson a. Schaal, 1957) показали, что в результате меха
нического повреждения, так же как и заражения, в срезах карто
феля накапливаются ортодифенолы, представленные хлорогеновой 
кислотой и тремя неидентифицированными соединениями. Авторы 
установили, что большее ингибирующее действие на Streptomyces 
scabiens оказывают не хлорогеновая и кофейная кислоты, а про
дукты их окисления.

Согласно наблюдениям В. Е. Соколовой, О. Н. Савельевой и 
Б. А. Рубина (1958), внедрение фитофторы в ткани клубня карто
феля вызывает приток хлорогеновой кислоты к месту поражения 
(табл. 78). Это явление легко обнаруживается в клубнях неустой
чивого к фитофторе сорта картофеля (Ранняя роза). Например, 
в одном из опытов концентрация хлорогеновой кислоты в пора
женной ткани достигала 123 мг% , тогда как ткань, расположен
ная в здоровой половине того же клубня, содержала всего 28 мг% 
хлорогеновой кислоты. У устойчивого сорта Московский внешне



Т а б л и ц а  78
Содержание хлэрогеновой и кофейной кислот в здоровых и больных 

участках клубня картофеля при искусственном заражении Phytophthora 
infestans (по Соколовой, Савельевой и Рубину, 1958)

Сорт Часть клубня Хлорогеновая 
кислота, мг%

---- :----------------------------- г

Кофейная кислота, 
мг%

Московский (устойчивый) здоровая
инфицированная

1225
50,6

не обнаружена 
161,7

Ранняя роза (неустойчи здоровая 28,0 не обнаружена
вый) инфицированная 122,6 не обнаружена

наблюдается несколько иная картина. В некротизированном слое 
ткани, расположенном в непосредственном соседстве с местом внед
рения паразита, содержалось 50 мг% хлорогеновой кислоты, тогда* 
как содержание последней в тканях здоровой половины клубня; 
было в 2,5 раза выше.

Хроматографическое разделение экстрактов из некротизирован
ной ткани показало, что помимо кофейной кислоты они содержат 
ряд фенольных соединений, отсутствующих в здоровых тканях. Сре
ди этих соединений обнаружены скополетин и скополин (окополе- 
тин-7-глюкозид), появление которых при заражении различных рас
тений наблюдалось неоднократно. Скополетин, являющийся инги
битором ряда ферментативных процессов, в инфицированных тка
нях восприимчивого сорта картофеля не обнаружен.

Окислительные превращения фенолов, имеющие большое зна
чение в явлениях сверхчувствительности, могут играть, по-види
мому, важную роль и в защитных реакциях растений против фа
культативных паразитов, питающихся убитыми тканями. Это по
казано на примере капусты, зараженной Botrytis cinerea (Рубин я 
Иванова, 1959, 1963). Капуста, которую принято относить к клас
сическим представителям растений пероксидазного типа, в действи
тельности содержит в своих тканях значительные количества ду
бильных веществ, среди которых большое значение имеет флоро- 
глюцин. Авторам удалось показать, что в тканях капусты флоро- 
глюцин подвергается ферментативному окислению, которое ката
лизируется пероксидазой. Окисление это идет за счет кислорода 
воздуха, т. е. пероксидаза проявляет в этом случае оксидазные 
свойства. Продукты окисления флороглюцина подавляют у устой
чивого сорта капусты большую часть исследовавшихся дегидроге
наз, тогда как дегидрогеназы восприимчивого сорта, за исключе
нием маликодегидрогеназы, активируются (табл. 79).

Приведенные данные позволяют следующим образом предста
вить себе последовательность реакций, развивающихся у устойчи
вых растений при заражении и приводящих к образованию некро
зов— внешнему проявлению реакции сверхчувствительности. Пер-
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Влияние заражения Botrytis cinerea и продуктов окисления флороглюцина 
на активность дегидрогеназ капусты устойчивого (Амагер) и поражаемого 

(№ 1) сортов Определения по восстановлению тионина, 10 мг/10 мин 
(по Ивановой и Рубину, 1963)

Т а б л и ц а  79

Дегидрогеназа

Здоровая ткань, 
контроль

Зараженная 
ткань, % от 

контроля

Здоровая ткань 4- 
продукты окисления 
флороглюцина, % 

от контроля

Амагер N° 1 Амагер N° 1 Амагер № 1

Алкогольдегидрогеназа 0,890 0,195 14 180 47 154
Глютамикодегидрогеназа 0,480 0,340 48 211 138 117
Глюкозодегидрогеназа 0,195 0,060 49 200 105 334
Маликодегидрогеназа 0,190 0,100 447 135 74 150
Лактикодегидрогеназа 0,780 0,625 64 86 67 77
Изоцитрикодегидрогеназа 0,320 0,080 0 188 81 275
Сукциндегидрогеназа 0,060 0,030 0 100

вым ответом клеток хозяина на проникновение в них веществ, 
выделяемых паразитом, является активирование энергетического 
обмена и связанного с ним синтеза белка окислительных фермен
тов и клеточных структур. Одновременно активируется пентозо- 
фоофатный путь окисления, в результате чего происходит новооб
разование фенольных соединений. Возрастание концентрации по- 
лифенолоксидазы и пероксидазы, вместе с увеличением количества 
субстрата для этих ферментов, активирует окисление фенольных 
соединений и приводит к накоплению различных их дериватов, в 
числе которых имеются вещества, обладающие высокой физиоло
гической активностью. Вещества эти являются причиной наступ
ления второго этапа — инактивирование ряда ферментов, разобще
ние окисления и фосфорилирования, нарушение ряда жизненно 
важных процессов и в конечном счете отмирание пораженных 
клеток. Некротическое пятно представляет собой как бы отравлен
ную зону, в пределах которой невозможна жизнь как клеток само
го растения, так и мицелия паразита, своего рода химический 
барьер на пути распространения паразита.

Какова же природа веществ, образующихся в инфицированной 
ткани и служащих непосредственной причиной гибели и паразита, 
и клеток растения-хозяина, причиной образования некрозов?

Одним из таких веществ может быть аммиак, накопление кото
рого в тканях устойчивого сорта капусты при заражении Botrytis 
cinerea было показано Б. А. Рубиным и Т. М. Ивановой (1959). 
Аммиак образуется в результате окислительного дезаминирования, 
катализируемого оксидазами d-аминокислот, действие которых со
пряжено с пероксидазой. Как уже говорилось выше, система ами-
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нокислоты — оксидаза d-аминокислот — пероксидаза существенно 
активируется в инфицированных тканях устойчивого сорта капус
ты. Однако участие подобного механизма в образовании некроти
ческих барьеров для других комбинаций хозяин —паразит пока 
не обнаружено.

Едва ли не универсальная роль в образовании некрозов при- 
знается за веществами фенольной природы. С этой точки зрения 
представляет интерес группа веществ, названных фитоалексинами 
(Müller, 1956).

Фитоалексинам посвящено большое количество работ (см. свод
ки: Müller, 1964; Cruickshank, 1963). Фитоалексин рассматривается 
как продукт ненормального обмена растения, индуцируемого- 
продуктами жизнедеятельности микроорганизма. Образование фи
тоалексинов неспецифично; определенный вид растения образует 
одно и то же вещество под воздействием различных микроорга
низмов, как патогенных, так и непатогенных для этого растения, 
а также под воздействием химических раздражителей небиологи
ческой природы. Установлено химическое строение фитоалексинов 
гороха (пизатин), фасоли (фазеолин), моркови (изокумарин), 
Orchis militaris (орхинол), которые имеют фенольную природу. 
Иное строение имеет ипомеамарон, образуемый корнями батата 
при заражении возбудителем черной гнили. Вещество это, также 
рассматриваемое как фитоалексин, представляет собой терпеноид.

Незначительная специфичность фитоалексинной системы — как 
индуктора, так и конечного продукта — может показаться проти
воречащей высокой специализации патогенных микроорганизмов в 
отношении растения-хозяина. По этому поводу Мюллер (Müller,
1964) указывает, что при бесконечном числе возможных комбина
ций хозяин — микроорганизм число случаев, при которых могут 
установиться паразитические отношения, ничтожно. Следователь
но, специфична для растения не устойчивость, а поражаемость. 
Он формулирует следующий принципиальный вывод: возможность 
установления паразитических отношений определяется как степе
нью толерантности клеток хозяина к продуктам жизнедеятельности 
паразита, так и степенью толерантности паразита к продуктам, 
образующимся в результате ответной реакции в тканях хозяина.

Что касается второй половины формулировки, то она под
тверждается экспериментальными данными. Отсутствие же обра
зования фитоалексина при заражении растения специфическими 
патогенами пока еще не получило достаточного подтверждения.

Изучение вопросов, связанных с теорией фитоалексинов, завое
вавшей всеобщее признание, может оказаться весьма плодотвор
ным.

ПРИОБРЕТЕННЫЙ ИММУНИТЕТ

Способность клеток тем или иным образом реагировать на 
контакт с патогенным агентом может иметь либо наследственную 
природу, либо представлять собой свойство приобретенное, инду
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цированное патогенными микроорганизмами. В соответствии с 
этим различают иммунитет естественный и приобретенный.

У животных и человека явления приобретенного иммунитета,, 
возникающего в результате перенесенного заболевания или вак
цинации ослабленными культурами возбудителя болезни, хорошо 
известны и детально изучены. Большие успехи, достигнутые в этой, 
области, послужили стимулом для поисков аналогичных явлений 
в области фитоиммунологии. Однако сама возможность наличия 
у растения приобретенного иммунитета ставилась одно время под 
сомнение.

Например, считали (Blackman, 1922), что инфекционные болез
ни растений не носят характера общего заболевания организма и 
что приобретенный иммунитет, если таковой даже и возникает, 
должен быть локализован лишь в очень ограниченных участках: 
ткани. Отсутствие у растений системы, подобной кровообращению» 
животных, исключает, по мнению автора этой теории, возможность- 
иммунизации всего организма.

В настоящее время можно считать установленным, что пред
ставления о подобной разобщенности растительных клеток не от
ражают истинного положения вещей. Известно, что связь прото
плазмы отдельных клеток осуществляется с помощью плазмодесм: 
(протоплазматических тяжей, проходящих через поры клеточной 
оболочки). Через плазмодесмы из клетки в клетку могут переме
щаться не только крупномолекулярные соединения, но и отдель
ные участки протоплазмы.

Трчка зрения о непрерывности протоплазмы растения согла
суется с многочисленными данными о воздействии, оказываемом 
инфекцией не только на клетки, находящиеся в непосредственном: 
контакте с патогенным микроорганизмом, но и на ткани внешне 
здоровые, расположенные на значительном расстоянии от мест# 
заражения.

Накопленные экспериментальные данные позволяют утвер
ждать, что точка зрения о чисто локальном характере болезнейг 
растения является ошибочной. Этим самым снимается одно из ос
новных возражений против возможности существования приобре
тенного иммунитета у растений.

В результате ряда экспериментальных исследований можно» 
считать установленным, что устойчивость растений к заражению» 
может повышаться как после перенесенного заболевания, так и: 
в результате вакцинизации.

Идея о наличии приобретенного иммунитета у растений полу
чила серьезное обоснование в работах исследователей итальянской: 
школы (см. монографию Карбонэ и Арнауди, 1937). В этих рабо
тах с бесспорностью показано, что устойчивость растений к опре
деленному паразитическому организму возрастает как после пере
несенного заболевания, вызванного этим возбудителем, так и в ре
зультате введения соответствующих вакцин.

В качестве примера успешной вакцинизации растений можно»
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п р и в е с т и  опы ты  по и м м у н и з а ц и и  ф а с о л и  ( C a r b o n e  а. K a la j e v ,  1 9 3 2 ) .  
К у л ь т у р а л ь н о й  ж и д к о с т ь ю  п о с л е  р о ст а  на ней о д н о й  из ф о р м  Bot
rytis cinerea о д н о к р а т н о  п о л и в а л и  р а с т у щ и е  на ст ер и л ь н о м  п ес к е  
п р о р о с т к и  ф а с о л и .  Ч е р е з  7 — 10 д н е й  р а с т е н ь и ц а  бы ли  п е р е 
с а ж е н ы  на п и т а т е л ь н у ю  с р е д у  К н о п а ,  и е щ е  ч ер ез  д в а  д н я  п р о и з в о 
д и л о с ь  и с к у с с т в е н н о е  их з а р а ж е н и е  г р и б о м  Botrytis cinerea п у тем

Рис. 68. Иммунизация фасоли культуральной ж идкостью  после роста на 
ней мицелия гриба B o t r y t i s  cinerea. А — за р а ж ен н о е  растение, не вак- 
цпнизированное;  Б  — зар аж енн ое  растение, вакцинизированное (по C ar

bone a. K alajev)

у к о л а  в н и ж н ю ю  ч асть  ст еб л я .  К о н т р о л ь н ы е  р а ст ен и я ,  не п о л у ч и в 
ш и е  к у л ь т у р а л ь н о й  ср ед ы ,  л егк о  з а р а ж а л и с ь  и ги б л и ,  т о г д а  как  

с р е д и  в а к ц и н и р о в а н н ы х  р а ст ен и й  з а б о л е в а е м о с т ь  б ы л а  с у щ е с т в е н 
н о  с н и ж е н а  (ри с .  6 8 ) .

Б ы л о  п о к а з а н о  (C a r b o n e  a. K a la j e v ,  1 9 3 2 ) ,  что и н д у ц и р о в а н н а я  
у ст о й ч и в о с т ь  п р о я в л я е т с я  как н а с т о я щ а я  а к ти в н а я  р еа к ц и я  к л еток ,  
^вы ражением  к о т о р о й  с л у ж и т  с п о с о б н о с т ь  к о б р а з о в а н и ю  в п о р а 
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женных клетках веществ, влияющих на паразита. Введение раз
личных иммунизирующих средств осуществляется в первую оче
редь через корневую систему. Возможно также впрыскивание в; 
стебли, применение в виде примочек, опрыскивание листьев И Т. д.-

Однако приемы искусственной иммунизации, широко использу
емые в медицине и ветеринарии, мало перспективны в растениевод
стве, поскольку и приготовление иммунизирующих средств, и их 
применение весьма трудоемки и дороги. Если учесть при этом, что* 
иммунизация не всегда достаточно эффективна и действие ее 
очень кратковременно, а также то, что самый процесс иммуниза
ции, как правило, угнетает растение, то становится понятным, что* 
работы в области приобретенного иммунитета не используются по
ка в практике сельского хозяйства.

В последние годы все шире распространяется точка зрения,, 
последователи которой вкладывают в понятие «приобретенный им
мунитет» несколько иной смысл. При этом, по существу, все слу
чаи непоражаемости, связанной со «сверхчувствительностью», рас
сматриваются как результат иммунитета не наследуемого, а приобре
тенного, как результат появления у растения новых свойств, инду
цированных возбудителем инфекции. В подтверждение этой трак
товки явлений иммунитета проведены экспериментальные исследо
вания. При заражении части листовой пластинки фасоли вирусом 
табачной мозаики были получены обильные некротические пятна. 
При повторном заражении всей поверхности того же листа некро
тические пятна появились лишь вдали от места первичного зара
жения, вблизи же от него не было видно следов заражения.

В пользу рассматриваемой точки зрения говорят также данные- 
опытов, в которых заражение Nicotiana glutinosa вирусом табачной: 
мозаики путем прививки на зараженное растение давало систем
ное поражение, тогда как для обычного заражения через листья 
характерен некротический тип реакции (Smith, 1951). Следователь
но, не все ткани растения способны образовывать защитный фак
тор, как это свойственно клеткам листа. Но и у последних некроти
ческая реакция зависит от условий среды — например, при не
благоприятных температурах вместо реакции сверхчувствитель
ности происходит системное поражение (Kassanis, 1957).

При обсуждении вопроса о природе защитных факторов, от
ветственных за иммунизацию растения, в первую очередь вновь 
обращают на себя внимание вещества фенольной природы. Воз
можно, что эта роль принадлежит веществам типа фитоалексинов,, 
образование которых, согласно Мюллеру (Müller, 1964), обус
ловливает приобретенный иммунитет.

Таким образом, приобретенный иммунитет — это, по существу,, 
защитная реакция, в результате которой образуются антибиотиче
ские вещества. Содержание этих веществ не является наследствен
ным признаком, однако способность образовывать такие вещества- 
под воздействием микроорганизмов — безусловно, признак наслед
ственный, обусловленный генетическими факторами»
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К явлениям приобретенного иммунитета может быть отнесено 
также повышение устойчивости растений, вызванное химическими 
веществами. Как показано И. М. Поляковым (1962), эффект ряда 
протравителей семян определяется не воздействием на возбудите
лей инфекции, а повышением сопротивляемости заражению путем 
изменений в обмене веществ растения. Обнаружив, что наиболее 
активны в этом отношении вещества, содержащие амино- и тио- 
группы, автор предложил активный иммунизатор — родан (пара- 
родананилин). Последовательная обработка роданом семян на 
протяжении нескольких поколений снижает пораженность пшеницы 
ржавчиной и увеличивает урожай.

Мюллер с соавторами (Müller, Mackay а. Freing, 1954) наблю
дал повышение фитофтороустойчивости картофеля в результате 
поглощения корнями стрептомицина, что не было связано с непо
средственным действием стрептомицина на возбудителя инфекции. 
В данном случае, как указывают другие исследователи (Vörös, 
Kiraly а. Farkas, 1957), происходит истинная иммунизация, зави
сящая от увеличения активности полифенолоксидазы.

Углубленные исследования в чрезвычайно перспективной, но 
недостаточно изученной области повышения устойчивости растений 
как путем химической иммунизации, так и применением соответст
венных агротехнических приемов (удобрения, создание определен
ных условий влажности и аэрации почвы и др.) помогут сократить 
потери, наносимые сельскому хозяйству инфекционными заболева
ниями растений.

т * *
*

Среди факторов, определяющих исход встречи растения с раз
нообразными представителями микрофлоры, основное значение 
имеет иммунитет растения. Этим и определяется значение работ, 
направленных на познание внутренней природы иммунитета расте
ний.

Результаты многочисленных исследований убеждают в том, что 
‘способность сопротивляться возбудителю инфекции зависит от ха
рактера ответной реакции на продукты жизнедеятельности пато
генного микроорганизма. Реакция эта затрагивает различные сто
роны жизнедеятельности клетки — структуру и физико-химические 
свойства протопласта, активность отдельных метаболических путей 
я  другие биохимические признаки.

Способность противостоять заражению определяется не толь
ко генетической природой растения, но в большой мере и условия
ми его существования. Свойство сопротивляемости инфекции так 
.же изменчиво и подвижно, как и обмен веществ, неотъемлемой 
частью которого он является. Степень восприимчивости к заболе
ваниям изменяется с возрастом, а также под.воздействием условий 
•среды, в которых осуществляется развитие растения. Столь же 
подвижны и непостоянны особенности обмена веществ патогенных
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микроорганизмов, от которых в первую очередь зависят их пато
генность и вирулентность.

Все это открывает широкие возможности для повышения устой
чивости культурных растений в их онтогенезе. При оценке значения, 
того или иного агротехнического мероприятия необходимо учиты
вать не только его влияние на культурное растение, но и возможное 
воздействие на развитие патогенного для него микроорганизма^ 
Надо также иметь в виду, что больное растение представляет со
бой качественно особый организм, свойства которого определяют
ся взаимным влиянием хозяина и паразита.

Очень важная роль в борьбе с болезнями растений принадле
жит введению в культуру устойчивых сортов. Выведение таких сор
тов требует специальной селекции на иммунитет.

Сочетание комплекса агротехнических мероприятий с введением 
в культуру устойчивых сортов обеспечит успех в борьбе за здоро
вое растение.
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