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В обзоре приведены литературные данные и результаты, полученные автором,
касающиеся эффективности использования азота в процессах фотосинтетичес-
кой ассимиляции СО2 и реутилизации этого элемента из вегетативных органов в
семена в ходе их созревания. Указанные показатели обсуждены с привлечением
данных как для модельных растений, так и широкого спектра сельскохозяйст-
венных культур, в том числе пшеницы, и их диких предшественников. Показа-
но, что культурные растения не превысили биологических пределов эффектив-
ности использования азота, наблюдаемых у диких видов. Вместе с тем, по
данным автора, эффективность использования азота в процессах фотосинтети-
ческой ассимиляции СО2 в листьях пшеницы современных высокоинтенсивных
сортов и показатели реутилизации азота в период налива зерна выше, чем у ме-
нее продуктивного сорта более ранней селекции. Выявлена тесная корреляцион-
ная связь между валовым количеством в листьях азота в период цветения и бел-
ковостью зерна при полной спелости. Анализ представленных результатов
подтвердил предположение о том, что процессы использования азота при фото-
синтезе и его последующей реутилизации в семена не полностью оптимизирова-
ны, поэтому существует возможность повышения урожайности сельскохозяйст-
венных культур без снижения качества продукции путем улучшения этих
физиологических параметров с привлечением современных генно-инженерных,
биотехнологических и селекционных методов.
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Ассимиляция СО2 растением лежит в основе его продукционного про-
цесса. Благодаря фотосинтезу образуется почти 90 % сухого вещества
растительного организма [6], поэтому фотосинтез рассматривается как
решающая составляющая при формировании урожайности сельскохозяй-
ственных культур [1, 42, 54]. В то же время высокоактивный фотосинте-
тический аппарат требует согласованного функционирования большого
количества пигмент-белковых, мембранных, свободных и связанных фер-
ментных комплексов, веществ различной химической природы и т.д. [6].
В состав этих молекулярных и надмолекулярных структур кроме углерода
и кислорода входят азот, фосфор, сера, многие другие микро- и макроэле-
менты. Поэтому обеспеченность растений элементами минерального пи-
тания во многом определяет полноту реализации генетического потенци-
ала продуктивности сортов культурных растений через формирование
соответствующего фотосинтетического аппарата [11].

Среди элементов минерального питания по своей значимости азот
занимает ведущее место, поскольку является необходимым компонентом
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аминокислот, а следовательно — и белков. Именно белки-ферменты
обеспечивают как синтез всех составляющих фотосинтетического аппа-
рата, так и его дальнейшее функционирование. Известно, что интенсив-
ность фотосинтеза листьев подавляющего большинства видов растений,
измеренная при световом насыщении, тесно коррелирует с содержани-
ем в них азота [30]. Эта связь обусловлена тем, что большая часть азо-
та листа задействована в структурах и биохимических циклах, обеспе-
чивающих выполнение фотосинтетической функции [46]. Основными
азотсодержащими веществами в листе являются белки и в меньшей
степени — фотосинтетические пигменты, причем около половины раство-
римого белка листа составляет РБФК/О — ключевой фермент ассими-
ляции СО2 [16, 69].

Довольно много азота содержится в хлорофилл-белковых комплек-
сах тилакоидов и других мембранных структурах хлоропластов. Поэтому
вопрос связи между обеспеченностью растений азотом и активностью их
фотосинтетического аппарата давно привлекает внимание исследовате-
лей [20, 21, 56]. Вместе с тем характер этой связи (угол наклона, диапа-
зон варьирования показателей) существенно отличается между видами
растений. Это обусловлено неодинаковой эффективностью использова-
ния азота для фотосинтетической ассимиляции СО2 (ЭИАФ), что связа-
но как с разным распределением азота между собственно фотосинтети-
ческими и другими структурами клетки, так и с эффективностью работы
самого фотосинтетического аппарата [31, 58, 64, 66]. По литературным
данным, показатель ЭИАФ варьирует от >200 у быстрорастущих одно-
летних травянистых видов до <50 мкмоль СО2/(моль N · с) у древесных
пород [41, 63]. Очевидно, что у культурных растений должны существо-
вать и сортовые различия по этому показателю.

Масштабными исследованиями с привлечением большого количе-
ства литературных данных показано, что культивируемые виды расте-
ний не превзошли биологический предел использования азота для фо-
тосинтеза, наблюдаемый у диких сородичей [68]. Так, при всестороннем
скрининге культивируемых растений и их диких предков показано, что
дикие предшественники современных культур уже имеют оптимизиро-
ванные стратегии использования ресурсов [50]. Например, у дикой сои
наблюдалась более высокая ЭИАФ по сравнению с культурными сорта-
ми [67]. Преимущество последних, по-видимому, обусловлено измене-
ниями других специфических признаков, связанных с образованием се-
мян, распределением биомассы и чувствительностью к фотопериоду
[79].

Сравнение 14 основных культивируемых видов растений с соответ-
ствующими группами диких показало, что разница между культивируе-
мыми и дикими видами по показателю отношения интенсивности фото-
синтеза к содержанию листового азота зависела от каждого конкретного
параметра [68]. Во-первых, по интенсивности фотосинтеза при макси-
мальном содержании азота в листе только кукуруза и сорго превосходи-
ли дикие виды; он был ниже у пшеницы, риса, хлопка, картофеля и
грейпфрута и не отличался у остальных восьми культивируемых видов.
Во-вторых, кривизна функции, описывающей это соотношение, была
выше у пяти культивируемых видов (пшеница, рис, подсолнечник, хло-
пок, картофель и миндаль) по сравнению с дикими аналогами. Повы-
шенная кривизна функции обычно связана с увеличением интенсивно-
сти фотосинтеза при средних значениях содержания азота в листе. Отбор
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на повышенную интенсивность фотосинтеза при промежуточных значе-
ниях содержания азота в листе может быть полезным для роста урожай-
ности, поскольку не сопровождался бы уменьшением листового индек-
са, снижающим поглощение света. Наконец, минимальное количество
листового азота, необходимое для фотосинтеза, у большинства изучен-
ных культивируемых видов было выше по сравнению с дикими видами,
кроме четырех, которые не отличались от их диких сородичей (пшени-
ца, кукуруза, сорго, картофель) [68].

За немногими исключениями, значения ЭИАФ культивируемых
видов были ниже или не отличались от значений этого показателя у
диких видов. Пшеница и рис имели более крутой начальный наклон
связи ЭИАФ с содержанием азота, чем дикие виды, определяющий вы-
сокую ЭИАФ при относительно низком содержании азота (<2 г N/м2).
Как правило, содержание азота в листьях пшеницы и риса изменяется
от ранних стадий до зрелости соответственно от 2,0 до 0,9 и от 1,7 до
0,8 г N/м2 [19, 57]. Эти диапазоны соответствуют таким значениям со-
держания азота, при которых ЭИАФ приближается к максимуму для
данных культур. Высокая интенсивность фотосинтеза, наблюдаемая у
обеих культур, может быть связана с увеличением распределения азота в
РБФК/О [48].

Кукуруза и сорго имели более низкие значения ЭИАФ при содер-
жании азота <1 г N/м2 по сравнению с дикими С4-злаками [68]. Пока-
зано, что кукуруза и сорго различаются по содержанию азота в листьях
(в среднем соответственно 1,8 и 1,3 г N/м2) [52]. В обоих случаях эти
значения содержания азота находятся в пределах диапазона, определяю-
щего аналогичные значения ЭИАФ для диких С4-злаков.

Двудольные однолетние культуры С3-типа имели сходные с дикими
видами значения ЭИАФ, по крайней мере, начиная от значений 1 г N/м2

[68]. Исключениями были соя и картофель, имевшие более низкую
ЭИАФ, чем дикие виды, в широком диапазоне содержания азота в лис-
тьях. В листьях сои синтезируются и депонируются богатые азотом бел-
ки, которые используются потом для налива семян [73]. Наличием бога-
тых азотом запасных белков можно объяснить низкую ЭИАФ,
наблюдающуюся для этой культуры. Картофель также был отмечен как
вид с более низкой ЭИАФ, чем у других культур [81]. Невысокой ЭИАФ
можно объяснить низкую эффективность использования азота, наблю-
дающуюся на уровне урожая [59].

Для пшеницы эти проблемы особенно актуальны, поскольку она
составляет основу пищевого рациона большей части человечества [8,
11, 62]. Хотя в их исследовании достигнуты значительные успехи, они
продолжают активно изучаться. Новый толчок для этого дали «зеленая
революция» и появление высокоинтенсивных сортов, которые хорошо
отзываются на повышенные дозы внесения элементов минерального
питания, а для реализации своего потенциала продуктивности требуют,
в частности, большого количества азотных удобрений [9]. По результа-
там наших исследований и имеющимся в литературе данным, сорта
пшеницы различаются по интенсивности фотосинтеза флагового листа,
измеренной при насыщающем освещении, и содержанию в них хлоро-
филла [6]. Особенно заметна эта разница при сравнении сортов селек-
ции 1950—1960-х годов и современных высокопродуктивных сортов,
созданных в процессе «зеленой революции».
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Много работ посвящено изучению эффективности использования
внесенного или поглощенного растениями азота при формировании би-
ологической или зерновой продуктивности различных сортов пшеницы
в зависимости от условий внешней среды [33, 37, 47]. Вместе с тем го-
раздо меньше известно об эффективности использования азота непо-
средственно в процессах фотосинтетической ассимиляции СО2 листьями
пшеницы. Существование генотипических различий по интенсивности
фотосинтеза, а также потребности растений в минеральных удобрениях
предполагает различия и по ЭИАФ.

Нами проведен цикл исследований интенсивности фотосинтеза
листьев пшеницы разных сортов, выращенной при разных уровнях ми-
нерального питания (N160P160K160 и N32Р32K32 мг/кг почвы). Измерения-
ми световых кривых интенсивности фотосинтеза флагового листа пше-
ницы выявлено, что этот показатель у новых высокоинтенсивных сортов
(Фаворитка, Смуглянка) выше, чем у старого менее продуктивного сор-
та (Мироновская 808) как при высоком, так и низком уровнях мине-
рального питания [2]. При этом растения новых сортов демонстрирова-
ли более высокие интенсивности фотосинтеза во всем исследованном
диапазоне плотности потока фотосинтетически активной радиации (50—
500 Вт/м2).

Снижение уровня минерального питания привело к уменьшению
интенсивности фотосинтеза при всех значениях освещения, причем раз-
ница между сортами проявилась более отчетливо. Так, на высоком уров-
не питания интенсивность фотосинтеза листьев растений сорта Миро-
новская 808 при максимальной освещенности была примерно на треть
меньше, чем у сорта Фаворитка, а на низком фоне — вдвое [2].

В фазу молочно-восковой спелости интенсивность фотосинтеза
при насыщающем освещении уменьшается почти в 2 раза по сравнению
с периодом цветения. Динамика количества азота в расчете на единицу
площади флагового листа также характеризуется снижением этого пока-
зателя в фазу молочно-восковой спелости, а его максимум наблюдается
в фазу цветения [2, 7]. В оптимальных условиях питания растения сор-
тов Фаворитка и Смуглянка по количеству азота на единицу площади
флагового листа практически не различались, а у сорта Мироновская 808
этот показатель был заметно меньше. Снижение обеспеченности растений
элементами минерального питания привело к уменьшению количества
азота в листьях с сохранением указанных межсортовых особенностей.

Между содержанием азота во флаговом листе и интенсивностью
фотосинтеза в период колошение—восковая спелость зерна найдена тес-
ная линейная корреляционная связь [7]. Нижний физиологический пре-
дел содержания азота в листе для фотосинтетической ассимиляции СО2,
по нашим данным, составляет около 0,7 % массы сухого вещества.

Известно, что в период налива зерна после цветения в растениях
пшеницы происходит ремобилизация азота из вегетативных органов в
зерновки и отложение его в составе запасных белков [33, 47]. При этом
белки листа, большая часть которых относится к фотосинтетическому
аппарату, подвергаются гидролизу и образующиеся азотсодержащие со-
единения по проводящей системе транспортируются в колос. Именно
уменьшением содержания азота в листьях обусловлено снижение интен-
сивности фотосинтеза в фазу молочно-восковой спелости [2, 7].

Итак, с понижением уровня азотного питания растений пшеницы
уменьшается интенсивность фотосинтеза флагового листа, а световые
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кривые ассимиляции СО2 выходят на насыщение при меньшей освещен-
ности. Это свидетельствует об ухудшении эффективности усвоения
энергии света азотдефицитными растениями. Вместе с тем при одинако-
вом фоне минерального питания новые высокопродуктивные сорта име-
ли преимущество по интенсивности фотосинтеза над сортом более ран-
ней селекции, обусловленное прежде всего высоким содержанием азота
в их листьях.

Определение количества азота, которое приходится на единицу
площади флагового листа, одновременно с измерением интенсивности
фотосинтетической ассимиляции СО2 позволило рассчитать ЭИАФ для
разных сортов и условий обеспеченности растений пшеницы азотом.
Полученные данные подтвердили, что у растений новых высокоинтен-
сивных сортов Фаворитка и Смуглянка ЭИАФ выше, чем у менее про-
дуктивного сорта старой селекции Мироновская 808 [3]. Общая динами-
ка этого показателя характеризовалась уменьшением в течение периода
налива зерна. В фазу цветения растения вариантов с оптимальным и
низким фоном минерального питания почти не различались по ЭИАФ,
а в фазу молочно-восковой спелости эффективность использования азо-
та на низком фоне минерального питания была выше, чем на высоком.

Такой характер динамики свидетельствует, что в период созрева-
ния зерновок интенсивность фотосинтеза листьев снижается быстрее,
чем содержание в них азота. Очевидно, это связано с началом реутили-
зации азотсодержащих соединений в зерновки, что сопровождается гид-
ролизом белков. В этот период в листе повышается содержание свобод-
ных аминокислот и амидов — основных транспортных форм азота в
проводящей системе [32]. В результате содержание общего азота в листе
еще может быть достаточно высоким, но уменьшается его доля, задей-
ствованная в фотосинтетических процессах, что и проявляется в сниже-
нии эффективности его использования. Это касается как общей динами-
ки ЭИАФ, так и дифференциации вариантов с разным фоном
минерального питания.

Вероятно, на оптимальном фоне больше азота было накоплено в
виде РБФК/О (которая некоторыми исследователями рассматривается
как своеобразное депо азота в листьях [32]), но ее гидролиз в процессе
налива зерна, с одной стороны, повышал долю «нефотосинтетического»
азота, а с другой — уменьшал интенсивность фотосинтеза. У растений
на низком фоне минерального питания резервов депонированного азота
гораздо меньше, поэтому с началом гидролиза доля «нефотосинтетичес-
кого» азота у них ниже, но ЭИАФ выше, чем на высоком фоне питания.

Вместе с тем поддержание интенсивности фотосинтеза листьев на
высоком уровне после цветения рассматривается как один из приемов
повышения урожайности, так как образованные в этот период ассими-
ляты на 80—90 % обеспечивают конечную зерновую продуктивность рас-
тений (при отсутствии воздействия неблагоприятных факторов) [6, 8, 10,
62].

Во второй половине ХХ ст. программы селекции растений и тех-
нологический прогресс, достигнутый в развитых странах, привели к со-
зданию высокопродуктивных сортов культурных растений. К сожале-
нию, этот успех в повышении урожайности сопровождался снижением
содержания белка или масла в зерне у многих культур [76, 77]. Сильные
отрицательные связи, существующие между урожаем и содержанием
белка в зерне, были подтверждены для пшеницы [83] и сои [71] с помо-
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щью генетических исследований, в которых картирование локусов коли-
чественных признаков для зерновой продуктивности и белковости обна-
ружило такие локусы, где аллель, который увеличивал первый признак,
уменьшал второй. Гипотезы, предложенные для объяснения этой отри-
цательной взаимосвязи, заключались в разбавлении белков углеводами
[13] и конкуренции между метаболизмом углерода и азота за энергию
[53].

Накопление белка в зерне происходит за счет использования двух
источников азотистых соединений: реутилизации азота, накопленного в
вегетативных органах (преимущественно в листьях и стебле) до цвете-
ния, и поглощения азота из почвы в период созревания зерна [18, 36, 43,
45]. Лист и стебель имеют наивысшую эффективность реутилизации азо-
та в зерно [85], тогда как вклад корней в ремобилизацию этого элемен-
та на порядок меньше, чем органов побега [14]. Первостепенное значе-
ние имеет их поглощающая способность и ее поддержание в течение
периода налива зерна на высоком уровне. Поэтому повышение урожай-
ности путем создания новых сортов должно сопровождаться увеличени-
ем поглощения азота и эффективности его использования растениями
пшеницы [27, 35, 80].

Поскольку белковость зерна зависит от баланса между реутилиза-
цией азота и его поглощением после цветения, на нее могут влиять из-
менения обоих параметров. Четкая отрицательная корреляция между ре-
утилизацией азота и его поглощением после цветения отмечена для
пшеницы [22], кукурузы [25] и сорго [24]. Сравнение сортов пшеницы,
выращенных при разных режимах азотного питания, показало, что как
поглощение после цветения, так и ремобилизация азота сильно влияли
на белковость [35], а также на связь между белковостью и урожайностью
[74]. Аналогичные результаты получены для ячменя, сорго и кукурузы
[25, 51].

Несмотря на важность формирования белковости зерна, генетиче-
ский контроль координации потоков азота через поглощение и ремоби-
лизацию остается слабоизученным. В отличие от углеводов, главным ис-
точником которых при нормальных условиях в течение налива зерна
пшеницы является текущий фотосинтез листьев, а резервы стебля игра-
ют вспомогательную роль, перераспределение азотсодержащих соедине-
ний имеет свои особенности. В общих чертах известно, что у большинст-
ва видов растений доля азота в семенах, обеспечиваемая ремобилизацией
из вегетативных тканей, намного выше (70 % и более), чем доля, полу-
ченная в результате его поглощения после цветения [29, 44, 70]. Поэто-
му на протяжении многих лет интерес исследователей в основном был
сосредоточен на роли ремобилизации азота в снабжении семян этим
элементом, а не на роли его поглощения [40]. Отбор ремонтантных рас-
тений с замедленным старением листьев представлялся альтернативным
подходом к управлению поглощением и реутилизацией азота [75]. Дей-
ствительно, у многих культур создание ремонтантных сортов положи-
тельно повлияло на урожайность [38, 44], но ремобилизация азота у рас-
тений этих сортов обычно была ниже ожидаемой [25].

Известно, что факторы транскрипции NAC (NAM, ATAF и CUC)
играют определенную роль в регуляции старения листьев. В пшенице
клонирован NAC-транскрипционный фактор, ответственный за локус
NAM-B1 — локус количественного признака повышения содержания
белка в зерне без снижения урожайности [78]. Гомологичный ген, обна-
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руженный в ячмене, подтвердил его роль в старении листьев и ремоби-
лизации азота, а ближайший гомолог в арабидопсисе, называемый
AtNAP, контролирует старение листьев так же, как и в пшенице [28, 88].
Значение роли факторов NAC в контроле старения листьев и регулиро-
вании перераспределения азота на сегодня подтверждено у нескольких
других видов растений, включая просо и ячмень [61, 86].

Сложность наследования признаков в сочетании с сильными вза-
имодействиями между генотипом и окружающей средой затрудняет ис-
следование отрицательных связей между белковостью зерна и урожай-
ностью [60]. Поэтому использование модельных растений, таких как
Arabidopsis thaliana, выращиваемых в контролируемых условиях, может
быть важным инструментом для определения генетической основы
этих связей [40]. Сравнение эффектов локусов количественных при-
знаков в трех связанных рекомбинантных популяциях инбредных ли-
ний арабидопсиса показало, что старение листьев может сильно вли-
ять на соотношение между продуктивностью и содержанием азота в
семенах [23]. Отрицательная корреляция между этими признаками, об-
наруженная в двух популяциях арабидопсиса, резко изменялась в по-
пуляции, где сегрегация локусов старения листьев была наиболее зна-
чимой. Поскольку огромные геномные средства, доступные для
арабидопсиса, намного облегчают клонирование локусов количествен-
ных признаков по сравнению с сельскохозяйственными культурами,
ожидается, что можно будет быстро обнаружить наиболее важные гены,
связанные с ремобилизацией азота в семена и старением листьев [40].
Обнаружение генов, связанных с эффективностью использования азо-
та, особенно участвующих в его ремобилизации, в значительной сте-
пени будет зависеть от совместного прогресса исследований как куль-
турных, так и модельных растений, а также в области трансляционной
биологии [15, 39].

Поскольку белковость зерна является одним из определяющих
факторов его рыночной цены, а белки представляют собой основные
азотсодержащие соединения, то исследования особенностей поглощения
и распределения азота в растениях пшеницы несомненно актуальны [12].
У пшеницы реутилизация азота из стебля и листьев в зерно зависит от
экологических факторов, внесения удобрений и генотипа [17, 34, 35, 84].
С укорочением стебля азотный индекс урожая (т.е. эффективность ис-
пользования поглощенного растением азота на формирование массы
зерна) увеличивается [27]. Повышение эффективности использования
азота является важным условием создания новых сортов пшеницы. Для
этого надо ослабить конкуренцию между вегетативными и генеративны-
ми органами за азот после цветения и усилить его поглощение [55]. По-
следнее особенно важно для формирования урожайности, так как расту-
щее зерно является мощным акцептором азота и переключает на себя
его ремобилизацию из вегетативных органов [19]. Это снижает интен-
сивность фотосинтеза посева и ускоряет старение листьев, что отрица-
тельно сказывается на зерновой продуктивности.

По литературным данным, повышение урожайности новых вы-
сокобелковых сортов канадской пшеницы произошло благодаря боль-
шим продуктивности колоса, интенсивности его наполнения и эффек-
тивной ремобилизации углеводов и азота в зерно [82]. Новые сорта
накапливали больше азота во флаговом листе и эффективнее его ре-
мобилизовывали в течение периода налива зерна. 
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Вместе с тем вследствие известной отрицательной корреляции
между урожаем зерна и содержанием в нем белка трудно улучшить эти
параметры у сортов, приближающихся по своему генетическому потен-
циалу к максимальным значениям одного из этих признаков [12]. Ком-
промиссным путем решения проблемы может быть повышение урожай-
ности без снижения приемлемого уровня белковости зерна, что даст
возможность увеличить сбор белка с единицы площади посева [26].

Проведенные нами расчеты валовых количеств азота в частях по-
бега пшеницы показали, что в период цветения главным депо этого эле-
мента является стебель [4, 5]. Это обусловлено тем, что хотя относитель-
ное содержание азота в листьях больше, чем в стебле, их масса
значительно меньше. Аналогичный результат о ведущей роли стебля в
накоплении азота в период цветения был получен при изучении 20 сор-
тов озимой пшеницы на Ротамстедской исследовательской станции (Ве-
ликобритания) [18]. Вместе с тем в литературе имеются указания, что со-
держание азота во флаговом листе в период цветения хорошо
коррелирует с белковостью зерна [72]. Британские и французские иссле-
дователи считают, что отбор на накопление азота во флаговом листе в
период цветения и его дальнейшую ремобилизацию может быть важным
в селекционных программах по оптимизации продолжительности старе-
ния, повышению урожайности, эффективности использования азота и
белковости зерна [34]. Об этом свидетельствуют и результаты наших
опытов.

Так, между валовым количеством азота в листьях пшеницы со все-
го побега в период цветения и белковостью зерна при полной спелости
выявлена тесная корреляционная связь [4]. Она обусловлена, в первую
очередь, высоким содержанием этого элемента в листьях, которые в фа-
зу цветения превосходили по данному показателю все остальные органы.
И хотя валовое количество азота в стебле больше, чем в листьях (что
объясняется его большей массой), последние имеют преимущество по
коэффициенту реутилизации, который отражает эффективность эвакуа-
ции азотсодержащих соединений и тем больше, чем выше исходное со-
держание элемента в сухом веществе органа в период цветения и мень-
ше его остаток при полной спелости. Полученные результаты хорошо
согласуются с данными других авторов о решающем вкладе листьев в
обеспечение зерна пшеницы азотом [87]. 

Коэффициенты реутилизации азота в процессе налива зерна (Кр),
рассчитанные для целого побега, у растений новых высокоинтенсивных
сортов при оптимальном фоне минерального питания были выше, чем у
старого сорта [4, 5]. Снижение уровня питания привело к уменьшению
Кр у всех сортов примерно на четверть, однако преимущество высокоин-
тенсивных сортов над сортом более ранней селекции по этому показате-
лю сохранилось.

Вместе с тем на высоком фоне минерального питания разница
между сортами по Кр для листьев была не такой значительной, как для
целого побега [4, 5]. Снижение уровня минерального питания привело к
уменьшению Кр как для листьев, так и для стебля, однако у разных сор-
тов по-разному. В этих условиях Кр листьев новых сортов преобладали
над сортом более ранней селекции, однако для стебля такое преимуще-
ство не наблюдалось.

Итак, селекция современных высокоинтенсивных сортов пшеницы
сопровождалась улучшением их физиологических характеристик, в част-
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ности интенсивности фотосинтеза, эффективности использования азота
при ассимиляции СО2, накопления в вегетативных органах и реутилиза-
ции этого элемента в зерно. По нашему мнению, возможности совер-
шенствования этих параметров еще не исчерпаны, что должно быть уч-
тено при разработке программ по дальнейшему повышению
продуктивности и качества пшеницы. Особого внимания заслуживает
такой показатель, как содержание азота в листьях и динамика его реути-
лизации, поскольку он является ключевым в решении противоречия
между урожайностью и белковостью зерна пшеницы.

В целом полученные данные подтверждают активно дискутирую-
щееся в литературе предположение о том, что процесс фотосинтеза не
полностью оптимизирован, и существует возможность повышения уро-
жайности сельскохозяйственных культур путем его улучшения [8, 62].
Вполне вероятно, что в ближайшем будущем новые биотехнологии от-
кроют альтернативные способы увеличения интенсивности фотосинтеза
и ЭИАФ культурных растений на уровне клеток, включая синтетические
пути фиксации углерода, заимствованные у разных таксонов [49, 65].
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АЗОТ ЛИСТКА: ФОТОСИНТЕЗ І РЕУТИЛІЗАЦІЯ

Д.А. Кірізій

Інститут фізіології рослин і генетики Національної академії наук України, Київ

В огляді наведено літературні дані і результати, отримані автором, стосовно ефективності
використання азоту в процесах фотосинтетичної асиміляції СО2 і реутилізації цього еле-
мента з вегетативних органів у насіння в ході його дозрівання. Зазначені показники обго-
ворено із залученням даних як для модельних рослин, так і широкого спектра сільського-
сподарських культур, у тому числі пшениці, та їхніх диких попередників. Показано, що
культурні рослини не перевищили біологічних меж ефективності використання азоту, які
спостерігаються у диких видів. Разом з тим, за даними автора, ефективність використання
азоту в процесах фотосинтетичної асиміляції СО2 в листках пшениці сучасних висо-
коінтенсивних сортів і показники реутилізації азоту в період наливання зерна вищі, ніж у
менш продуктивного сорту ранішої селекції. Виявлено тісний кореляційний зв’язок між
валовою кількістю в листках азоту в період цвітіння і білковістю зерна за повної стиглості.
Аналіз наведених результатів підтвердив припущення про те, що процеси використання
азоту при фотосинтезі та його подальшій реутилізації в насіння не повністю оптимізовані,
тому існує можливість підвищення врожайності сільськогосподарських культур без зни-
ження якості продукції шляхом поліпшення цих фізіологічних параметрів із залученням
сучасних генно-інженерних, біотехнологічних і селекційних методів.

LEAF NITROGEN: PHOTOSYNTHESIS AND REMOBILIZATION

D.A. Kiriziy

Institute of Plant Physiology and Genetics, National Academy of Sciences of Ukraine
31/17 Vasylkivska St., Kyiv, 03022, Ukraine

The review considers the literature data and the results obtained by the author concerning the effi-
ciency of nitrogen use in the processes of CO2 photosynthetic assimilation and the remobilization
of this element from vegetative organs into seeds during their maturation. These indices are dis-
cussed with the data for model plants and a wide range of crops, including wheat, and their wild
ancestors. It is shown that cultivated plants did not exceed the biological limits of the nitrogen use
efficiency observed in wild species. At the same time, according to the author’s data, the efficiency
of nitrogen utilization in the processes of photosynthetic assimilation of CO2 in the leaves of wheat
of modern high-intensity varieties and the efficiency of nitrogen remobilization during the period
of grain filling are higher than in the less productive variety of earlier selection. A close correla-
tion was established between the total amount of nitrogen in leaves during the flowering period
and the grain protein content at full ripeness. The analysis of the presented results confirms the
assumption that processes of nitrogen using in photosynthesis and its subsequent remobilization
into seeds are not fully optimized, and it is possible to increase the yield of agricultural crops with-
out reducing the quality of products by improving these physiological parameters with the use of
modern genetic engineering, biotechnology and breeding methods.

Key words: photosynthesis, nitrogen, efficiency, remobilization.
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