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В огляді на основі даних літератури і результатів власних досліджень авторів
проаналізовано питання зв’язку фотосинтезу й азотного статусу рослинного
організму стосовно проблем формування продуктивності та якості сільсько-
господарських рослин. Особливу увагу приділено головному хлібному зла-
ку — пшениці. Розглянуто питання розподілу азоту між компонентами фо-
тосинтетичного апарату та ефективністю його використання в процесі
асиміляції СО2. Показано, що ефективність використання азоту для фото-
синтезу новими високоінтенсивними сортами пшениці вища, ніж сортом
ранішньої селекції. Висвітлено особливості перерозподілу азоту між органа-
ми рослин пшениці в процесі дозрівання зерна у зв’язку з інтенсивністю фо-
тосинтезу, продуктивністю та білковістю зерна. Продемонстровано, що у
формуванні білковості вирішальне значення має ефективність реутилізації
азотовмісних сполук із вегетативних органів, а також підтримання вбирної
здатності коренів після цвітіння пшениці. Останньому сприяє стимуляція
інтенсивності фотосинтезу позакореневим підживленням. Цей захід
поліпшує загальну ефективність використання рослинами пшениці азоту для
наливання зерна як накопиченого в пагоні до цвітіння, так і внесеного у
ґрунт. Наголошено, що проблема підвищення ефективності використання
азоту в донорно-акцепторній системі культурних рослин має дві складові:
ефективність його використання у фізіологічних процесах, насамперед при
фотосинтезі, та повнота реутилізації в запасаючі тканини при дозріванні, яка
визначає якість продукції. Між цими складовими існують певні протиріччя,
на вирішенні яких як генетичними, так і технологічними шляхами зосеред-
жена увага дослідників.

Ключові слова: азот, фотосинтез, реутилізація, пшениця, продуктивність,
якість.

Фотосинтез — первинний донор асимілятів у рослинному організмі,
акцепторами яких є різноманітні фізіологічні процеси (передусім —
дихання і біосинтез складних органічних сполук), а також тканини й
органи проміжного депонування і кінцевого запасання (плоди). Про-
дуктивність як окремої рослини, так і агроценозу є інтегральною
функцією фотосинтетичних процесів протягом усього терміну їх
функціонування. Наразі оптимізацію перебігу фотосинтезу в
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сільськогосподарських культур розглядають як найперспективніший
шлях підвищення їх урожайності для вирішення продовольчої про-
блеми у зв’язку з ростом народонаселення [1]. Іншим аспектом цієї
проблеми є поліпшення якості рослинної продукції, зокрема білко-
вості зерна [2], ключову роль у формуванні якої відіграють процеси
перерозподілу азотовмісних сполук протягом онтогенезу рослини.
Мета нашого огляду полягає у висвітленні питання, як саме
дослідження зв’язку фотосинтезу й азотного статусу рослинного ор-
ганізму вирішують ці завдання.

Відомо, що для здійснення фотосинтезу потрібна система, що
складається з багатьох білків і включає більшу частину азоту росли-
ни. Саме велика потреба в азоті для формування фотосинтетичної
системи зумовлює потребу високопродуктивних культур в азотних
добривах [3]. У світовій економіці давно простежується тісна коре-
ляція між виробництвом азотних добрив і валовим збором зерна
трьох основних культур, які домінують у харчуванні людини (пшени-
ця, рис, кукурудза) (http://www.fao.org/faostat).

За вмістом азоту та масою сухої речовини листків у розрахунку
на одиницю площі листкової поверхні можна прогнозувати здатність
до фотосинтезу як окремої рослини, так і посіву в цілому. Проте між
видами рослин у співвідношенні між фотосинтезом і вмістом азоту в
листках існують відмінності [4]. Вони відображають відмінність в
розподілі азоту між білками, їх властивостях, або анатомічні особли-
вості листків. Аналізом численних публікацій [5] виявлено чотири
тенденції, пов’язані зі збільшенням питомої маси листка (ПМЛ) на
одиницю площі в різних видів рослин. По-перше, зменшується
кількість азоту, що розподіляється в Рубіско. По-друге, знижується
провідність мезофілу в розрахунку на одиницю поверхні клітин, екс-
понованої до міжклітинного простору. По-третє, зі збільшенням
ПМЛ зростає падіння парціального тиску СО2 між міжклітинним
простором і сайтами карбоксилювання всередині хлоропластів під
час фотосинтезу. По-четверте, підвищується частка листкового азоту,
зв’язаного з клітинною стінкою. Поєднання цих тенденцій знижує
фотосинтетичну продуктивність у розрахунку на одиницю вмісту ли-
сткового азоту у видів з високою ПМЛ. Оскільки ПМЛ позитивно
корелює з тривалістю життя листка, такі види замість того, щоби
швидко досягати високого рівня фотосинтезу на одиницю листково-
го азоту, можуть забезпечити більшу тривалість фотосинтетичної
віддачі від певного запасу цього елемента в листку.

У межах хлоропласта комплекси білків тилакоїдних мембран
беруть участь у збиранні світла, фотосинтетичному транспорті елек-
тронів від води до НАДФ та синтезі АТФ. Відносна кількість цих
білкових комплексів залежить від освітлення, що також змінює
здатність до транспорту електронів на одиницю хлорофілу. Тила-
коїдний азот можна розділити між двома пулами: світлозбиральним і
біоенергетичним. Обидва реакційні центри фотосистем II та I пере-
носять електрони, але за відсутності стресових умов не визначають
здатність до транспорту електронів. Тому їх доцільно розглядати у
пулі, пов’язаному зі збиранням світла, разом зі світлозбиральними
комплексами (СЗК) хлорофілів a/b. Розподіл хлорофілів між цими
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комплексами можна використати для оцінювання азоту, зв’язаного з
кожним із них, якщо відома хлорофіл/білкова стехіометрія. За літе-
ратурними даними, середня кількість азоту, пов’язаного зі збиранням
світла, становить близько 37,3 моль N/моль хлорофілу [6].

Другий, біоенергетичний, тилакоїдний азотний пул пов’язаний із
фотосинтетичним транспортом електронів і синтезом АТФ. Відносна
кількість комплексів цитохрому b6f та АТФ-синтази коваріює залеж-
но від умов освітлення і безпосередньо пов’язана зі здатністю до
транспорту електронів [7, 8]. Отже, вміст цитохрому f пов’язує фото-
синтетичну продуктивність із кількістю азоту цих комплексів, що
становить 10,86 моль N/ммоль цит f. 

Загалом у листках, що ростуть на сонячному світлі, в тила-
коїдних мембранах хлоропластів міститься близько 55 моль N/моль
хлорофілу.

За допомогою мас-спектрометрії було визначено тисячі білків та
їх відносний вміст у низці організмів. За ресурсом PaxDb [9] оцінено
відносний вміст білків, отриманий зі спектральних показників у ба-
гатьох експериментах і типах тканин. База даних Arabidopsis thaliana
складається із 46 груп, що охоплюють 76 % очікуваного протеома.
Понад 90 % білка припадає на 1000 найбагатших на азот білків. Роз-
поділ азоту між різними пулами розглядають з різних позицій. На
клітинному рівні можна розділити розчинні й мембранні фракції з
пулу клітинної стінки. Крім того, можна аналізувати розподіл азоту
між різними органелами. Ці два підходи залежать від різних методо-
логій, і загалом жодним із них не можна визначити всю кількість азо-
ту. Так, Рубіско становить близько 40 % розчинного білка [10] або
20 % азоту листків [11], що приблизно дорівнює 119 000 ppm азоту
на кожну субодиницю. Тому об’єднання настільки неоднорідних да-
них потребує коригування для отримання середнього значення [12].
Це значення не можна застосовувати до окремого листка через вплив
середовища, вікові й видові особливості, але воно є спільною
відправною точкою для C3-видів.

Відносний розподіл азоту між клітинними органелами для зрілих
листків С3-рослин у середньому становить, %: хлоропласт — 75, міто-
хондрії — 5, пероксисоми — 2,5, цитозоль — 7,5, клітинні стінки —
10 [5, 9, 12, 13]. Відносний розмір пулу, пов’язаного із фотосинтезом,
загалом відповідає 54 % листкового азоту. В межах хлоропласта
близько 16 % азоту входить до складу протеїнів, які безпосередньо не
пов’язані з фотосинтезом і синтезом білка. Щодо решти клітини, ще
13 % азоту залишається в іншій категорії, яка включає ядро, цитозоль
і не пов’язані з фотодиханням мітохондріальні процеси.

Вимірюванням газообміну можна встановити зв’язок між
кількістю Рубіско та вмістом азоту в листках, хоча це не завжди відо-
бражає фактичний розподіл азоту [14]. Характер зв’язку (кут нахилу,
діапазон варіювання показників) між фотосинтетичною здатністю та
вмістом азоту в листках на одиницю площі різняться у різних видів рос-
лин [4]. Це зумовлено неоднаковою ефективністю використання азоту
для фотосинтетичної асиміляції СО2 (ЕВАФ), що пов’язано як із
різним розподілом азоту між власне фотосинтетичними та іншими
структурами клітини, так і з ефективністю роботи самого фотосинте-
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тичного апарату [15—18]. За літературними даними, показник
ЕВАФ варіює від понад 200 мкмоль СО2/(моль N . с) в однорічних
трав’янистих видів, що швидко ростуть, до менш як 50 мкмоль
СО2/(моль N . с) у деревних порід [19, 20]. Очевидно, що в культур-
них рослин мають існувати й сортові відмінності за цим показником.

Масштабними дослідженнями із залученням великої кількості
літературних даних показано, що культивовані види рослин не пере-
вершили біологічну межу використання азоту для фотосинтезу, що
спостерігається у диких родичів [21]. Так, при всебічному скринінгу
культурних рослин і диких предків показано, що дикі попередники
сучасних культур вже мають оптимізовані стратегії використання ре-
сурсів [22]. Наприклад, у дикої сої вища ЕВАФ порівняно з культур-
ними сортами [23]. Перевага останніх очевидно зумовлена змінами
інших специфічних ознак, пов’язаних з утворенням насіння, роз-
поділом біомаси у донорно-акцепторній системі рослин і чутливістю
до фотоперіоду [24].

Порівнянням 14 основних культурних видів рослин з відповідни-
ми групами диких встановлено, що відмінність між ними за відно-
шенням інтенсивності фотосинтезу до вмісту листкового азоту зале-
жала від конкретного параметра, що розглядався [21]. Так, за
інтенсивністю фотосинтезу за максимального вмісту азоту в листку
тільки кукурудза і сорго перевищували дикі види; вона була нижчою
у пшениці, рису, бавовнику, картоплі, грейпфрута і не відрізнялася в
інших восьми культивованих видів. При цьому мінімальна кількість
листкового азоту для фотосинтезу в більшості вивчених культивова-
них видів була вищою порівняно з дикими видами, крім чотирьох,
які не відрізнялися від своїх диких аналогів (пшениця, кукурудза,
сорго, картопля) [21].

За небагатьма винятками, значення ЕВАФ культивованих видів
були нижчими або не відрізнялися від цього показника у диких видів.
Пшениця і рис мали крутіший початковий нахил зв’язку ЕВАФ із
вмістом азоту, ніж дикі види, що визначає високу ЕВАФ за відносно
низького вмісту азоту (<2 г N/м2). Як правило, вміст азоту в листках
пшениці і рису змінюється від ранніх стадій до зрілості відповідно від
2,0 до 0,9 г N/м2 і від 1,7 до 0,8 г N/м2 [25, 26]. Такі діапазони
відповідають вмісту азоту, де ЕВАФ наближається до максимуму для
цих культур. Висока інтенсивність фотосинтезу в обох культур може
бути пов’язана зі збільшенням розподілу азоту в Рубіско [27].

Кукурудза і сорго мали нижчі ЕВАФ за вмісту азоту <1 г N/м2

порівняно з дикими C4-злаками [21]. Показано, що кукурудза і сорго
відрізняються за вмістом азоту в листках (у середньому відповідно 1,8 і
1,3 г N/м2) [28]. В обох випадках вміст азоту знаходиться в межах діапа-
зону, що визначає аналогічні значення ЕВАФ для диких C4-злаків.

Дводольні однорічні культури C3-типу мали подібні з дикими
видами ЕВАФ, принаймні, починаючи від значень 1 г N/м2 [21]. Ви-
нятками були соя і картопля, які мали нижчу ЕВАФ, ніж дикі види,
в широкому діапазоні вмісту азоту в листках. У листках сої синтезу-
ються і депонуються багаті на азот білки, які використовуються потім
для наливання зерна [29]. Ці білки можуть становити майже 50 % за-
гального розчинного білка в листку. Взагалі наявністю багатих на
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азот запасних білків у листках можна пояснити низьку ЕВАФ, що
спостерігається і в інших культур. Це також може бути однією з при-
чин зменшення ефективності використання азоту за внесення висо-
ких його доз, що позначається на рівні врожаю [30].

Для пшениці ці проблеми особливо актуальні, оскільки вона є
основою харчового раціону більшої частини людства [31]. Хоча в їх
дослідженні досягнуто значних успіхів, їх продовжують активно вив-
чати. Новий поштовх для цього дала «зелена революція» і поява ви-
сокоінтенсивних сортів, які добре відгукуються на внесення підвище-
них доз елементів мінерального живлення, а для реалізації свого
потенціалу продуктивності потребують, зокрема, великої кількості
азотних добрив [32]. За результатами наших досліджень і наявними в
літературі даними, сорти пшениці різняться за інтенсивністю фото-
синтезу прапорцевого листка і вмістом у ньому хлорофілу [33]. Особ-
ливо помітна ця відмінність при порівнянні сортів селекції 1950—
1960-х років і сучасних високопродуктивних сортів, створених у
процесі «зеленої революції».

Багато праць присвячено вивченню ефективності використання
внесеного або поглиненого рослинами азоту при формуванні
біологічної чи зернової продуктивності різних сортів пшениці залежно
від умов зовнішнього середовища [34—36]. Значно менше відомо про
ефективність використання азоту безпосередньо в процесах фотосин-
тетичної асиміляції СО2 листками пшениці. Існування генотипних
відмінностей за інтенсивністю фотосинтезу, а також за потребою рос-
лин у мінеральних добривах передбачає відмінності й за ЕВАФ.

Ми провели цикл досліджень інтенсивності фотосинтезу листків
пшениці різних сортів, вирощеної за різних рівнів мінерального жив-
лення. Вимірюванням світлових кривих інтенсивності фотосинтезу
прапорцевого листка пшениці виявлено, що цей показник у нових
високоінтенсивних сортів (Фаворитка, Смуглянка) вищий, ніж у ста-
рого менш продуктивного сорту (Миронівська 808) як за високого,
так і низького рівнів мінерального живлення [33]. При цьому росли-
ни нових сортів демонстрували вищу інтенсивність фотосинтезу в
усьому дослідженому діапазоні густини потоку фотосинтетично ак-
тивної радіації (50—500 Вт/м2).

Зниження рівня мінерального живлення призвело до зменшення
інтенсивності фотосинтезу, причому відмінність між сортами вияви-
лася чіткіше. Так, за високого рівня живлення інтенсивність фото-
синтезу листків рослин сорту Миронівська 808 за максимальної
освітленості була приблизно на третину меншою, ніж у сорту Фаво-
ритка, а за низького рівня — вдвічі [33].

За оптимальних умов живлення рослини сортів Фаворитка і
Смуглянка за кількістю азоту на одиницю площі прапорцевого лист-
ка практично не різнилися, а в сорту Миронівська 808 цей показник
був помітно меншим. Зниження забезпеченості рослин елементами
мінерального живлення призвело до зменшення кількості азоту в ли-
стках зі збереженням зазначених міжсортових особливостей.

Між вмістом азоту в прапорцевому листку й інтенсивністю фо-
тосинтезу в період колосіння—воскова стиглість зерна виявлено
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тісний лінійний кореляційний зв’язок [37]. Нижня фізіологічна межа
вмісту азоту в листку пшениці для фотосинтетичної асиміляції СО2,
за нашими даними, становить близько 0,7 % маси сухої речовини.

Відомо, що в період наливання зерна після цвітіння в рослинах
пшениці відбувається ремобілізація азоту з вегетативних органів у
зернівки і накопичення його в складі запасних білків [34, 36]. При
цьому білки листка, велика частина яких, як зазначалося вище, на-
лежить до фотосинтетичного апарату, піддаються гідролізу, й утво-
рені азотовмісні сполуки транспортуються в колос. Саме зменшен-
ням вмісту азоту в листках зумовлене зниження інтенсивності
фотосинтезу в фазу молочно-воскової стиглості [33].

Отже, зі зниженням рівня азотного живлення рослин пшениці
інтенсивність фотосинтезу прапорцевого листка зменшується, а
світлові криві асиміляції СО2 виходять на насичення за меншої освітле-
ності. Це свідчить про погіршення ефективності засвоєння енергії
світла азотдефіцитними рослинами. Разом з тим за однакового фону
мінерального живлення нові високопродуктивні сорти мали перевагу за
інтенсивністю фотосинтезу над сортом більш ранньої селекції, що зу-
мовлено, насамперед високим вмістом азоту в їхніх листках.

За визначеною кількістю азоту, що припадає на одиницю площі
прапорцевого листка, й виміряною інтенсивністю фотосинтетичної
асиміляції СО2 розраховано ЕВАФ для різних сортів та умов забезпе-
ченості рослин пшениці азотом. Отримані дані підтвердили, що
ЕВАФ у рослин нових високоінтенсивних сортів Фаворитка і Смуг-
лянка вища, ніж у менш продуктивного сорту ранньої селекції Ми-
ронівська 808 [33]. Цей показник зменшувався протягом періоду на-
ливання зерна. У фазу цвітіння рослини варіантів з оптимальним і
низьким фоном мінерального живлення майже не різнилися за
ЕВАФ, а у фазу молочно-воскової стиглості ефективність викорис-
тання азоту за низького фону мінерального живлення була більшою,
ніж за високого.

Така динаміка свідчить, що в період дозрівання зернівок інтен-
сивність фотосинтезу листків зменшується швидше, ніж вміст у них
азоту. Очевидно, це пов’язано з початком реутилізації азотовмісних
сполук у зернівки, що супроводжується гідролізом білків. У цей
період в листках збільшується вміст вільних амінокислот і амідів —
основних транспортних форм азоту в провідній системі [38]. У ре-
зультаті вміст загального азоту в листку ще може бути досить висо-
ким, але зменшується його частка, задіяна у фотосинтетичних про-
цесах, що і виявляється в зниженні ефективності його використання.
Це стосується як загальної динаміки ЕВАФ, так і диференціації
варіантів з різним фоном мінерального живлення.

Ймовірно, за оптимального фону більше азоту накопичується у
вигляді Рубіско (її деякі дослідники розглядають як своєрідне депо
азоту в листках [38]), однак її гідроліз у процесі наливання зерна, з
одного боку, підвищує частку «нефотосинтетичного» азоту, а з іншо-
го — зменшує інтенсивність фотосинтезу. В рослин за низького фо-
ну мінерального живлення резервів депонованого азоту набагато
менше, тому з початком гідролізу частка «нефотосинтетичного» азо-
ту в них нижча, але ЕВАФ вища, ніж за високого фону.

119

РАСПРЕДЕЛЕНИЕ АЗОТА В ДОНОРНО-АКЦЕПТОРНОЙ СИСТЕМЕ РАСТЕНИЙ

ISSN 2308-7099. Физиология растений и генетика. 2019. Т. 51. № 2



Разом з тим підтримання інтенсивності фотосинтезу листків на
високому рівні після цвітіння розглядають як один із прийомів
підвищення врожайності, оскільки утворені в цей період асиміляти
забезпечують значну частку кінцевої зернової продуктивності рослин
[1, 31, 39].

За даними ФАО (http://www.fao.org/faostat/en/#data) стосовно
динаміки світового виробництва основних зернових культур — пше-
ниці, рису і кукурудзи, а також кількості вироблених азотних добрив,
з урахуванням середнього вмісту азоту в листках [40—42], автори
праці [6] дійшли висновку, що на зібране зерно у світі припадає
чверть азоту, внесеного з добривами. Це відмінний результат, якщо
врахувати, що добрива застосовують не тільки до цих трьох зернових
культур, що зібране зерно відповідає лише частині азоту в урожаї на
стадії зрілості, що частина азоту втрачається при вимиванні, ерозії та
денітрифікації, а також залишається в ґрунті. Проте екологічні ризи-
ки, пов’язані з втратами азоту, викликають занепокоєння й потребу-
ють підвищення ефективності використання азоту для зменшення
екологічної шкоди, економічних втрат і наслідків викидів парнико-
вих газів у атмосферу як при виробництві добрив, так і при виділенні
NOx з полів.

Рослини мають збалансовувати асиміляцію вуглецю із синтезом
органічних сполук азоту. Нова біомаса потребує фіксації 33 молекул
вуглецю для кожної нової молекули азоту, якщо рослина містить у
середньому 2 % N, 40 % C і виділяє за добу 30 % фіксованого вугле-
цю при виробництві цієї нової біомаси [43—45]. Включення амонію
до складу органічних сполук під час фотодихання або включення de
novo в листках використовує однаковий ферментативний шлях глу-
тамінсинтетаза—глутаматсинтаза, який є головним в асиміляції азоту
рослинами [46]. У рослин, які перетворюють неорганічний азот у
своїх листках на органічні сполуки, 85 % потоку глутамінсинтетаза—
глутаматсинтаза в середньому пов’язані з фотодиханням. Однак ця
пропорція може змінюватися, оскільки на неї впливають температу-
ра, освітлення та концентрація CO2. Так, одним із наслідків підви-
щення концентрації CO2 в атмосфері є те, що в рослинній тканині
змінюється баланс C : N. Підвищений вміст СО2 ослаблює фотоди-
хання, і за винятком бобових культур, які здатні фіксувати атмосфер-
ний азот симбіотично, рослини, вирощені за підвищеного рівня ат-
мосферного СО2, містять менше азоту [47]. Це призводить до
зниження вмісту білка в зерні, що може негативно позначатися на
якості харчів у майбутньому [48, 49].

У результаті детального вивчення фотосинтезу було виявлено ба-
гато білків, модифікація яких може стимулювати приріст асиміляції
вуглецю. Початкове підтвердження цієї концепції було отримано за
допомогою трансформованих модельних рослин [50—53]. З урахуван-
ням головної ролі Рубіско у визначенні рівнів асиміляції CO2 та фо-
тодихання й того, що на цей білок припадає велика кількість азоту
листків, дослідники зосередили увагу на способах підвищення ефек-
тивності його функціонування. Підходи поділяють на дві категорії.
По-перше, ті, в яких змінюються каталітичні властивості Рубіско
(наприклад, у C4-видів чи інших організмів [54]). По-друге, ті, в яких
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збільшується парціальний тиск CO2 навколо Рубіско (наприклад,
механізми концентрування CO2, такі як карбоксисоми [55—57],
підвищується провідність мезофілу [58] або вмикається обхідний
шлях фотодихання [59]). 

У результаті широкомасштабних досліджень виявлено певну
варіацію кінетичних властивостей Рубіско між родичами пшениці
[60], проте необхідне детальне моделювання культури, щоб оцінити
вплив і вартість/вигоду від генно-інженерної розробки альтернатив-
ної форми для отримання елітної пшениці. Хоча існує кілька моде-
лей культур [61, 62], робота з функціями рослин, які не повністю па-
раметризовані, є складним завданням. Триває багатолітня дискусія,
чим визначаються ріст рослин і врожайність — фотосинтезом як дже-
релом асимілятів, чи запитом на них із боку акцепторів. У випадку з
рисом збільшення потужності акцепторів привело до різкого підви-
щення врожайності [63]. Сучасна увага до поліпшення фотосинтезу
зумовлена тим, що приріст індексу врожайності (урожай зерна/над-
земна біомаса), пов’язаний з уведенням у культурні рослини генів
карликовості, практично досягнув максимуму. Не менш важливим є
також підтримання забезпечення асимілятами посиленої атрагуваль-
ної здатності акцепторів.

Підвищення ефективності використання азоту при фотосинтезі,
з одного боку, сприяє збільшенню продуктивності культурних рос-
лин та економії азотних добрив, з іншого — посилення асиміляції
вуглецю без додаткового поглинання азоту призводить до зниження
його вмісту в тканинах. Зростання засвоєння вуглецю на одиницю
азоту фотосинтетичного апарату може вивільнити цей елемент для
включення в нові тканини в іншому місці та посилення росту. Це
спостерігають за вирощуваня рослин за підвищеного рівня СО2 в ат-
мосфері [64]. Однак, якщо додатковий органічний азот включається
в інші тканини, посилення ростових процесів підвищить уро-
жайність, але призведе до зниження вмісту білка в зерні. 

Проблема полягає в тому, що в зернових культурах азот ре-
мобілізується з листків і стебел під час наливання зерна. На стадії
зрілості в зерні може міститися 80—90 % азоту, ремобілізованого з
надземних органів [65, 66]. Для урожаю 10 т/га із вмістом азоту в
зерні 2,5 % це становить 250 кг N/га. Щоб накопичити таку кількість
азоту в посіві за листкового індексу 7 [67], вміст азоту в листках має
становити 3,6 г/м2. Це близько до максимального вмісту азоту в ли-
стках [68]. Якщо збільшення інтенсивності фотосинтезу на одиницю
азоту призведе до зменшення його вмісту на одиницю площі листка,
то більша частка здатного до ремобілізації азоту має бути накопиче-
на у листковій піхві та стеблі, оскільки для підвищення врожайності
за збереження білковості зерна потрібно збільшити кількості як фо-
тосинтетично асимільованого вуглецю, так і поглиненого азоту. До
того ж посів має містити переважну більшість цього азоту в листках,
щоб забезпечити його ефективну ремобілізацію в зерно, що розви-
вається. Альтернативою цьому є продовження асиміляції азоту рос-
линою під час наливання зерна, що потребує підтримання
функціонування коренів і поглинання азоту та включення його в
білок зерна протягом періоду старіння листків.
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Згідно з останнім положенням, процеси поглинання азоту коре-
нями потребують забезпечення пластичними речовинами та
енергією, постачальниками яких є листки. Саме пригніченням фото-
синтетичної функції листків унаслідок деградації білкових структур і
ремобілізації азотовмісних сполук у зерно пояснюють зниження
функціональної активності коренів рослин пшениці після цвітіння.
Це також є однією з причин зменшення ефективності використання
азоту ґрунту, частина якого залишається не утилізованою. Однак
підтримання життєдіяльності листків після цвітіння через гальмуван-
ня їх старіння, наприклад у ремонтантних сортів, або обробкою
фізіологічно активними речовинами приводить, як правило, до
підвищення зернової продуктивності, але супроводжується знижен-
ням білковості зерна внаслідок затримання ремобілізації азоту з
листків та зниження її ефективності, а також «розбавляння» азо-
товмісних сполук у зерні крохмалем.

Отже, логічно припустити, якщо зниження асиміляційної ак-
тивності листків після цвітіння є наслідком відтоку з них азоту, то
їх додаткове забезпечення цим елементом сприятиме підтриманню
функціонального стану, але не вплине на його ремобілізацію. З
цього погляду найефективнішим заходом є позакореневе піджив-
лення рослин азотом, яке широко застосовують у виробництві, але
його фізіологічні механізми, на наш погляд, розкриті далеко не
повністю [69]. 

Перше, що спадає на думку — позакоренево внесений азот із
листків надходить у зерно, що сприяє підвищенню його білковості.
Перевага ж власне позакореневого підживлення полягає у більшій
ефективності використання цього елемента, оскільки виключаються
його втрати у ґрунті. Разом з тим позакореневе внесення високих доз
азоту обмежується небезпекою опіків листків, що потребує зменшен-
ня концентрації робочого розчину або вжиття різних захисних за-
ходів, які ускладнюють технологію. При цьому поза увагою зали-
шається зазначена вище «багатофункціональність» азоту як елемента,
що активно залучається в метаболізм і входить до складу численних
сполук, які стосуються практично всіх ланок життєдіяльності рос-
линного організму, але перш за все — фотосинтезу.

Для з’ясування фізіологічних механізмів впливу позакореневого
підживлення азотом рослин пшениці на їх продуктивність і накопи-
чення білка в зерні ми провели цикл досліджень із низкою сортів
урожайного і білкового спрямування. Рослини вирощували в умовах
вегетаційного досліду на двох контрастних фонах мінерального жив-
лення: оптимальному (N160P160K160) і зниженому (N32P32K32 мг/кг
ґрунту), позакоренево азот вносили наприкінці фази цвітіння у ви-
гляді розчину карбаміду з розрахунку 7 кг/га діючої речовини. Таку
дозу було обрано, виходячи з міркувань, що, по-перше, вона за будь-
яких умов не спричинить опіків, а по-друге, якщо вже для неї будуть
виявлені певні фізіологічні ефекти, то їх із високою вірогідністю
можна віднести й до вищих доз.

Ми встановили, що позакореневе підживлення рослин пшениці
карбамідом сприяє збереженню вмісту хлорофілу та інтенсивності
фотосинтезу прапорцевих листків триваліший час протягом наливан-
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ня зерна порівняно з необробленими рослинами [70]. Цікаво зазна-
чити, що за високого фону мінерального живлення позитивний
ефект цього заходу ліпше виявився у фазу молочно-воскової стиг-
лості, тоді як у рослин за низького фону живлення він спостерігався
вже у фазу молочної стиглості. За високого фону мінерального жив-
лення найсильніший ефект від обробки карбамідом щодо інтенсив-
ності фотосинтезу спостерігався в рослин високобілкового сорту Ма-
линівка, за низького — в урожайного сорту Астарта. Рослини, які
вирощували за низького фону мінерального живлення, загалом мали
нижчу інтенсивність фотосинтезу, менші масу зерна, вміст і збір
білка. За цих умов підживлення карбамідом також чинило позитив-
ний вплив, але недостатній, щоб компенсувати нестачу азоту в
ґрунті. Ці результати узгоджуються з припущенням, що у сортів
білкового напряму реутилізація азоту з листків у зерно починається
раніше, ніж у сортів урожайного напряму. Тому зазвичай у перших
білковість зерна вища, а продуктивність нижча. Водночас додаткове
внесення азоту в сортах білкового напряму сильніше зменшує напру-
женість донорно-акцепторних відносин листки—колос, ніж в уро-
жайних, де азот у листках і так зберігається довше. 

Проведені нами детальні дослідження особливостей реутилізації
азоту підтвердили провідну роль пулу цього елемента, накопиченого
у пагоні пшениці до цвітіння, у формуванні його запасів у зерні [71].
Разом із цим досліджені сорти помітно різнилися за внеском резервів
азоту пагона у загальну кількість його в зерні. Пояснити це можна
лише генетично зумовленою відмінністю здатності до додаткового
поглинання азоту рослинами з ґрунту після цвітіння. Найсильніше
ця здатність виявилась у рослин сорту Наталка, білковість зерна яких
була найвищою. Проте однозначного зв’язку цієї ознаки з білковістю
не виявлено. Наприклад, у рослин сорту Київська остиста з досить
високою білковістю зерна понад 90 % азоту в ньому накопичувалося
саме внаслідок реутилізації. Те саме спостерігалося в рослин сорту
Астарта, білковість зерна яких була найменшою. Очевидно, генетич-
но детермінована ознака білковості зерна може реалізуватися за
різними фізіологічними механізмами, характерними для вихідних
форм-попередників певного сорту. 

Цікаво, що жорсткий дефіцит мінерального азоту нівелював
міжсортову різницю за білковістю зерна, але в сортів із сильніше ви-
раженою здатністю до додаткового поглинання азоту після цвітіння
майже не впливав на внесок резервів пагона у винесення цього еле-
мента із зерном. Разом з тим ефективність реутилізації азоту з листків
і стебел за цих умов помітно зменшувалась, а в елементів колоса —
збільшувалась. Підвищення ефективності реутилізації азоту з еле-
ментів колоса за низького фону мінерального живлення можна пояс-
нити тим, що реутилізація — це енергозалежний процес, в якому
значну роль відіграють енерговитрати на транспорт органічних азо-
товмісних речовин по флоемі. Оскільки за низького фону мінераль-
ного живлення внаслідок зменшення інтенсивності фотосинтезу
енергозабезпеченість рослин значно гірша, ніж за високого [33], ко-
лоскові луски як найближчі до зернівок частини потребують наймен-
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ших транспортних витрат на реутилізацію азоту, й атрагувальна
здатність зернівок сильніше стимулює цей процес.

Позакореневе підживлення карбамідом у застосованій нами дозі
на білковість зерна впливало неістотно, однак у більшості сортів
помітно підвищувало зернову продуктивність і винесення білка із
зерном з усього колоса. При цьому підвищувалась ефективність реу-
тилізації азоту, особливо за низького фону мінерального живлення,
але внесок резервів пагона у накопичення азоту в зерні або не зміню-
вався, або мав тенденцію до зменшення. Зазначені ефекти позакоре-
невого підживлення можна пояснити тим, що азот у застосованій на-
ми дозі чинив швидше не трофічний, а регуляторний фізіологічний
вплив на рослини. Як уже зазначалося, обробка карбамідом стиму-
лює фотосинтетичну активність листків унаслідок компенсації про-
цесів реутилізації азоту з початком наливання зерна. З одного боку,
це сприяє підвищенню зернової продуктивності, з іншого — збільшує
ефективність реутилізації азоту через ліпшу енергозабезпеченість
фізіолого-біохімічних процесів, які беруть у ній участь. У зв’язку з
цим збільшення було особливо виразним за низького фону мінераль-
ного живлення, оскільки за високого енергозабезпеченість рослин не
така критична. Відомо, що стимулювання активності фотосинтетич-
ного апарату сприяє посиленню вбирної здатності коренів та ак-
тивізації відновлення нітратів і включення азоту до складу органічних
сполук [72]. Саме цим можна пояснити зменшення внеску азоту, на-
копиченого в пагоні до цвітіння, у формування його пулу в зерні у
варіантах із підживленням карбамідом.

Відомо, що крім азотовмісних сполук у стеблі пшениці в період
колосіння—цвітіння накопичується значна кількість вуглеводів (пе-
реважно у вигляді фруктанів), які потім також використовуються на
наливання зерна. За результатами, отриманими в цій серії дослідів,
виявлено досить тісний позитивний кореляційний зв’язок (r = 0,84)
між депонувальною здатністю стебла і масою зерна з колоса головно-
го пагона. Слід наголосити, що дані, використані для побудови цієї
залежності, отримані на різних сортах, вирощених у контрастних
умовах мінерального живлення, що підтверджує її універсальний ха-
рактер як однієї зі складових продукційного процесу пшениці.

Зрозуміло, що маса зерна була значно більшою за кількість
асимілятів, ремобілізованих зі стебла, оскільки головним джерелом
вуглеводів у процесі наливання зерна все ж є поточний фотосинтез.
Згідно з розрахованими нами рівнянями регресії, внесок депонова-
них у стеблі асимілятів у формування маси зерна варіював від 15 до
30 %, що добре узгоджується з літературними даними [73]. При цьо-
му менше значення стосувалося варіантів із низьким фоном міне-
рального живлення, більше — із високим. У першому випадку через
нестачу елементів живлення (особливо азоту) фотосинтез рослин, по-
чинаючи з фази виходу в трубку, сповільнювався [33], що призводи-
ло до скорочення резервів асимілятів, які можуть бути депоновані в
стеблі (до того ж і депонувальна здатність останнього, що визна-
чається товщиною шару паренхіми, також скорочена). 

За високого фону мінерального живлення рослини пшениці
в період колосіння—цвітіння мали вже остаточно сформований
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повноцінний фотосинтетичний апарат. Однак головний акцептор
асимілятів — зерно — ще не з’явився, тому, щоб запобігти приг-
ніченню фотосинтезу надлишком асимілятів, вони експортуються з
листків і тимчасово депонуються в стеблі, звідки з початком росту
зернівок ремобілізуються для їх наливання додатково до поточного
фотосинтезу [33]. У літературі є повідомлення про збільшення внеску в
зернову продуктивність депонованих у стеблі асимілятів у разі настан-
ня несприятливих умов для фотосинтезу після цвітіння, наприклад
термінальної посухи [74]. Однак отримані нами дані свідчать про підви-
щення ролі депонувальної здатності стебла в продукційному процесі
пшениці також і за оптимізації умов мінерального живлення, що не-
обхідно враховувати при плануванні селекційних програм.

Стосовно іншого важливого показника — білковості зерна, ви-
ходячи з міркувань, що велика частка азоту в зерні накопичується в
результаті його реутилізації з вегетативних органів, причому найви-
щий вміст цього елемента в період колосіння—цвітіння спос-
терігається в листках, очевидно, має існувати залежність між зазна-
ченими параметрами. Однак роботи в цьому напрямі поки
нечисленні [66, 75]. За результатами наших досліджень виявлено ко-
реляційний зв’язок між вмістом азоту в листках головного пагона в
період цвітіння і вмістом цього елемента у зрілому зерні. Для всього
масиву даних (24 варіанти — 6 сортів, 2 рівні мінерального живлен-
ня та позакоренева обробка карбамідом) коефіцієнт кореляції стано-
вив 0,98, хоча слід зауважити, що цей досить високий показник зу-
мовлений, головним чином, великим розривом між групами даних,
що стосуються різного фону мінерального живлення. Однак і всере-
дині кожної групи простежувалась досить значуща позитивна коре-
ляція між вмістом азоту в листках у період цвітіння рослин та його
вмістом у зерні за повної стиглості, причому за високого фону міне-
рального живлення коефіцієнт кореляції був більшим (r = 0,82), ніж
за низького (r = 0,69). Очевидно, це пояснюється згаданим вище
збільшенням ефективності реутилізації азоту з вегетативних частин
пагона (і листків — зокрема) за оптимальних умов мінерального жив-
лення. В цьому разі про підвищену ефективність використання азо-
ту з листків свідчить також вдвічі більший кут нахилу лінії тренду для
варіантів із високим фоном мінерального живлення (0,68) порівняно
з низьким (0,34).

Оскільки ми проводили досліди на шести різних за продук-
тивністю та якістю зерна сортах пшениці, можна стверджувати, що
показник вмісту азоту в листках у період колосіння—цвітіння є
фізіологічною ознакою, пов’язаною з білковістю зерна. Отже, ефек-
тивність використання депонованих у стеблі асимілятів та азо-
товмісних сполук із листків є важливими фізіологічними складовими
продукційного процесу пшениці, оскільки значуще корелюють із
найважливішими господарсько-цінними ознаками цієї культури —
зерновою продуктивністю і вмістом азоту (отже і білка) в зерні. 

Показником, який інтегрує продуктивність і білковість, є вине-
сення азоту із зерном (тобто кількість азоту в зерні з усього колоса).
Результати його розрахунку для шести сортів і різних варіантів міне-
рального живлення свідчать, по-перше, про існування значних
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міжсортових відмінностей, по-друге — про істотний вплив як фону
мінерального живлення, так і позакореневого внесення карбаміду.

За високого фону мінерального живлення винесення азоту із
зерном було найбільшим у рослин сортів Достаток і Наталка — у пер-
шого за рахунок продуктивності, у другого — через найвищу серед
досліджених сортів білковість. Інші сорти за цим показником
розмістились у ряд: Куяльник > Астарта > Київська остиста > Ма-
линівка. Зниження рівня мінерального живлення в 5 разів зменшило
винесення азоту із зерном головного пагона в 1,8—2,6 раза. При цьо-
му міжсортова відмінність майже нівелювалась. Непропорційність
змін винесення азоту і фону мінерального живлення пояснюється
розвитком продуктивних бічних пагонів за високого фону мінераль-
ного живлення, тоді як за низького фону кущіння пригнічувалося, в
рослин був тільки один пагін, у зерно якого спрямовувалися всі ре-
зерви азоту.

За позакореневого підживлення карбамідом підвищилось вине-
сення азоту із зерном головного пагона в рослин усіх сортів. Цей
ефект спостерігався за обох фонів мінерального живлення. Слід за-
значити, що приріст винесення азоту як за високого (2,25—7,69
мг/колос), так і низького (2,01—4,53 мг/колос) рівня мінерального
живлення був істотно більшим за кількість азоту, внесеного при по-
закореневому підживленні (в середньому 1,6 мг на пагін). Одне з по-
яснень цього полягає в підвищенні ефективності реутилізації азоту з
вегетативних частин пагона в процесі наливання зерна, про що
свідчило помітне зменшення залишку азоту в соломі (з половою
включно) у варіантах з обробкою карбамідом порівняно з необробле-
ними. Однак тільки цим пояснити приріст винесення азоту із зерном
неможливо, особливо у рослин за високого фону мінерального жив-
лення. Можна припустити, що стимуляція інтенсивності фотосинте-
зу позакореневим підживленням після цвітіння сприяла посиленню
додаткового поглинання азоту з ґрунту, його відновленню і включен-
ню до складу органічних сполук, які потім транспортувалися в
зернівки. Такий захід поліпшує загальну ефективність використання
рослинами пшениці азоту для наливання зерна як накопиченого в
пагоні до цвітіння, так і внесеного у ґрунт. Це сприяє реалізації ге-
нетично зумовленої ознаки білковості зерна за помірного дефіциту
азоту в ґрунті, але за високого фону мінерального живлення або йо-
го жорсткої нестачі впливатиме насамперед на зернову продук-
тивність рослин.

Отже, проблема підвищення ефективності використання азоту в
донорно-акцепторній системі культурних рослин має дві складові:
по-перше, ефективність його використання у фізіологічних процесах,
передусім при фотосинтезі, по-друге — повнота реутилізації в запа-
саючі тканини при дозріванні, яка визначає якість продукції. Наш
огляд продемонстрував, що між цими складовими можуть існувати
певні протиріччя, які ускладнюють вирішення проблеми в цілому. На
сьогодні увага дослідників зосереджена на розв’язанні цих протиріч
як генетичними, так і технологічними шляхами, що мають виступа-
ти у комплексі й доповнювати один одного. В кінцевому підсумку це
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дасть змогу зменшити кількість азотних добрив, необхідних для от-
римання одиниці рослинної продукції (а звідси — її собівартість), та
ослабити негативний тиск на довкілля.
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РАСПРЕДЕЛЕНИЕ АЗОТА В ДОНОРНО-АКЦЕПТОРНОЙ СИСТЕМЕ
РАСТЕНИЙ И ЕГО РОЛЬ В ПРОДУКЦИОННОМ ПРОЦЕССЕ

Д.А. Киризий, И.Н. Шегеда

Институт физиологии растений и генетики Национальной академии наук Украины,
Киев

В обзоре на основе данных литературы и результатов собственных исследований авто-
ров проанализированы вопросы связи фотосинтеза и азотного статуса растительного
организма относительно проблем формирования продуктивности и качества сельско-
хозяйственных растений. Особое внимание уделено главному хлебному злаку — пше-
нице. Рассмотрены вопросы распределения азота между компонентами фотосинтети-
ческого аппарата и эффективность его использования в процессе ассимиляции СО2.
Показано, что эффективность использования азота для фотосинтеза новыми высоко-
интенсивными сортами пшеницы выше, чем сортом более ранней селекции. Освеще-
ны особенности перераспределения азота между органами растений пшеницы в про-
цессе созревания зерна в связи с интенсивностью фотосинтеза, продуктивностью и
белковостью зерна. Продемонстрировано, что в формировании белковости решающее
значение имеет эффективность реутилизации азотсодержащих соединений из вегета-
тивных органов, а также поддержание поглощающей способности корней после цвете-
ния пшеницы. Последнему способствует стимуляция интенсивности фотосинтеза вне-
корневой подкормкой. Это мероприятие улучшает общую эффективность
использования растениями пшеницы азота для налива зерна как накопленного в побе-
ге до цветения, так и внесенного в почву. Отмечено, что проблема повышения эффек-
тивности использования азота в донорно-акцепторной системе культурных растений
имеет две составляющие: эффективность его использования в физиологических про-
цессах, прежде всего при фотосинтезе, и полнота реутилизации в запасающие ткани
при созревании, которая определяет качество продукции. Между этими составляющи-
ми существуют определенные противоречия, на решении которых как генетическими,
так и технологическими путями сосредоточено внимание исследователей.
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In the review, on the basis of literature data, as well as the results of own research, the rela-
tionships between photosynthesis and the nitrogen status of a plant organism in the aspect
of the problems of agricultural plants productivity and quality formation have been analyzed.
Particular attention is paid to the main cereal — wheat. The distribution of nitrogen between
the components of the photosynthetic apparatus and the efficiency of its use in the process
of CO2 assimilation are considered. It is shown that nitrogen use efficiency during photo-
synthesis in new high-intensive wheat varieties is higher than in the variety of the earlier
selection. The features of the reallocation of nitrogen between the wheat plants organs in the
process of maturation in relation with assimilation rate, productivity and grain protein con-
tent are highlighted. It has been demonstrated that in the formation of the latter, the effi-
ciency of the nitrogen-containing compounds remobilization from vegetative organs, as well
as the maintenance of the roots absorptive capacity after flowering, are of crucial importance.
Stimulation of the assimilation rate with foliar feeding favors the latter. Such treatment
improves in wheat plants the overall nitrogen use efficiency for grain forming, both accu-
mulated in the shoot before flowering and introduced into the soil. It is noted that the prob-
lem of nitrogen use efficiency increasing in the source-sink system of cultivated plants has
two components. First, the effectiveness of its use in physiological processes, primarily in
photosynthesis. Secondly — the completeness of remobilization into storage tissues during
maturation, which determines the production quality. There are certain contradictions
between these components, on the solution of which both by genetic and technological ways
the attention of researchers is focused.
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