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ОБЩАЯ ХАРАКТЕРИСТИКА РАБОТЫ 
Актуальность темы. Особенностью растительного организ

ма является наличие в течение всей жизни эмбриональных 
тканей - меристем. Особый интерес представляют апикальные 
меристемы побега и корня, которые являются не только обра
зовательными тканями, но и центрами координации морфоге-
нетических процессов в целом организме (Синнот, 1963; Баты-
гин, 1990: Полевой, Саламатова, 1991). Наименее изученными 
остаются вопросы механизмов пространственно-временной ор
ганизации морфогенетических процессов. Большинство иссле
дований выполнено на видах с детерминантным типом роста 
побега, а морфогенезу видов с индетерминантным типом роста 
побега уделяется значительно меньше внимания. Тем не менее 
к этой группе растений относятся и хозяйственно важные 
культуры - огурец, хлопчатник и др. Изучение механизмов 
регуляции продуктивности должно базироваться на представ
лениях об органогенном потенциале вегетативной и репродук
тивной сфер растения и путях его реализации в онтогенезе. В 
связи с этим изучение закономерностей функционирования мери
стем и формирования побега с индетерминантным тиром роста пред
ставляет как теоретический, так и практический интерес 

Цель и задачи исследования. Целью работы было изуче
ние закономерностей формирования и функционирования рас
тения с индетерминантным типом роста побега. При проведе
нии исследований были поставлены следующие задачи: 

- исследовать временную координацию процесса заложе
ния листьев на апексе побега с последующими фазами роста и 
развития фитомеров; 

- установить закономерности онтогенетической изменчиво
сти фитомеров у побега с индетерминантным типом роста; 

- исследовать динамику роста и соотношения надземных и 
подземных органов растения огурца; 

- исследовать влияние плодоношения на функциональную 
активность вегетативных органов растений огурца; 

- исследовать влияние ограничения объема корнеобитаемой 
среды на рост и развитие растений огурца. 

Научная новизна. Построена модель роста листа Сисштиз 
заЙУШ Ь. по шкале пластохронных индексов на основе экспери
ментально установленных прямых корреляций между скоростью 
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появления листоев и шпосителышй скоростою роста листа и меледу 
продолжителыюотого этапов роста листа и величиной шгасгохрона. 

Показано, что онтогенетическая метамерная изменчивость 
побега Сисшшз 5ай\и5 I.. выражается в формировании трех серий 
листьев, отражающих этапы онтогенеза индетерминантного вида. 

Применение ранее разработанных критериев периодизации 
онтогенеза к виду Сисшшз БППУИЗ П ограничено в связи с одно
временностью вегетативного и репродуктивного развития у 
этого вида. В связи с этим предложена периодизация онтогенеза 
растения с пндетерминантоым топом роста побега на основе морфо-
генешческого состояния вегетативных органов. 

Выявлено, что причиной, по которой органогенный потенци
ал растеши"! огурца не реализуется в онтогенезе в полной мере 
является генетически и эволюционно обусловленная слабость 
развития корневой системы. 

Предложена схема последовательности физиологических 
процессов в растении в ответ на ограничение объема корнеобитае-
мой среды, позволяющая глубже понято механизм этой реакции. 

П р а к т и ч е с к а я з н а ч и м о с т ь р а б о т ы . Полученные дан
ные о закономерностях формирования ассимилирующей по
верхности растений огурца могут быть использованы для по
строения математической имитационной модели морфогенеза 
побега с индетерминантным типом роста и в моделях продук
ционного процесса. 

Знание закономерностей реакции растений на ограничение 
объема корнеобитаемой среды может быть использовано в экс
периментах, проводимых в фитотронах и климатических каме
рах, где объем вегетационных сосудов часто ограничен, а также 
при выращивании рассады овощных культур в контейнерах, 
декоративных растений в вазонах малого объема. 

Разработана проточная гидропонная система для изучения 
влияния ограничения объема корнеобитаемой среды на рост и 
развитие растений. 

Разработана установка для изучения дыхания корней ин-
тактных растений, выращенных методом гидропонной культуры. 

Работа выполнена по плану НИР Института биологии Ка
рельского научного центра РАН. 

Апробация работы. Материалы диссертации докладыва
лись на республиканской конференции молодых ученых, спе
циалистов и студентов (Петрозаводск, 1990), Всероссийской 
научной студенческой конференции (Сыктывкар, 1990), лабора-
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торных семинарах Института биологии КНЦ РАН (1994, 1995, 
1996, 1997), Всероссийской конференции "Управление продук
ционным процессом растений в регулируемых условиях" 
(Санкт-Петербург, 1996), семинаре в Датском институте расте
ниеводства и почв (Арслев, Давня, 1996), заседании Всероссий
ского ботанического общества (Санкт-Петербург, 1997). 

Публикации. По материалам диссертации опубликовано 14 
научных работ, включая 5 статей. 

Структура и объем работы. Диссертация состоит из вве
дения, трех глав, обсуждения, заключения, выводов, спика ли
тературы и приложения. Работа изложена на 157 страницах, со
держит 4 таблицы и 56 рисунков. Список цитаруемой литераауры 
включает 272 наименования, в том числе 191 на иностранных языках. 

ОБЪЕКТЫ.И МЕТОДЫ ИССЛЕДОВАНИЯ 
Объектами исследования были растения сем. 

СисигЬНасеае с индетерминантным типом роста побега: огурец 
посевной Сисштпз заМуиз Ь. сорта Алма-Атинский 1, Зозуля, 
А1Ьепе П ; дыня Сисшшз те1о Ь. сорта Золотистая 2; тыква 
СисигЬЯа реро Ь. сорта Мазалевская 58; патиссон СиситЬНа 
реро Ъ. чаг. раМззоп Ь. сорта Белый 13; кабачок СиситЬНа реро 
Ь. \'аг. ци-аитопНа БисЬ.) сорта Ролик 300; эхиноцисгис 
ЕсЫпосузИз 1оЬа1а Ь. 

Условия выращивания растений. Опыты проводили в ве-
гетационно-климатических шкафах (ВКШ) (Курец, 1986) при 
освещенности 100 Вт /м 2 (лампами ДРЛФ-400), влажности воз
духа 60-70%, фотопериоде 14 ч, температуре в диапазоне от 15 
до 35°С. Растения выращивали в керамических вегетационных 
сосудах методом песчаной проливной культуры при поливе 
модифицированным питательным раствором Кнопа (рН 6.2-6.4). 

Часть опытов проводили в теплицах с регулируемым кли
матом. Растения выращивали методом гидропонной культуры в 
специально разработанной проточной гидропонной установке, 
обеспечивающей поддержание постоянного оптимального мине
рального питания, рН раствора и снабжения водой и кислоро
дом. Температура воздуха дня и ночи была 27/22°, температура 
питательного раствора 26+1°. Растения выращивали при естест
венном освещении и фотопериоде. При потоке радиации выше 
380 Дж-м"2с - 1 растения автоматически затенялись защитными 
занавесками для предотвращения повышения температуры. 



Схемы иропедспил экспериментом 
ИсслеОооадия возможности использования пласто-

хропного индекса для описания ростиа и р а з в и т и я пред
с т а в и т е л е й с е м е й с т в а СисигЬгЧасеас проводили на растени
ях огурца, дыни, тыквы, кабачка, патиссона и эхиноцистиса в 
ВКШ при температуре 26/20°. Растения выращивали до окон
чания роста 10-го листа и три раза в неделю проводили био
метрические измерения с целью определить, отвечает ли ха
рактер роста листьев условиям использования иластохронного 
индекса (Епскзоп, МюИеПш, 1957). 

Изуче!шс морфогенеза побега огурца и динамики рос
т а 7!адземиых и подземных органов при модифицирую
щем влиянии температуры дня и ночи проводили на огур
це с. Алма-Агинский 1. Растения выращивали в ВКШ при 15 
различных сочетаниях дневных и ночных температур от 13 до 
35° (Дроздов и др., 1904). Боковые побеги удаляли по мере их 
появления, обеспечивая однотипность растений с одним побе
гом. Растения выращивали до окончания роста 10-го листа. Три 
раза в неделю проводили биометрические измерения и по оконча
нии роста очередного листа - морфо-физиологический анализ. 

Влияние объема корпеобшпаемой среды па морфогенез 
побега огурца изучали на растениях огурца с. Алма-Атинский 
1, выращенных методом песчаной проливной культуры в ВКШ 
при температуре дня и ночи 25/20°. Растения выращивали в 
сосудах 1.2 л в течение 13 недель и в сосудах 0.05 л в течение 7 
недель с последующей пересадкой в сосуды 1.2 л. Три раза в 
неделю проводили биометрические измерения и один раз в 
неделю - морфо-физиологический анализ. 

Влия7ше объема корнеобитаемой среды и плодо-
нагрузки па рост и функциональную активность побегов 
и корней растений огурца изучали на растениях огурца с. 
А1Ьепе Е1, выращенных методом гидропонной культуры в теп
лице с контролируемым климатом. Опытные растения выращи
вали в вегетационных сосудах объемом 0.40, 0.17 (опыт 1) и 0.04 
л. (опыт 2). Корни контрольных растений свободно распределя
лись в питательном растворе в 65 л. контейнерах. В опыте 2 у 
части опытных и контрольных растений удаляли репродуктив
ные органы (цветки) по мере их появления. Таким образом, 4 
варианта опыта включали: 1) опытные растения с плодами, 2) 
опытные растения без плодов, 3) контрольные растения с пло
дами, 4) контрольные растения без плодов. Растения выращи-
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вали в течение 9 недель. За это время они достигали фазы ак
тивного плодоношения. Раз в неделю проводили морфо-физиологи
ческий анализ. Кроме того, измеряли скорость фотосинтеза, показате
ли водообмена, интенсивность дыхания корней, содержание пигмен
тов, содержание азота, фосфора и калия в листьях и корнях. 

Морфо-физиологичсские измерения включали определе
ние количества, линейных размеров, площади листьев, сухой 
массы отдельных органов (листьев, стеблей, корней и плодов). 
Подсчет числа и размеров внутрииочечных листьев проводили 
под бинокулярной луной МБС 6 или с помощью стереоскопиче
ского микроскопа \УИс1 НеерЬгицц М5-53700 (5\уЦгег1апс1). 

Пластохронные индексы (Р1) растений расчитывали по 
формуле Эриксона (Епскзоп, МюкеПш, 1957): 

Р1 = 2 2 1 1 , где 
1пЬ„ - 1 п Я 

п - количество листьев, длина которых превышает эталонную 
длину К; 1пК, 1пЬп, 1пЦр+1)- натуральные логарифмы эталон
ной длины, длины индексного листа и длины, следующего, бо
лее короткого листа, соответственно. 

Листовой пластохронный индекс расчитывали но формуле 
(МакзутошусЬ, Епскзоп, 1960): (ЬР1)а = (Р1) - а 

Скорость ф)отосиитсза, скорость траиспирации и 
устъичпую проводимость измеряли с помощью дифферен
циального С 0 2 / Н 2 0 инфра-красного газоанализатора с микро
процессором 51КА5 1 (Англия), соединенного с 2.5 см листовой 
камерой-прищепкой с прикрепленным к ней источником света. 
Максимальную скорость фотосинтеза (Ртах) измеряли поляро
графическим методом с помощью 02-электрода (Напза1есЬ, 1Ж). 

Измерения суточной динамики устьичной проводимости 
проводили с помощью автоматического диффузионного поромет-
ра с микропроцессором АР4 (БеНа-Т Б е у ю е Б , СатЬпс1§е, 1Ж). 

Дыхание корней интактных растений, выращенных в гид
ропонной установке измеряли в термостатируемых условиях по 
интенсивности выделения С 0 2 с помощью М1-720 С 0 2 -
микроэлектрода (М1сгое1ес1гос1ез 1пс, И8А), соединенного с рН 
метром Опоп-720А (Опоп КезеагсЬ 1пс, 115А). 

Содерэкхише пигментов (хлорофиллы "а", "Ь" и "а+Ь") 
определяли сиектрофотометрически, экстрагируя их 80 % аце
тоном. Расчет содержания пигментов проводили по уравнениям 
Арнона (Агпоп, 1949). 
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Содержание азота, фосфора и калия (%) определяли в 
пробах листьев среднего яруса и корней растений. Анализ проб 
проведен лабораторией Б Е С (Архус, Дания). 

Обработка экспериментальных данных. Повторность 
внутри каждого варианта опыта была 10-кратной при проведе
нии биометрического анализа и определении содержания пиг
ментов, 5-кратной при проведении морфо-физиологического 
анализа и измерении фотосинтеза и показателей водообмена. 
Результаты экспериментов обработаны статистически и пред
ставлены в виде средней арифметической величины ± стан
дартная ошибка (Р<0.05). Обработку экспериментальных дан
ных проводили методами регрессионного, дисперсионного и 
корреляционного анализа. 

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ 

1. Морфогенез побега Сисшшз заЦуиз Ь. - побега с инде
терминантным типом роста 

Исследования роста и развития растений огурца в раз
личных условиях выращивания покапали, что между заложе
нием листьев и фазами их последующего развития имеется 
временное согласование. Корреляционный анализ данных, по
лученных при выращивании растений при различных сочета
ниях температуры дня и ночи (15 вариантов постоянных и пе
ременных температурных режимов в диапазоне от 13 до 35°) 
показал, что существует положительная корреляция между 
максимальной относительной скоростью роста листьев 
(КОКтах) и скоростью появления листьев (КЬА) (г=0.81). Рег
рессионный анализ выявил линейную зависимость КСКшах от 
КЬА, описываемую уравнением: 

КСКтах=3.63+17.45-КЬА (К2=0.84, Р20.05). 
Также отмечена положительная корреляция между продолжи
тельностью экспоненциальной фазы роста листьев (Тр) и пла-
стохроном (Р) (г=0.97). Зависимость продолжительности роста 
листа от пластохрона описывается линейным уравнением: 

Тр=3.52+6.56.Р (К2=0.95, Р^О.05). 
Таким образом, скорость и продолжительность экспоненци

ального роста листьев значительно зависели от температуры, 
когда были выражены в единицах календарного времени, но 
оказались независимыми от температуры, когда были выраже
ны на основе скорости заложения листьев или пластохрона. 
Эксперименты показали, что продолжительность внутрипочеч-

8 

ного роста листа, выраженная в иластохронах также не зави
сит от условий среды. Полученные данные позволили описать 
рост листа огурца во времени с использованием шкалы пласто-
хронных индексов. Так, возникновение листового примордия 
происходит при ЬР1=-13 (рис.1); затем в течение 18±2 пласто-
хронов происходит внутрипочечный рост листа; лист развора
чивается и выходит из терминальной почки при ЬР1=5±2; за
тем в течение 9±1 пластохронов происходит быстрое 10-15 
кратное увеличение длины листа и лист достигает 90% от своей 
максимальной длины. Дальнейшее увеличение листовой пла
стинки продолжается примерно в течение 4-5 пластохронов. 
Таким образом, весь рост листа от момента возникновения бу
горка на конусе нарастания до достижения листом максималь
ной длины происходит в течение 32±2 пластохронов, что, на
пример при температуре 30° соответствует 36-40 дням, причем 
активный рост листа происходит в течение 11 дней. При тем
пературе 15° рост листа продолжается в течение 100-115 дней, 
из которых в течение 26 дней происходит экспоненциальный 
рост листа. Предложенная модель роста листа справедлива для 
листьев среднего яруса, рост которых полностью обеспечен 
продуктами метаболизма. 

Рис.1. Рост листа СисигшБ 
5 а 1 ш и з Ь. в длину, опи
санный по шкале листо
вых пластохронных ин
дексов (ЬР1) 

| - время появления 
бугорка на конусе нарас
тания 

Особенности растений огурца, связанные с индетерминант
ным типом роста побега прежде всего проявляются в характере 
морфогенеза побега. Одним из показателей его развития явля
ется скорость появления листьев (КЬА). Исследования при по
стоянных условиях среды показали, что у растений с удален
ными репродуктивными органами КЬА сохранялась постоянной 
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в онтогенезе и составляла 1.12±0.11 лист/сут. У плодоносящих 
растений значение КЬА было аналогичным растениям без пло
дов до 44-го дня, но затем во время активного плодоношения 
снизилось до 0.7510.14 лист/сут. Это, соответственно, отрази
лось на количестве листьев на побеге, которое на 60-ый день 
составляло 63.011.3 у плодоносящих растений и 69.011.6 у рас
тений без плодов (рис.2). 

250 . л 

200 | 

150 

100 5 Е 
О. о. 
и о и 

50 

0 10 60-
0 

О 

Рис.2. Количество 
листьев у расте
ний огурца с пло
дами (« •) и без 
плодов (• •) 
*• - сухая масса 

репродуктивных 
органов, 

| - время начала 
Цветения. 

20 30 40 50 
Время после посадки 

Таким образом, скорость появления листьев сохраняется 
постоянной и достаточно высокой в онтогенезе огурца вплоть до 
периода активного плодоношения, когда она несколько снижа
ется. Постоянство КЬА в течение длительного времени в онто
генезе огурца, возможно, свидетельствует о трофической, а не 
гормональной регуляции КЬА. Благодаря небольшой потребно
сти в ассимилятах апекс побега испытывает дефицит ассими-
лятов позже, чем растущие фитомеры. Именно поэтому при
рост площади листьев снижается раньше у плодоносящих рас
тений по сравнению с растениями без плодов, чем снижалась 
скорость появления листьев. 

Анализ собственных и литературных данных позволил 
сделать предположение о зависимости изменения скорости 
появления листьев в онтогенезе от типа роста побега. Однако, 
более подробный анализ групп индетерминантных видов пока
зал, что среди них есть виды у которых скорость появления 
листьев изменяется при переходе к цветению (фасоль 
(Уоиг51опе, \Уа11асе, 1990), соя (ЬасотЬе, Ваг1Ьои, 1989), горох 
(Веггу, АКкеп, 1979 и др.). Отличительной особенностью донор-
но-акцепторных отношений у этих видов является то, что ас-
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симиляты поступают в плоды из близлежащих "питающих" 
листьев. Другая группа индетерминантных видов характеризу
ется стабильностью скорости появления листьев в течение дли
тельного периода. Они отличаются наличием общего мобильного 
пула ассимилятов. При таком типе донорно-акцепторных отно
шений распределение ассимилятов осуществляется из общего 
пула в соответствии с силой запроса (большинство видов сем. 
СисигЬНасеае, некоторые виды сем. МаК'асеае и 5о1апасеае). 
Таким образом, изменение скорости появления листьев в онто
генезе, по-видимому, определяется типом роста побега, а также 
типом донорно-акцепторных отношений. У индетерминантных 
растений с общим пулом ассимилятов, несмотря на смену типов 
питания и фаз развития, скорость появления листьев сохраня
ется достаточно высокой в течение онтогенеза. 

Исследование роста листьев позволило установить законо
мерности онтогенетической метамерной изменчивости побега 
огурца, отражающие ритмы роста и этапы онтогенетического 
развития индетерминантного побега. В зависимости от он
тогенетических изменений функциональной активности побегов 
и корней на побеге формируются три серии листьев. В ранние 
периоды онтогенеза, когда фотосинтетическая функция, а так
же поглотительная и метаболическая функции корней постепенно 
нарастают, формируется первая серия листьев. Их окончательньвй 
размер, сухая масса и продолжительность роста увеличиваются с 
увеличением порядкового номера листа Затем, по мере повышения 
фотосинтетической продуктивности растений и метаболической ак
тивности корней образуются листья второй серии, которые растут с 
одинаковой скоростью, имеют одинаковую продолжительность роста 
и достигают одинаковых размеров. Листья второй серии формируют
ся в течение пререпродукшвного периода и до начала активного пло
доношения. В более поздние периоды онтогенеза, когда растение на
ходится в фазе активного плодоношения и основная масса корневых 
метаболитов и синтезируемых ассимилятов расходуется на образова
ние плодов и семян, формируются листья третьей серии. Они имеют 
меньшую скорость роста и достигают меньших размеров. 

Серии листьев различаются и по характеру кривых роста. Рост 
листьев, формирующихся в пререпродукгивный период описывается 
сигмоидными кривыми с более или менее симметрично развитыми 
логарифмической и экспоненциальной ветвями. Рост листьев, появ
ляющихся на побеге во время плодоношения описывается кривыми с 
сильно развитыми логарифмическими ветвями и с соответственно 
укороченными экспоненциальными частями. 
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Для представления всего спектра листьев на побеге, вклю
чая находящиеся в фазе внутрипочечного роста, для всех ва
риантов опытов были построены логарифмические зависимости 
длины листа от его порядкового номера на побеге для растений 
разного возраста (рис.3). На рис.4 представлена схема связи 
длины листа с его порядковым номером для растения определенного 
шгастохронного возраста I . Листья, образующие линейный участок С 
(с номером I , где 0<1<Р), являются внутрипочечными, или примор-
диальными листьями. Листья, образующие линейный участок В (с 
номером I , где М<1<Ц), находятся в фазе активного, экспоненциаль
ного роста Листья с порядковым номером 1<М (криволинейный уча
сток А) являются либо закончившими рост (КБ) (зрелые), либо ли
стьями, у которых рост в длину продолжается, но уже не имеет экс
поненциального характера (Б<1<М) (созревающие). 

Рис.3. Зависимость 
длины листа от 
его порядкового 
номера на побеге 
растений огурца 
разного возраста. 

Цифры соответ
ствуют дню ана
лиза после посад
ки. 

Ы7 - длина раз
вертывающегося 
листа. 

Рис.4. Схема кри
вой связи длины 
листа с его поряд
ковым номером. 

ЬК - эталонная 
длина 0.01 см, 

Ш - длина раз
вертывающегося 
листа. 

Пояснения в тек
сте. 

О 10 20 30 40 50 60 70 
Номер листа 

Лрелые Солрева- Расту- Примордм-
лчсты юшне ноге ольные 

Номер листа 
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Формирование побега можно представить в виде последова
тельной смены морфофаз, выраженных соотношением сформи
рованных и формирующихся органов на этапах, соответствую
щих окончанию роста последовательных листьев. Нами по
строена общая схема, демонстрирующая изменение морфоло
гического состояния главного побега огурца (рис.5). 

IV Рис.5. Схема ди
намики количе
ства приморди-
альных (1), ак
тивно растущих 
(2) и сформиро-

^ \ ванных (3) ли-
\ стьев на побеге 

растений Си-
СШТП5 5а1К'и5 Ь. 

Время после посадки 

В онтогенезе огурца выделяется четыре периода, характе
ризующихся определенным соотношением количества листьев 
разного уровня развития. В течение первого периода происхо
дит увеличение количества примордиальных, активно расту
щих и сформированных листьев. Это проиходит вследствие 
того, что заложение листьев начинается раньше и скорость 
заложения превышает скорость их развертывания на первых 
этапах развития побега. В результате, на апексе происходит 
накопление примордиальных листьев, образующих терминаль
ную почку. Увеличение количества активно растущих листьев 
объясняется тем, что скорость развертывания листьев первой 
серии превышает скорость, с которой последовательные листья 
заканчивают рост, так как продолжительность роста листьев 
увеличивается с увеличением их порядкового номера. 

Второй период характеризуется стабильным числом внут-
рипочечных. и активно растущих листьев, когда рост своевре
менно заложившихся органов полностью обеспечивается про
дуктами метаболизма. Стабилизация происходит в результате 
выравнивания скоростей заложения, развертывания и оконча
ния роста листьев, так как листья второй серии растут с оди
наковой скоростью, имеют одинаковую продолжительность рос-
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та и окончательный размер. Этот период включает пререпро-
дуктивный период и начало репродуктивного периода, вплоть 
до активного плодоношения. 

Третий период характеризуется уменьшением количества актив
но растущих листьев на побеге, что связано с отставанием ростовых 
процессов от развития. По времени это сошветствует периоду актив
ного плодоношения, когда сокращается приток метаболитов в листья. 

Четвертый период характеризуется уменьшением количе
ства активно растущих и внутрипочечных листьев. Апикальная 
меристема продолжает продуцировать листовые примордии, но 
они не проходят этапов дальнейшего развития. Это соответст
вует старению растения и завершению онтогенеза. 

Описанная закономерность смены морфофаз побега сохра
няется в широком диапазоне факторов среды. Однако, необхо
димо отметить, что такая периодизация онтогенеза возможна 
лишь у индетерминантных видов, характеризующихся наличи
ем общего мобильного пула ассимилятов, что обеспечивает воз
можность одновременного вегетативного и репродуктивного 
развития в течение длительного времени в онтогенезе. 

Длительность жизни вегетативных апикальных меристем 
зависит от вида растения, их расположения и генетически оп
ределенного функционального назначения в побеговой системе 
растения (Седова, 1994). У видов семейства СисигЬНасеае апи
кальная меристема побега в течение всей жизни растения на
ходится в состоянии активного вегетативного органогенеза. При
чем, органогенный потенциал меристем не исчерпывается расте
нием полностью, о чем свидетельствует факт, что в течение онто
генеза 70-80% листьев от общего числа листьев на побеге, за ис
ключением закончивших рост, являются внутрипочечными листь
ями. При этом в пазухе каждого листа имеется локус недиффе
ренцированной репродуктивной меристемы. Даже отмирающая 
почка в конце онтогенеза содержит более 10 зачатков метамеров. 
2. Динамика роста и функциональной активности надземных 

и подземных органов растений Сисштиз заПуиз Ь. 
Исследования показали, что в онтогенезе растений огурца 

можно выделить несколько периодов, характеризующихся оп
ределенным соотношением биомасс побеги/корни. Во время 
прорастания рост корней опережает рост побега и поэтому от
ношение побеги/корни имеет низкие значения, после чего с 
началом интенсивного роста побегов это отношение увеличива
ется, достигает постоянного значения и сохраняется вплоть до 
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периода плодоношения (рис.6, см.контрольные растения с пло
дами и без плодов). Затем во время интенсивного роста плодов 
рост корней прекращается и отношение побеги/корни резко 
увеличивается. Постепенное увеличение отношения побё-
ги/корни происходит вплоть до старения растения. 
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Рис.6. Изменение 
отношения 
побеги/корни в 
онтогенезе опыт
ных ( • ) и кон
трольных ( • ) рас
тений огурца с 
плодами ( ) 
и без плодов 
( ). 
1 | - время начала 
цветения, 
2 ^ - время начала 
плодоношения. 

20 30 40 50 
Время после посадки, еут 

В опытах с использованием растений с удаленными репро
дуктивными органами рост корней продолжался в течение бо
лее длительного периода в онтогенезе по сравнению с корнями 
плодоносящих растений (рис.7). 

Рис.7. Динамика 
накопления сухой 
массы побегов ( • ) 
и корней ( • ) в 
онтогенезе расте
ний огурца с пло
дами ( ) и без 

20 30 40 50 
Время после посадки, сут 

плодов ( ). 

| - время начала 
цветения, 
2 | 

1 - время начала 
плодоношения. 
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Эти наблюдения подтверждают, что рост плодов является 
непосредственной причиной остановки роста корней растений 
огурца. Индукция цветения не влияла на скорость роста кор
ней, следовательно, если гормональная регуляция и имеет ме
сто, то с помощью гормонов, вырабатываемых в плодах. 

Как правило, прекращение роста корней объясняется кон
курентными отношениями между плодами и корнями, связан
ными с распределением ассимилятов (Еа1оп, ЛоЬат, 1944; 
ЗИ^ег , 1968; МазкеН, Мазоп, 1983). Однако, конкурентные от
ношения корней и плодов - не единственное объяснение пре
кращения роста корней во время плодоношения. Так как для 
корней характерны два нелинейно связанных оценочных пока
зателя: масса и функциональная активность, возможно, что 
отсутствие прироста массы корней в период плодоношения 
связано не только с конкуренцией за ассимиляты с плодами, но 
и с другим способом их использования. Известно, что процессы 
поддержания имеют энергетические приоритеты и лишь остат
ки пластических веществ идуг на ростовые процессы (Головко, 
1983; Семихатова,1987; Голик, 1990). Во время плодоношения 
дыхание поглощения ионов также должно иметь высокие зна
чения. Можно предположить, что в этот период в ткани корней 
поступает то количество ассимилятов, которого хватает только 
на поддержание корневого метаболизма, обеспечивающего по
требности формирующихся надземных органов, но не на рост 
корней. Это предположение подтверждается данными более 
высокого дыхания прекративших рост корней плодоносящих 
растений в период плодоношения по сравнению с растущими 
корнями растений без плодов. 

Результаты экспериментов показали, что во время плодо
ношения соотношение массы корней и массы вегетативной час
ти побега сохраняется постоянным, в то время как отношение 
массы всего побега к массе корней значительно увеличивается. 
Это указывает на то, что плоды конкурируют с вегетативной 
частью растения в целом, не нарушая распределения ассими
лятов по вегетативным органам растения. 

Проведенные исследования и анализ литературных данных 
позволяют заключить, что ростовая функция огурца как расте
ния с индетерминантным типом роста побега и реализация 
органогенного потенциала ограничиваются в онтогенезе отно
сительно слабым развитием корневой системы. 
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3. Влияние ограничения объема корнеобитаемой среды на 
рост и развитие растений 

Рост побегов и корней скоординирован в системе целого расте
ния и, следовательно, воздействие на рост корней должно отра
зиться на росте побегов. В наших опытах мы использовали мани
пулирование объемом корнеобитаемой среды с целью изучить влия
ние физического ограничения роста корней на рост и развитие побе
гов. В зависимости от степени ограничения объема результаты были 
разными. Так, у растений, выращенных в сосудах объемом 0.17, 0.4 
и 65 л отношение побеги/корни изменялось одинаково в онтогене
зе, несмотря на различия по биомассе растений (рис.8). 
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Однако, эксперименты с ограничением объема корнеобитае
мой среды до 0.04 л показали значительное увеличение отно
шения побеги/корни после того как корни заполнили все 
имеющееся пространство и дальнейшего накопления биомассы 
корней не происходило (см. рис.6). Ограничение объема кор
необитаемой среды (0.04 л) в пять раз снизило накопление био
массы и площадь листьев растений (рис.9), повлияло на мор
фологию побегов и корней и сократило урожай на 75%, не ока
зав влияния на время начала цветения. 

Литературные данные о механизмах торможения роста по
бегов в условиях ограничения объема корнеобитаемой среды 
весьма противоречивы. В большой степени это может быть свя
зано с различиями в методике проведения опытов. Поэтому 
была разработана проточная гидропонная установка для изуче
ния влияния физического лимитирования объема корнеобитае
мой среды. Это позволшю "обеспечивать постоянное поддержа-
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нпе оптимального снабжения водой, минеральными вещества
ми, оптимальной концентрации кислорода в растворе и рН рас
твора, а отсутствие субстрата дало возможность наблюдения за 
ростом корней и оценки функциональной активности корней 
без их повреждения. 

Проведение опытов показало, что ограничение объема кор
необитаемой среды снижало скорость фотосинтеза на 70% 
только у опытных растений без плодов (рис.Юа). Плодоносящие 
опытные растения не отличались достоверно по скорости фото
синтеза от контрольных. У опытных растений без плодов рост 
листьев и корней был подавлен и это привело к отсутствию 
активных аттрагирующих центров на растении. Низкий запрос 
на ассимиляты и накопление крахмала в листьях по принципу 
обратной связи вызвал снижение скорости фотосинтеза. То, что 
удаление плодов у контрольных растений не приводило к сниже
нию фотосинтеза, возможно, объясняется активностью альтерна
тивных акцепторов ассимилятов - растущих листьев и корней. 
Таким образом, ограничение объема корнеобитаемой среды приво
дит к некоррелятивным изменениям скорости роста и скорости 
фотосинтеза. Эффект зависит от наличия акцепторов ассимилятов. 

Одним из противоречивых вопросов, обсуждаемых в лите
ратуре, остается вопрос о состоянии водного режима растения 
при действии ограничения объема корнеобитаемой среды. Су
ществует мнение, что данный тип лимитирования не приводит 
к изменениям водного статуса растения (Саггш, Неиег, 1981; 
Кпгек е1 а1., 1985; Ре1егзоп е1 а1., 1991). В наших опытах расте
ния с ограниченным объемом корнеобитаемой среды испытыва-
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ли водный дефицит, о чем свидетельствовали потеря тургор-
ного давления, снижение скорости транспирации и устьичной 
проводимости (рис.106). Водный дефицит был, по-видимому, 
связан со снижением абсорбирующей поверхности и гидравли
ческой проводимости корней, образовавших плотную массу, 
основная часть которой была представлена тонкими корнями, 
которые имеют низкую проводимость. 

Сравнение опытных растений с плодами и без плодов по
казало, что плодоносящие растения имели значительно более 
высокую скорость транспирации и устьичную проводимость по 
сравнению с растениями без плодов (см. рис.106). Эти резуль
таты подтверждают гипотезу Г.В.Удовенко и З.А.Гончаровой 
(1982) о том, что при наличии органов плодоношения, в целях 
их сохранения и полного развития, полнее мобилизуются все 
потенциальные возможности организма и его резервы устойчи
вости в стрессовых условиях. В этом проявляется саморегули
руемость организма на уровне взаимодействия органов. 

Возможными причинами противоречивых представлений в 
отношении скорости фотосинтеза и водного режима в литера
туре могут быть продолжительность экспериментов и выбран
ный объем корнеобитаемой среды. В зависимости от наличия 
или отсутствия плодов на растении результаты также могут 
быть различными. Этот факт необходимо учитывать при про
ведении экспериментов с так называемыми 'модельными' рас
тениями, у которых удаляют репродуктивные органы. 

Раньше всего эффект ограничения объема корнеобитаемой 
среды проявлялся в изменении дыхания корней. Резкое паде
ние удельного дыхания произошло после 24 дня, еще до того, 
как корни потеряли тургор и обесцветились (рис.11). После
дующее образование придаточных корней было, по всей види
мости, следствием неравномерной диффузии кислорода в плот
ной массе корней. Корни, растущие вдоль стенок цилиндра 
создавали диффузионный барьер для внутренних корней. Де
фицит кислорода приводил к выделению этилена, стимули
рующего рост придаточных корней. Образование придаточных 
корней привело к улучшению в некоторой степени водообмена 
растения и услилению дыхания (см. рис.11, после 44-го дня). 

Плотная масса корней в ограничивающих сосудах привела 
к гипоксии в центральной части корневой системы, ограничив 
диффузию кислорода к клеткам корней и увеличила конкурен
цию за кислород. Следствием этого явилось изменение энерге
тики тканей корней и корневого метаболизма. 
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Корни контрольных растений образовали равномерную 
сеть, не препятствующую протеканию аэрированного питатель
ного раствора и поэтому резких изменений в дыхательной спо
собности корней не наблюдалось (см. рис.11), а снижение объяс
няется увеличением доли старых корней, вносящих существенный 
вклад в сухой вес, но имеющих незначительную активность. 

Химический анализ показал, что ограничение роста корней 
привело к уменьшению содержания N и К в листьях и корнях 
опытных растений (рис.10в). Снижение содержания N и К в 
листьях может быть связано со снижением интенсивности ды
хания (Уееп, 1981). Возможно, в наших экспериментах сниже
ние уровня калия в листьях опытных растений привело к сни
жению устьичной проводимости и ингибированию процессов 
клеточного растяжения в листьях. Снижение содержания азота 
в листьях могло влиять на скорость фотосинтеза, о чем свиде
тельствуют данные о снижении Ртах у опытных растений. 
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На основании совокупности имеющихся данных нами 
предложена схема последовательности изменений физиологи
ческих процессов, происходящих в растении при ограничении 
объема корнеобитаемой среды (рис.12). 

Физическое лимитирование роста корней 
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Рис.12. Схема изменений физиологических процессов, про
исходящих при ограничении объема корнеобитаемой среды. 
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В результате ограничения объема корней происходит остановка 
роста корневой системы, хотя отмирание корней отчасти ком
пенсируется ростом придаточных корней. Образование плотной 
массы корней приводит к снижению абсорбирующей поверх
ности и гидравлической проводимости корней, а также гипок
сии. Последняя приводит к снижению дыхания корней. Таким 
образом, при ограничении объема корнеобитаемой среды про
исходит изменение биомассы и метаболической активности 
корней. Эти изменения влияют на рост и физиологию побегов 
вследствие нарушения водного режима и недостаточного снаб
жения побегов минеральными веществами и ростовыми веще
ствами, синтезируемыми в корнях. Торможение роста побегов 
означает снижение акцепторной активности, что является причи
ной снижения скорости фотосинтеза. Удаление плодов усугубляет 
влияние ограниченного роста корней на фотосинтез. Кроме того, 
снижение содержания хлорофилла и снижение устьичной прово
димости также могут снижать фотосинтетическую активность. 

Если применить закон лимитирующего фактора, то эффект 
ограничения роста корней является следствием лимитирования 
ресурса после того как корневая система заполняет все имею
щееся пространство. Кислород, возможно, оказывается первым 
лимитированным ресурсом, а изменение дыхания корней -
первой реакцией на воздействие. 

Реакция растений на ограничение объема корнеобитаемой 
среды зависит от силы и продолжительности воздействия и 
этапа развития растения. В зависимости от этих факторов ме
ханизм влияния может быть различным. 

ЗАКЛЮЧЕНИЕ 
Исследования показали, что характер морфогенетических 

процессов у растений семейства СисигЬНасеае определяется 
индетерминантным типом роста побега и ранним началом фло-
рального органогенеза, благодаря чему вегетативные и репро
дуктивные органы развиваются одновременно в онтогенезе с 
появления первого настоящего листа. Кроме того, семейство 
СисигЬНасеае является уникальным в плане донорно-
акцепторных отношений и распределения ассимилятов. В част
ности, существование общего мобильного пула ассимилятов 
обеспечивает относительно автономное развитие вегетативной и 
репродуктивной сфер растения. Это обеспечило возможность 
разработки периодизации онтогенеза на основе системы мор
фогенетических признаков формирования вегетативных орга-
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нов. В онтогенезе выделяется четыре периода, характеризующихся 
определенным соотношением с(1юрмированпых, активно растущих и 
пр!1мордиа.пьных листьев. Предложенная периодизация онтогенеза 
применима для большинства видов семейства СисигЬНасеае и для 
некоторых видов семейств 8о1ппасеае и МаК'асеае. 

Фитомер является не только единицей роста, но и органо
генной единицей, в которой отражается и закрепляется мор-
фогенетическая стадия растения в онтогенезе и эволюционные 
изменения морфогенеза (Кренке, 1940; Ростовцева, 1984). Исследо
вание роста последовательно появляющихся на побеге огурца ли
стьев позволило выявить закономерности онтогенетической мета-
мерной изменчивости и выделить три серии листьев, образующих
ся на побеге и отражающих ритмы и этапы онтогенетического разви
той, характерные для побега с индетерминантным типом роста. 

Модели вегетативного морфогенеза, как правило, включают 
модели заложения зачатков фитомеров на апексе, роста фито
меров, кущения или ветвления (Кан, 1992). Существование 
корреляций между скоростью, продолжительностью роста ли
стьев и величиной пластохрона позволило описать рост листа 
огурца во времени с использованием шкалы пластохронных 
индексов. Временная организация формирования ассимиляци
онного аппарата у растении огурца строго координирована и 
находится иод контролем систем эндогенной регуляции. Рост 
листа, описанный по пластохронной шкале и формирование 
побега, формализованно выраженное в виде шкалы морфофаз 
могут составлять основу имитационной модели вегетативного 
морфогенеза. Открытым остается вопрос временной организа
ции ветвления. Известно, что у растений огурца боковой побег, 
в случае его развития, повторяет структуру главного побега 
(Ахундова и др., 1994). Однако, для включения в модель блока 
ветвления необходимы дополнительные уравнения согласования. 

У растений семейства СисигЬНасеае ограногенные потенции 
значительно выше, чем наблюдаемый в норме конечный ре
зультат органообразования, в частности и репродуктивных 
органов. Это придает определенную значимость проблеме реа
лизации указанных потенций. Рост надземных органов огурца 
ограничивается относительно слабым развитием корневой сис
темы. Это является особенностью огурца как жизненной формы 
лианы. Рост корней огурца прекращается во время интенсив
ного роста плодов. Прекращение роста корней во время пло
доношения на первых этапах связано с перераспределением 
компонент дыхания - возрастают затраты на дыхание в связи с 
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увеличением потребностей плодоносящего побега (в частности, 
на дыхание поглощения ионов). Это позволяет без изменения 
биомассы Корней сохранять прирост' биомассы надземных органов 
на высоком уровне, что является одной из особенностей стратегии 
развития лианы. Однако, период поддержания функционального 
баланса ограничен во времени и при отсугсгвии необходимого обнов
ления происходит падение функциональной актавноста и старение 
корней, чго приводит к замедлению и прекращению роста побегов. 

В последнее десятилетие успехи селекции и введение но
вых методов выращивания значительно увеличили продуктив
ность растений огурца, но, по свидетельству голландских уче
ных (2ц1з1га е1 а1., 1994) продуктивность сортов, появляющихся 
на мировом рынке достигла определенного высокого уровня, 
повысить который пока не удается. Известно, что уровень реа
лизации потенций определяется двумя основными факторами: 
эндогенными корреляциями и условиями внешней среды. По-
видимому, фактором, ограничивающим дальнейшее повышение 
продуктивности огурца является существование корреляций, 
сложившихся в процессе экологической адаптации репродук
тивного цикла, в частности, корреляции между массой корней 
и урожаем плодов. Ее существование отмечено в разных усло
виях, у многих сортов огурца, а также показано в опытах с 
прививками (СаНззоп, 1963; Беп Ицз, 1985; 2ц!з1га е1 а1., 1994). 
В связи с этим изучение и усовершенствование корневой систе
мы растений огурца является одним из важных путей повышения 
продуктивности. Однако, исследования особенностей динамики 
роста и функционирования корней огурца позволяют сделать вы
вод о неперспективное™ попыток управления в онтогенезе имею
щимся потенциалом корневой системы, например, с целью увели
чения ее атграгирующей силы или продления периода накопле
ния биомассы. Более перспективной представляется селекционная 
работа среди высокопродуктивных сортов, направленная на отбор 
сортов с более мощной и устойчивой корневой системой. 

Несмотря на то, что в современных промышленных услови
ях выращивания огурцов и других культур создаются макси
мально благоприятные климатические условия для реализации 
репродуктивного потенциала, при использовании гидропонного 
метода выращивания на искусственных субстратах условия 
корнеобитаемой среды, приводя к снижению функциональной 
активности корней, могут быть ограничивающим фактором. 
Вопрос создания оптимальных условий корнеобитаемой среды 
актуален и при выращивании экспериментальных растений в 

25 



климатических камерах и фитотронах. Одним из наименее изу
ченных факторов остается ограничение объема корнеобитаемой 
среды. При ограничении объема корнеобитаемой среды проис
ходит остановка роста корней и изменяется их метаболическая 
активность. Эти изменения приводят к изменениям роста и разви
тия побегов, однако, реакция растений зависит от силы, продол
жительности воздействия и этапа развития на котором находится 
растение во время проявления эффекта ограничения. В зави
симости от этих факторов механизм влияния может быть различ
ным. В связи с этим необходимы системные исследования влияния 
ограничения объема корнеобитаемой среды на рост и развитие 
растений с учетом действия и последействия фактора на разных 
этапах онтогенеза. 

ВЫВОДЫ 
1. Показано существование временного согласования меж

ду заложением листьев на конусе нарастания и последующими 
фазами их роста. Рост листа огурца от момента образования 
листового примордия до окончания формирования листовой пла
стинки описан с использованием шкалы пластохронных индексов. 

2. Установлено, что онтогенетическая метамерная изменчи
вость побега огурца выражается в образовании трех серий ли
стьев, отражающих этапы онтогенетического развития, харак
терные для индетерминантного вида. 

3. Предложена периодизация онтогенеза растения индетер
минантного вида на основе морфогенетического состояния сис
темы вегетативных органов. 

4. Показано, что реализация органогенного потенциала рас
тений огурца ограничивается относительно слабым развитием 
корневой системы. Прекращение роста корней во время плодо
ношения связано с увеличением субстратных затрат на под
держание корневого метаболизма, обеспечивающего потребно
сти формирующихся надземных органов. 

5. Предложена схема модели последовательности событий, 
происходящих в растении при ограничении объема корнеоби
таемой среды. При влиянии ограничения корнеобитаемой сре
ды кислород является первым лимитированным ресурсом, а 
снижение дыхания корней - первой реакцией на воздействие. 
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