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ПАРТИКУЛЯЦИЯ—OCIЮВНАЯ ПРИЧИНА СТАРЕНИЯ И 
ОТМИРАНИЯ МНОГОЛЕТНИХ СТЕРЖ1IEKOPI1ЕВЫХ ТРАВ

ОдиИм из важнейших для практики и теории вопросов проблемы 
■онюгенеза растений является физиологическая природа старения. Как 
теория стадийности, разработанная Т. Д. Лысенко J9], так и теория 
циклического старения и омоложения Н. II. Крейке |6) не раскрыва֊ 
ют физиологическую природу старения и отмирания. Согласно пред- 
симониям одного из авторов настоящего сообщения В. О. Казарян 
|5|), индивидуальное развитие и старение, растений рассматривается 
как обострение и нарастание внутренних взаимопротнвоположных про
цессов жизнедеятельности, а также чередование главных для от
дельных периодов онтогенеза противоречий. При этом последним и 
.решающим для жизненного цикла противоречием, разрешение кото
рого приводит к непосредственному отмиранию растений, является 
противоречие между процессами отмирания и обновления. С необра
тимым превалированием процессов отмирания над обновлением на
ступает старение и отмирание растений.

Эти два противоречивых, но единых процесса, присущих над
земным и подземным органам и тканям, свойственны всем жизненным 
формам растений. Они проявляются с раннего периода онтогенеза, а 
в дальнейшем, развиваясь, принимают взаимоисключающую форму. 
Эта закономерность обстоятельно изучена у древесных форм П. Г. 

I Шиттом 1*2, 13. Г1|. И П. Кренке |7|, Е. И. Гусевой |3|. у кустар
никовых и полукустарниковых форм—П. Г. Шиттом [13, 14], нами 
18.0.Казарян [4,5]), а у многолетних травянистых форм —В. Р. Вильям- 

-•СОМ |1| и С. П. Смеловым |11|.
У стержнекорневых трав противоречие между обновлением и 

отмиранием в надземной сфере начинается с первого года жизни и 
усиливается с наступлением цветения и плодоношения. В этом случае 
Взамен плодоносящих и отмирающих побегов всегда образуются но
вые молодые. Хотя последние а большинстве случаев переходят к 
плодоношению и отмирают в течение годового цикла развития, тем не 
•денег на восходящей ветви онтогенетической кривой число вновь фор
мирующихся побегов бывает больше, чем отмирающих. Нарастание 
числа указанных выше метамерных органов осуществляется неравно
мерно. После временного численного их уравновешивания постепенно 
устанавливается необратимое преобладание отмирающих побегов над 
обновляющий нся
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Противоречивость процессов обновления и отмирания проявля
ется также и в сфере метамерных частей и внутренних тканей кор
невой системы. Развитие и разрешение этого противоречия осуще; 
ствляется следующим образом: как известно, стержневой корень моло
дых растении покрыт множеством боковых корней с неодинаковой] 
продолжительностью жизни. По море старения материнского растения 
главный корень, начиная с головки, постепенно оголяется. Парал
лельно с этим образуются новые корневые разветвления, отходящие! 
от нижних ярусов корня. В силу этого всасывающая зона стерж
невого корня значительно удаляется от транспирирующёй сип՛- 
мы. Таким образом, в верхних зонах главного корня происходит] 
отмирание боковых его разветвлений, а из тканей нижних ярусов от 
растают новые молодые всасывающие корни, выполняющие и даль
нейшем основную функцию՜ поглощения минеральных элементов и 
воды.

Процессы обновления и отмирания протекают и в области внут
ренних тканей стержневого корня; вначале происходит постепенная 
потеря функций, а затем, отмирание клеток и тканей, расположении՝; 
во внутренней зоне корня. Отмирание в сфере внутренних гкэнеЛ! 
главного корня связано со старением и высыханием генератннжйх 
побегов. 11аступлённё репродуктивной фазы хотя и не приводит к 
непосредственному отмиранию растений в целом, но не проходит 
бесследно. Как правило, плодущие побеги после отмирания оставляю։] 
мертвую поверхность в зоне отхождения от корневой шейки, через! 
которую к Дальнейшем проникает гниль, которая из года в гоп рас 
ширяется в корневых тканях, вызывая впоследствии иартикуляпню 
главного корня.

Партнкуляция впервые описана Постом |15|, затем Г. Высоцким; 
[2], а более обстоятельно О. 11. Радкевичем и .'I II. Шубиной |10| 
Сущность указанного Явления, согласно данным этих азторов) 
заключается в расчленении корневой шейки, а затем и всего корш 
на отдельные части (партикулы). Наблюдения, проведенные нами ив) 
люцерной и клевером красным, показывают, что партнкуляция стер»! 
нрвого корня начинается со второго гола жизни, после отмираю 
главного, плодущего побега, оставляющего мертвую поверхность 
месте отхождения его от корневой шейки ՛ рис. 1). След мертво; 
очага побега с наступлением весенних влажных диен начинает тннт 
а по бокам появляются новые побеги, которые приводят к наращи
ванию общей вегетативной мощности растений. .V 3—4-летних расте 
ний мертвый очаг головки корня заметно разрастается и углубляете 
параллельно с увеличением вегетативной мощности корня и чисд| 
побегов. В дальнейшие годы мертвый очаг расширяется, приводя I 
утончению наружные живые стенки корня Дупло постепенно прини 
мает воронкообразную, форму, расширенной частью направленно! 
вверх (рис. 2).
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Вместе, с этим постепенно хиреют вновь формирующиеся побеги, 
хотя их число продолжает увеличиваться. Все эти изменения приводят, 
в первую очередь, к инактивации функции ткачей центральной части

Рис. 2. Образование воронкооб
разною дупла в корневых 

тканях люцерны.

Рис. I. Растения люцерны второю и третьего гола 
жизни. В лет ре куста остатки отмерших тканей 

гснератииных побегов.

главного корня в отношении накопления запасных ассимилятов и пе
ремещения воды и минеральных элементов. Проведенные нами опре
деления общего количества углеводов и азотистых веществ показали, 
что с возрастом указанная выше функция центральной зоны стержне
вого корня прогрессивно ослабляется.

В этих опытах образны корней для анализа были взяты в марте 
И7 Illi, когда растения еще находились в периоде зимнего покоя. 
После выкапывания корней из почвы, они тщательно промывались, 
затем удалялись все боковые разветвления и кора стержневого корня, 
и брзлис-. соответствующие пробы С помощью острого ланцета соска
бливался тоненький слой в одном случае с наружиен поверхности, 
в другом—из внутренней паренхимы главного корня. Взятые ткани 
ч отдельноегп подвергались анализу, с целью выяснения различий в 
содержании запасных ассимилятов в наружных и внутренних тканях 
корней разновозрастных растений люцерны. Данные этих анализов 
приводятся ниже (табл. 1).
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Таблица 1 
Содержание азотистых веществ и углеводов в тканях nenipa.ii.no>։ и периферийной 

зоны паренхимы корней люперны различного возраста

Возраст 
растений в 

голах

Корнеиые 
ткани, изя- 

тые для 
анализа

Азот в " 'и на сухой вес Сахара в % на сухой пес

общий белко
вый

небел
ковый сумма

нераствори
мые полиса

харяды

сумма 
раствори

мых сахаров

3 периф. 1.64 0.97 0.66 5.65 3.82 1.83
центр. 1.90 0.99 0.91 6.14 3.99 2.15

8 периф. 3.86 2.36 1.50 5.07 1.3-1 3,74
центр. 2.76 1,47 1.29 3.83 1.61 2.21

Приведенные цифры наглядно показывают, что по мере старения 
корня увеличивается разница между количеством запасных 'ассими
лятов. содержащихся в клетках паренхимы, расположенных во вну։- 
ренних и периферийных частях корней. У молодых корней основным 
вместилищем запасных ассимилятов служат паренхимные клетки цен
тральной зоны корня. В результате их старения и отмирания, эта функ
ция переходит к соответствующим клеткам, расположенным в пери
ферийной части корня. Так, например, если у молодого трехлетнего 
корня количество общего азота в его периферийных тканях состав
ляет 1.64%. а в центральных 1,9. то у старого корня зги величины 
составляют соответственно 3,86 н 2.76%.

Примерно та же картина наблюдается и в отношении изменения 
общего содержания углеводов в соответствующих клетках. Это. в 
конечном счете, следует рассматривать как доказательство гого. что 
у возрасти© старых корней, вследствие расширения дупла и усиления 
загнивания центральной его части, ткани, окружающие мертвый очаг, 
отмираю», переставая тем самым выполнят։» свою функцию—накопле
ние запасных ассимилятов.

Подобная разница в содержании запасных ассимилятов в клетках
Табл кц а 2

Содержание различных форм азота в периферийных и 
внутренних тканях корней люцерны разного возраста

паренхимы корня, 
расположенных в 
различных ио глу
бине частях, прояв
ляется главным об
разом в верхней 
части корня—V его

Возраст расте
нии в юлах

Корнеиые ткани, 
подвергшиеся 

анализу

.Азот и “/„ на 1 г 
сухого вещества

общин белко
вый

небел
ковый

2-лет ине периферийные 2.56 1.46 1.10 головки.где образу-
централ иные 1.90 0.74 1.16 ется дупло. В кор-

8-летние периферийные 3,26 1.86 1,40 не вых тканях ниж-

• • центральные 1.76 0,60 1.16 них ярусов наблюда
ется обратная кар
тина (табл. 2).

Как следует из данных таблицы, периферийные ткани стержне
вого корня нижних ярусов всегда содержат больше азота, чем цен-
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тральные ткани. Столь же интересные данные были получены при 
определении содержания различных форм азота в корневых тканях 
верхних и нижих ярусов разновозрастной люцерны (табл. 3).

I а б л и ц а 3 
Количественное изменение разных форм азота и 
корневых тканях люцерны различного возраста

Ярусноеть 
ко’рненых

Азот п на сухой 
вес

тканей. под-и годах вергнутых общий 6^«>-|не6сл-
анализу выи КОВЫИ

Корни II года верхний 2.50 1.44 1.06
нижний 2.20 1.18 1,02

IV . верхний 2.30 1.43 0.87
нижний 1.84 1.27 0.57

. VI . верхний 2.24 1,41 0.83
нижний 2.30 1.48 0.82

. VIII , верхний 2.36 1.19 1.17
нижний 2.65 1.49 1,16

Данные табл. 3 показывают, что по мере старения растений наб
людается общая тенденция уменьшения как общего, так и белкового 
азота 11 тканях корней верхних ярусов и увеличения нх в тканях 
нижних ярусов

Подобные изменения в количествах общего и белкового азота, 
обнаруживающиеся и корневых тканях различных ярусов, по мере 
возрастного изменения растений, следует рассматривать как наглядный 
показатель наиболее энергичного старения тканей, расположенных 
ближе к головке корня, по сравнению с тканями морфологически 
нижних ярусов.

Другим показателем старения стержневого корня является по
степенная потеря его функции по сравнению с функцией боковых 
корней Проявление подобной тенденции у главных корней люцерны 
нами обнаружено при сопоставлении общего содержания различных 
форм -азота в тканях главных и боковых корней. Определения про
изводились зимой (10. XII. 55). с целью получения более точных дан
ных о функциональной активности разновозрастных корней, как 
вместилищ запасных асснмилятов (табл. 41

Приведенные данные показывают, что с возрастом материнского 
растения постепенно ослабляется основная роль главного корня как 
вмесгиЛища запасных асснмилятов. Параллельно с этим усиливается 
указанная выше функция V боковых корней, заменяющих материнское. 
Эго особенно наглядно видно из данных, показывающих количествен
ное изменение белкового азота, который гораздо лучше других форм 
азота свидетельствует об общей активности корней в отношении на
копления запасных асснмилятов. С увеличением возраста стержневого 
корня содержание белкового азота в нем прогрессивно уменьшается, 
з н боковых корнях постепенно увеличивается. Это хорошо доказы



22 В. О Казарян. Н В. .Налагезям

вается цифрами последней։ графы, показывающими изменение величины 
соотношения белкового и общего азота. По мере старения главного 
корня указанная величина постепенно уменьшается, в го время как

Т и б л и ц а 4
Изменение содержания азотистых соединений и главных 

и боковых корнях возрастаю различных растений люцерны

Bv.Jp.IC7 
растений

К ореш»; 
подвергну- 

ГЫИ ЗНаЛН.П

Количество азота । мг ил 1 । 
сотого вещества

общий Гит ко
пий

небел
ковый

соотношение 
белкового

•йога к общему

2-летние главный 
боковой

26.40
30.80

7.15
6.61

19.25
24.16

О.’?7
0.21

4-деташе главный 
боковой

22,40
18.40

11.88
7.53

10.12
10.87

0.53
0,*«)

б-летние главный 
боковой

22,80
16.00

10.30
12.68

12.50
14.32

0,40 
0.52

8-летнне главный
боковой

21.40 8.0.3
29,60 13.45

13.37
16.12

0,32
0,45

у боковых корней она, наоборот, увеличивается. В связи с прогрессив
ной потерей общей функции главного корня с возрастом в его сканях 
уменьшается, в первую очередь, содержание белкового азота, что 
иллюстрировано данными табл 5.

Т л 6 л и ц Л 5 
Уменьшение содержания азотистых нещест: 
в корнях люцерн-; различного возраста 117 III 59 ՛

Возраст 
растений

Количество азота 
в мг па 1 г сухого 

вещества
(Соотношение 

белкового азота
обшш֊ бел ко- небел- 

ВЫЙ КОВЫЙ
к общему

2 года 22.20 20.73 1.47 0.92
1 . 19.90 16,67 1,22 0.83
6 . 17,70 9,82 7.87 0.55

■ Как видим, по мере увеличения общего возраста растений 
уменьшается и содержание азотистых веществ в лих, а более энер
гично-белковый азот. Так, например, если убыль количества обще
го азота у корней 6-летних растений (по сравнению с молодыми, 
2-летними) составляет 20.3% к общему азоту, то убыль белкового 
азота г корнях этих же растений составляет 5*2,7%, т с. больше 
чем вдвое. .Уменьшение содержания белкового азота является, 
главным образом, показателем падения общей активности корней, 
как вместилища запасных ассимилятов
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I Данные о содержании белкового азота и углеводов в корнях 
еще недостаточны для составления полного представления об общей 
функциональной активности корней, так как основная функция послед
них. в конечной счете, заключается в поглощении минеральных 
хюментов, поды и передаче их надземным органам.
I В отношении изменения поглотительной способности корней нами 

были получены данные в опытах с применением радиолы тинного изо
топа фосфора.

В качестве фосфорной соли был взят фосфорно кислый натрий с 
рЯеменым фосфором. Всасывающие корни, взятые с возрастио различ

ных растений, после тщательной очистки дистиллированной водой 
были помещены в слабый раствор фосфорно-кислого натрия с меченым 
Фосфором ь течение 20 м. После удаления нижних концов корня»по- 
Труженных и радиоактивный раствор, и затем высушивания опреде
лялась их радиоактивность (табл. 6). Опыты проводились в 5-кратной 
повторности.

||| Таблица 6
Изменение поглотительной способности корней люцерны

К фосфору я снизн с тмрастпми старением растений

Возраст растений
Обтай ра
диоактив

ность ։։ 
ими, мин

Падение 
рлдноактнн* 
ноети в “ 4

Корни 2-летпмл растений 1073.1 ’.00
. 4-детнмх растений 361.2 33.6
. Б-летннх растений 171.6 14.6

Данные габл. 6 наглядно показывают, что с возрастом стержне
вого корня сильно подавляется поглотительная способность его веэ- 
сынаю|Щ1Х разветвлений в отношении фосфора. Ослабление поглоти
тельной способности корневых разветвлений к минеральным элемен
там (в данном случае к фосфору) связано, в первую очередь, с ослаб
лением поступления пластических веществ из надземных органов к 
корням, в результате чего ослабляется н общая жизнедеятельность по- 
•мг.шпх. Это было показано нами в опыте, целью которого являлось 
установление поглотительной активности этих корней в отношении 
пластических веществ (глюкоза и глнкокол) В этом опыте, удалив с 
главных корней его всасывающие разветвления. затем очистив и про
мыв листкллирО1шнной водой, мы их в отдельности по двум группам 
яотружалн на 20 мни. в 0.1 мол. г раствора глюкозы и гликокола. 
Контрольная группа корней находилась в дистиллированной воде. 
После этого корни вновь промывались и высушивались. В результате 
определения общей суммы азота я углеводов получены следующие 
данные (табл. 7).
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Г а б л и и а 7
Поглотительная способность всасывающих корней люцерны к глюкозе и гликоколу

Возраст растений, 
с которых были 

взяты корни
Варианты

Общая сум
ма сахаров 
в мг на 1 г 

сухого 
вещества

Азот в ли 
на 1 ։ су

хого веще
ства

Поглотительная 
способность в мг 
на 1 г сухого ве- 

щестпа

глюкоза азот гли
ко ко л а

Корин 1-летних контроль 149.45 16.1 22,11 0.4
растений опытные 171,56 16.4

Корни 8-летних контроль 146.29 22,60 113,67 2,85
растений опытные 259,96 22,45

Эти данные интересны тем. что показывают различную по
требность корней растений в пластических веществах, определяющую 
общую энергию их роста и жизнедеятельность. Всасывающие корни 
молодых растений поглощают ассимиляты в 5 раз больше, чем анало
гичные корни старых растений. Конечно, трудно связать подобное 
различие в активности поглощения питательных веществ с одной 
лишь потребностью растений в последних. 11о֊види.мому. здесь имеет 
немаловажное значение и общая поглотительная поверхность, в част
ности, число корневых волосков иа взятых корнях. Хотя мы пытались 
подобрать более или менее идентичный в этом отношении материал 
для анализа, но в действительности же могла иметь место и разница 
между общим числом корневых волосков. Несмотря на эт\ неболь
шую погрешность опыта, результаты этих анализов показывают явное 
понижение поглотительной способности корней по мере увеличения 
их общего возраста.

Основная причина падения общей жизнедеятельности корневой 
системы в конечном счете связана с усилением партикуляцин стерж
невого корпя и со старением растения в целом.

Партикуляцин корня у люцерны, как показывают наши наблю
дения. осуществляется тремя последовательными «разами:

1. Фаза образования оупла в центральной зоне головки стерт - 
невогр корня Эта фаза, как мы уже отметила, начинается с обра
зования мертвой поверхности на головке корня в результате отмирания 
генеративных побегов. В дальнейшем, ткани центральной части головки 
отмирают и разрушаются. В результате побеги замещения возникают 
от меристематических очагов, расположенных по краям воронкообраз
ной головки корня.

2. Фаза образования партикулярного разветвления. Последняя 
следует за фазой образования дупла в центральной зоне головки 
корня. Разветвление происходит в результате расширения мертвого 
очага в центральной зоне корня, вследствие чего образующиеся побеги 
возобновления расчленяют головку корня. Многие из этих боковых 
побегов в дальнейшем превращаются в многолетние и даже укоре
няются. Разветвление осуществляется потому, что при ежегодной пере
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зимовке растений, как установил П. И. .Лисицын [^1. происходит неко
торое укорачивание стержневого корня и втягивание его в почву, что 
является приспособительной реакцией зашиты почек роста головки 
корня от вымерзания. Входе укорачивания корня его головка значитель
но углубляется в почву, где имеются более благоприятные условия для 
перезимовки. В. же годное повторение этого процесса у корней приводит 
’• тому, что боковые побеги значительно углубляются в почву в зоне 
их, отхождения ог головки корня. Благодаря этому плодоносные по
беги отмирают не полностью: нижняя часть остается жизнедеятельной 
и, будучи плотно прижатой к земле, обладая определенным запасом 
асснмнлягов, не отмирает (рис. 3). С началом нового вегетанноино-

Рис 3. Образование партикулярного развет
вления о г головки корня люцерны.

го сезона спящие почки, расположенные по данной части побегов, про
буждаются и развиваются, к результате чего возникают новые ме
ристематические очаги возобновления.

3. Фаза расчленения стержневого копня. Расчленение корня 
происходит в основном под влиянием двух факторов. Один из них за
ключается в усилении процесса отмирания нейтральной зоны корня, 
постен ино доходящего до более нижних я; усог Второй фактор.
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способствующий расчленению корня, связан ср скручиванием образо- 
вавшнхея верхушечных его члеников, вследствие неравномерного их 
роста по радиальному направлению. Всегда корневые членики, нахо
дящиеся на питании вегетативно развитого побега, утолщаются более 
интенсивно по сравнению с к-ми члениками, которые питаются от 
менее развитых побегов. Эго приводит к вращению членика корня в 
сторону самого мощного его побега, пол определенным углом.

Индивидуализация члеников корня способствует ;зкже и образо
ванию новых корне;! от них. В ним случае значение главного кор
ня в питании тайного членик.; отодвигается на задний план рис. 4). 
В результате стержневой корень подвергается еще большему разру- 
шени ю.

1'т 4 Расчлснсняе сгсржнепосо корня наса- 
м <»с гоя тел иные па ргнку л ы.

Партикуляция у люцерны иногда приводит к увеличению числа 
особей, т. е. фактически способствует проявлению одного из способов 
вегетативного размножения. по не спасает растение от неминуемой 
смерти Два оститы՛- пзаимЬиротиноположных процесса—отмирание 
и обновление корня—при гом еще больше усиливаются, при явном 
превалировании первого на.; вторым. Прогрессивное старение и полное 
отмирание растений -вязано именно с разрешением этого противоре
чия. осуществляющимся путем необратимого преобладания процессов 
отмирания над обновлением как н корневой сфере, так и у растений 
в целом.

Ботанический инеппут
Академии наук ЛрмС՝ Р Поступило 9.11 1960 г.
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