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СОПРЯЖЕННОЕ 113МЕНЕНИЕ 1,0ВрР^ 11' И 
ФУНКЦИОНАЛЬНОЙ АКТИВНОСТИ ЛИСТЬЕВ 

И ВСАСЫВАЮЩИХ КОРНЕЙ 
В ОНТОГЕНЕЗЕ РАСТЕНИИ

Сохранение жизнедеятельности и развитие высших растении опре
деляется в основном непрерывным обменом веществ между корлячн ц 
листьями. Поглощая из почвы воду и минеральные вещества, и подвер
гая последние метаболическому превращению, корни передают лнстьяч 
разнообразные аминокислоты [4, 9, I I ,  15, 16], белки, амиды и нуклеино
вые кислоты |7, 22], множество ферментов (6, 8] и другие соединения для 
роста н нормального функционирования листьев. Последние же взамен 
направляют к корням углеводы [10, 18], физиологически активные со
единения, гормоны роста (12, 19, 23] и др. вещества, обеспечивающие ии 
развитие и метаболическую деятельность.

В ходе онтогенетического развития растении указанные полярно 
расположенные синтезирующие метамерные органы увеличиваются чис 
ленно. Параллельно с этим повышается общая их функциональная ак
тивность, выражающаяся в усилении фотосинтеза, дыхания, транспира
ции, поглотительной и метаболической активности, и других процессов 
жизнедеятельности. Дальнейший ход онтогенеза характеризуется сокра
щением листоносных и корневых метамеров, ослаблением их функцио
нальной активности, что приводит к старению н отмиранию растений » 
целом.

Подобное изменение фнзиолого-биохнмнческих процессов, происхо
дящих в листьях и корнях, может осуществляться лишь в результате 
сопряженного параболического изменения общей поверхности и актив
ности полярно расположенных систем. Целостность высших растенн*. 
как основа проявления жизнедеятельности, обеспечивается в результате 
строгой корне-листовой корреляции.

Наряду с этим мы исходили из того основного положения, что ход 
главнейших процессов онтогенеза высших растении, т. е. развития и ст* 
рения, определяется именно активностью корне-листовой связи. Сопр*- 
женное усиление последней, т. е. увеличение количества поступают*'1"1' 
листья воды, минеральных элементов и корневых метаболитов и пар*1,1 
лельное улучшение питания корней асснмнлятами и физиологически з* 
тинными веществами с одной стороны, увеличение массы листьев н в**' 
сыгаюших корней с другой, обеспечивает рост и развитие. Наобор‘,т 
затухание .той связи приводит к сокращению корневой и листовой П* 
1-ерхностсй, а затем старению растений в целом. Задача настоящей Г»'
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(к,ты заключается именно в экспериментальном доказательстве этого по 
ложения на примере подсолнечника сорта «Гигант-549»

Опытные растения были выращены в Ю-лнтровых глиняных вазонах 
с садовой почвой до появления 7 пар листьев. Затем они были разделены 
на 4 группы, в каждой но 30-10 экземпляров. Первая группа растений 
служила контролем, у остальных трех была удалена »/«. '/а и V общего- 
числа листьев. Спустя 5 дней после указанной операции, начиная 
с фазы вегетации и в дальнейшем во всех фазах онтогенетического раз
вития, производились следующие определения: площадь всех листьев ве
совым методом— высечек [I I], общая и рабочая поглотительная поверх
ность корней по Колосову [5], интенсивность фотосинтеза с применением 
аппарата Чатского н Славика [17], количество выделенной пасоки с одно
го ра1 гения за О суток п сухой вес 100 мл пасоки. Определялись также 
различные формы азота в пасоке, в корнях и листьях по Кьельдалю, раз
личные формы фосфора в пасоке по Лоури и Лопес [21] н углеводов по 
Хагедорну-Иенсену [2].

Для выяснения коррелятивной сопряженности процессов жизнедея
тельности. происходящих в полярно расположенных органах-корнях н 
листьях, мы попытались в первую очередь проследить за ходом увеличе
ния общей площади листьев н всасывающих корней в период развитии 
и старения в зависимости от степени сокращения листовой площади 
(табл. I) .

Полученные данные наглядно показывают, что площадь всех 
листьев н общая поглотительная поверхность корней в онтогенезе кон
трольных растений изменяется сопряженно по одновершинной кривой. 
Эти показатели роста полярно расположенных метамеров увеличиваются 
до наступления фазы цветения, а затем резко уменьшаются до полного 
отмирания растений.

Иначе изменялось соотношение поверхности корней и листьев в ходе 
онтогенеза. В фазе бутонизации это соотношение у подопытных растений 
уменьшается, а потом вновь увеличивается, хотя и не достигает вели
чины, отмеченной в фазе вегетации. Это, по-виднмому, связано с тем, 
что в период бутонизации и цветения общая площадь листьев увели
чивалась, в то время как общая н рабочая поглощающая поверхность 
корней почти не изменялась. Временное ослабление роста корней по 
сравнению с ростом листьев, видимо, следует объяснять бутонизацией 
формированием корзинок, требующим огромного количества асснмиля- 
тов для своего осуществления. В этом периоде развития рос I корней 
существенно подавляется в силу перераспределения ассимилятов между
корнями н растущими корзинками.

Удаление Ч* и Чз листовой поверхности почти не вызывает измене
ния общей и рабочей поглотительной поверхности корней в фазе ниил  
Пии, что способствует дальнейшему росту листовой поверхтчш.

Сокращение листовой поверхности сначала приводи! к |н ,ком\- уве
личению отношения рабочей поглощающей поверхности кирши к обцип 
площади листьев. В дальнейшем, вследствие ослабления роет.! .цкгып,
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(ответственно уменьшается соотношение поверхности корней и листьев, 
та величина у растений, лишенных 'Л> и 3Л листьев, нарастает начиная 
фазы бутонизации. Соотношение сухого веса корней и листьев у всех 
)упп растений изменяется более слабо. Оно больше единицы у растении, 
аходящихся в начальных (фаза вегетации) и конечных фазах развития 
пожелтение листьев). У  вегетирующих экземпляров удаление листьев 
ривело к увеличению величины этого соотношения. В  связи с этим в

Таблица  1
змеисние общей и рабочей поглотительной поверхности корней по фазам развития 

подсолнечника в зависимости от сокращения площади листьев

Варианты опыта
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Удалена •/4 листьев П . 6 5,25 3,10

• 1/3 8.1 4.96 2,88
• 3 4 . 5.4 2,50 1.10

В у т о н и з а и и я

К о н т Р о л ь 30,0 11,90 5,97 2.88
Удалена 1/4 листьев ! 20.2 7.50 4,46 2.27

12 1 19,7 6.95 4.56 2.20
. 3/4 . 1 12,9 5,38 4.73 2,00
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_ с
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Листья

иа

О
х

О= г

7,03
7,62
5.40
3,95

11,50
5.71
5,20
3,00

40.9 20,6 1.4
40.5 26,2 2.4
61.2 35.7 1.9
46.4 20.4 2.8

19,9 9.6 1.0
27.1 11.2 0.7
13,1 11.2 0.7
36,8 15.5 0,5

Ц в е т е н и е
К о н т р о л ь 28.1 10,70 7.34 3,68 11,0 26,1 13.1 1.0
Удалена 1 1 листьев 19,8 6.95 6.73 3.02 7,76 34.0 15.3 1.1

1/2 15,8 5.90 5.20 2,67 6,43 44.2 22,7 1.1
• 3,4 8.4 3.11 3.97 1,64 3,32 47.2 19,5 1.0

С о з р е в а н и е  с е м я н

К о п т р о л ь 14,2 6.11 3.05 0.85 7.23 21.4
Удалена 1 1 листьев 13.1 5.64 2.27 1.05 6.14 17,3

• 1/2 6.3 3.93 1.20 0.80 2.56 19.0
т 3/4 6.0 3.11 2,12 0.71 2,42 35.4

6.0
8.0

12.4
11.9

П о ж е л т е н и е  л и с т ь е в
К о н т р о л ь 4.9 2,50 1,8-3 0.71 6.73 37.2 14,4
Удалена 1 1 листьев 4.8 1.82 1,54 0,67 4.89 34.0 13,9

т 1/3 4.2 1,46 1.16 0.65 3.3» 2/.7 15,5
'  • 3/4 1.8 0,83 1.01 0.48 2.17 60.5 25,9

1.1
1.1
0.6
0.7

2.6
2.6
2.3
2.6

дальнейшем ускорилось формирование новых листьев и восстанапливз- 
лось тем самым прежнее соотношение сухой массы указанных органов- 
У растений же, находящихся в постфлоральном периоде, увеличение 
указанного соотношения явилось следствием пожелтения, а затем по* 
стеиелного старения нижележащих листьев
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У контрольных растений были получони Г,п,
«О фазам развития. Площадь листьев и йог юти ' н,1Торссиыс данные
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Рис. 1. Изменение площ-аи листьев 
(Л ) и общей поглотительной по
верхности корней (К ) у контроль
ных растений по фазам разпнгин.

ф а з ы  р а з в и т и я  

Рис. 2. Изменение сухого веса листьев 
(Л) н корней (К ) у контрольных расте

ний по фазам развития.

Приведенные данные показывают сопряженность изменения как 
обшей поверхности, так п сухой массы листьев и корней в онтогенезе 
растений. Искусственное сокращение массы одной из этих систем нару
шает эту корреляцию ненадолго. Спустя некоторое время вновь восста
навливается прежнее соотношение массы указанных органов в резуль
тате усиленного формирования новых листьев и ослабления роста 
корней.

Аналогичные данные были получены при определении фотосинтети- 
ческой продуктивности растений (табл. 2). Независимо от числа остав
ленных на растении листьев, у всех подопытных групп активность фо
тосинтеза оказалась почти одинаковой. В противоположность этому ко
личество ассимилированной листом углекислоты в пересчете на дм1 
рабочей поглотительной поверхности корней оказалось больше у расте
нии с меньшим числом листьев. Это связано с тем, что такие растения 
обладают меньшей корневой поглотительной поверхностью по сравне
нию с листовой. В результате на единицу последней приходится большее 
количество поглощенной из атмосферы растениями углекислоты. Более 
четко проявляется это у растений, находящихся в фазе созревания семян 
Несмотря на ослабление фотосинтеза в этой фазе количество ассимили
рованной углекислоты в пересчете на дм2 корневой поверхности увели

ЬцолопннгкнА мурнял Армении, XIX. М  1—3
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чнвалось по причине сильного уменьшения рабочей поглощающей п 
всрхностп корней.

Аналогичная картина обнаружена по содержанию различных фор 
углеводов в листьях и корнях подопытных растений. Это показываю

Табл иц а  2
Среднедневная интенсивность фотосинтеза у растении, носящих 

различное число листьев

В а р и а н т

К о н т
Удалена

К о н т
Удалена

К о н т
Удалена

К о н т
Удалена

К о н т
Удалена

р о л ь  
1/4 листьев 
1/2 .
3/4 .
р о л ь  
1/4 листьев 
1/2 .
3/4 .
р о л ь  
1/4 листьев
V1 •3/4 .
р о л ь  
1/4 листьев 
1/2 .
3/4 .
р о л ь  
1/4 листьев 
1/2 .
3/4 .

— 5
Р1по

а  г  о яе-яц Уо ^

21
С1

Поглощение в мг 
дм*/листовой площади

приходящее 
ся на дм* 
общей пог
лощающей 
площади 
корней

8.5
9.3 
9.8
8.6

12.9
14.9
14.7
15.1
17.2 
18.1
18.8
19.4
14.4
13.5
12.9
12.5
1.7
1.5
1.4 
1.3

0,015
0.019
0.020
0,029
0,022
0,026
0,031
0,032
0.023
0.028
0,036
0.050
0,047
0.060
0.108
0.060
0.009
0,010
0.012
0.012

прнходящее- 
[ ся на дм* 
рабочей пог
лощающей 
площади 
корне»!

0.031
0,032
0,034
0.066
0.045
0.064
0,065
0.072
0.047
0,062
0,071
0,119
0.170
0.128
0.162
0.176
О.О.'З
0,023
0.027
0.027

) и корнях (К ) контрольных “
ним но фазам ратники. * • чс-



кривые, полученные для контрольных (рис. 3) и одной из подопытных 
групп (рис. 4) растений.

Что касается количества исследованных форм углеводов в листьях » 
корнях, то оно оказалось почти одинаковым у контроля и подопытных 
растений. В результате сопряженности фотосинтетнческих и ростовых 
процессов удаление половины листьев не вызывало изменения в со
держании углеводов.
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Рис. 4. Изменение содержания углеводов в 
листьях (Л ) и корня* (К ) но фазам развития 

растений с удаленными на */» листьями.
Такие же данные были получены относительно количества различных 

форм азота в листьях и корнях контрольных и опытных (удаление '/2 
листьев) растений (рис. 5 и 6) по фазам развития. Содержание общего 
и белкового азота оказалось больше в корнях и листьях контрольных 
растении. Из этого не следует, что их корни проявляют повышенную

с (ЬАЗО* рлэвигия

Рис. 5. Изменение содержании различных форм 
азота н листьях (Л ) и корнях (К ) контрольных 

растений но фазам развития.
метаболическую активность, синтезируя и направляя к листьям больше 
белкового алотл. Повышенное содержание указанной формы л.юта и 
листьях и корнях этих растений можно объяснить лишь тем. что при 
Уменьшенной листовой поверхности шачительно улучшилось снабжение
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листьев корневыми продуктами, в том числе и азотом. Это объяснение 
полностью подтверждается данными последующих двух таблиц, пока
зывающих изменение содержания разных форм азота и фосфора и 100 мл 
пасоки (табл. 3).

1 ' ч• * /  '\ у V - .

6 н % З у .  с о т *  ( й ! .  мЛч. сох гм . п о м л .

Флэг» рлэвитна

Рис. 6. Изменение содержания различных форм 
азота в листьях (Л ) и корнях (К ) по фазам раз
вития у растении с удаленными на ‘/з листьями.

Содержание разных форм азота и фосфора в мг на 100 мл пасоки у Подсолнечника.
носящего различное число листьев
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4.15
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10,52
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8.42
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13,30
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10.10
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10.21
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1,30
1.12
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7.08
4.20 
3.83
3.51
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5.75
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4,61
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2.66 
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4.24 8,48
3.26 6.08
3.03 5.28
3.04 5.28
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5.27
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7.55
7.26
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сой активностью корней. Имеет место также закономерное изменение 
гой корреляции у корней по фазам развития растений. Синтетическая 
ктивность изменяется параболической кривой, вершина которой при- 
рочивается к периоду цветения.

Весьма своеобразными оказались данные о количестве выделенной 
екапитированными растениями пасоки (рис. 7) и сухом весе последней 
рис. 8). Количество пасоки, выделенной срезанной поверхностью стеб- 
■ей контрольных растений, оказалось примерно в 2 раза больше по срав-

('(|;:р к,Ы Ч 1И О < - .М М « 'И -И И , П О В е р ,Н О Г Т И  и   Г. . т и в д о с ш  т е п *  ;>7

э
§ас

1 
&

о;_______________________
вгг цвет с о  и м

СЬа Э о ) р А Э Б И Т К Я

Рис. 8. Изменение сухого веса пасо
ки по фазам развития растений в 
зависимости от сокращения числа 

листьев.

нению с опытными растениями. Меньше всего пасоки выделяли растения, 
у которых была оставлена V» часть листьев, что свидетельствует о пря- 

■ связи между листовой поверхностью и выделенной пасокой. Кроме 
того выяснилось, что максимальное количество пасоки у двух первых 
групп растений (контроль и удаление •/< листьев) получено в фазе цве
тения, а у двух последних групп (удаление ’/* и 3/« листьев) при бутони
зации. Это, по всей вероятности, связано с более интенсивным старением
листьев растений последних групп.

В отношении сухого веса единицы объема пасоки получены про
тивоположные данные. Оказалось, что сухими веществами богата пасока 
Растений последней группы, а беднее растении первой группы. Отсюда 

’ с*к*дует, что искусственное сокращение листовой поверхшн тн влечет «а 
; собой лишь ослабление всасывании корнями йоды, п то и| ч,ч как по- 
[ Нотительная способность и отношении минеральных ^лемштои почти не
|  ^Меняется.

Сазы рАЗвитиа
Рис. 7. Изменение количества 
выделенной корнями пасоки по 
фазам развития растений в 
связи с сокращением числа 

листьев.

• • • •  /»ГЧ|//
• •- н*/*» '/, /мгчм/ I



38
В. О. Казарян. В. А. Давтян

ними. При этом искусственное сокращение поверхности листьев не на
рушает указанной тенденции. Сначала восстанавливается прежнее со
отношение, затем изменяется масса как листьев и корней, так и ф\нк- 
циональная связь между ними. Подобная сопряженность водною режи
ма и ряда показателей обмена веществ между листьями и корнями итл- 
новлена А. М. Алексеевым и Л. А. Шишнкиной [I].

Функциональная связь и активность корней и листьев представ.;я.'• . 
собой диалектическое единство, как это проявляется для формы и 
функции любого отдельного органа. Подобно тому как развитие данного 
органа начинается с изменения его функции, увеличение общей по
верхности полярно активных метамеров также начинается с усиления их 
активности и функциональной связи между ними. За изменением массы 
корней и листьев в онтогенезе растений всегда следует аналогичное из
менение активности функциональной связн между ними. Таким образом, 
непосредственной причиной как развития (увеличения массы полярно 
расположенных органов), так и старения (сокращения числа последних 
путем их отмирания) является изменение активности функциональной 
связн между ними. В пользу этого положения говорят также следующие 
факты. Известно, что формированию листьев у сеянцев всегда предше
ствует образование корней; удаление последних вызывает прекращение 
роста, дальнейшего появления новых листьев и роста почек [13 24] От
сюда следует, что рост листьев и побегов осуществляется е непосред
ственным участием корневых метаболитов. Корни же растут и функцио
нируют, будучи обеспеченными листовыми ассимилятами. Так, например, 
установлено, что удаление корней укорененных листьев приводит к 
подавлению фотосинтеза [20]. Эти факты показывают, что рост и функ
ционирование одной из полярно расположенных метаболических систем 
определяется деятельностью противоположной полярной системы

Наступление старения растений также определяется измененном ™
?|<штгти 1/лтт.пигтлалгл лЛ..л..л П ________________ М ИС М ЗК



количества поступающих в листья корневых продуктов и улучшение 
снабжения корней ассимилятами, а с другой стороны -  увеличение мас
сы листьев и всасывающих корней приводят к росту и развитию расте
ний. Затухание же этой связи вызывает старение. В обоих периодах 
онтогенеза изменения, происходящие в листьях и корнях, осуществля
ются взаимосвязанно и взаимообусловленно в диалектическом единстве.

|  Гопр«жг.,нос .пмсенис поверхности и функциональной активности листьев 39

1. Корневая и листовая поверхности и их функциональная актив
ность в онтогенезе растении изменяются по параболической кривой, вер
шина которой соответствует фазе цветения. Удаление части листьев не 
нарушает взаимосвязанность указанных изменений. Вслед за сокраще
нием листовой поверхности постепенно восстанавливается прежняя со
пряженность изменения общей площади листьев и рабочей поглотитель
ной поверхности корней, а также функциональная активность этих си
стем.

2. Удаление части листьев не вызывает существенного изменения ак
тивности фотосинтеза, содержания различных форм углеводов и азота 
в полярно расположенных метамерных органах. В ходе онтогенеза расте
ний эти показатели изменяются сопряженно, независимо от удаления 
тон или иной части листовой поверхности.

3. Удаление части листьев приводит к значительному уменьшению 
количества выделенной растением пасоки. В противоположность этому 
обнаруживается значительное различие в количестве метаболических 
продуктов и сухом весе пасоки у растений, имеющих различное число 
листьев.

‘1. Старение растений происходит в результате прогрессивного зату
хании корне-листовой функциональной связи, влекущего за собой сопря
женное сокращение массы листьев и корней, путем их отмирания.
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