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ПРЕДИСЛОВИЕ

Одно из требований ускорения научно-технического прогресса в 
растениеводстве — разработка теоретически обоснованных агротехни
ческих приемов, позволяющих контролировать продукционный процесс, 
сделать его менее зависимым от погодных условий. В этой связи особое 
значение имеет вопрос о природе и особенностях индивидуального раз
вития растений, влиянии экзо- и эндогенных факторов на онто- и орга
ногенез. Действительно, эффективное применение разного рода хими
ческих препаратов (удобрений, пестицидов, регуляторов роста и т. д .) , 
осуществление ирригационно-мелиоративных мероприятий, создание мо
делей сортов принципиально нового типа, обеспечивающих высокую 
хозяйственную продуктивность и высокую устойчивость к  неблагоприят
ным факторам, невозможно без знания и учета закономерностей онтогене
за. Кроме того, с проблемой надежности растительного организма в 
онтогенезе связана проблема антропогенных нагрузок.

История обсуждаемого вопроса довольно длительная, но наиболее 
существенные результаты в изучении онтогенеза высших растений были 
достигнуты за последнее столетие. Накопление экспериментальных фак
тов привело к  пониманию ограниченности познания по принципу "при
рода частей определяет природу целого" и необходимости рассматривать 
живой организм не ка к  простую сумму элементов, а ка к  функциональ
ную систему. В настоящее время правомерность и плодотворность кон
цепции системного подхода не вызывает сомнения. Анализ полученного 
фактического материала на основе такого подхода позволяет оценить 
возможность управления развитием растений на разных уровнях орга
низации — от рекомбиногенеза до внутрипопуляционных взаимодей
ствий.

С этих позиций в данной книге обсуждаются рост и регуляция раз
вития у высших растений, реакция на воздействие внешних факторов 
в связи с практическими задачами растениеводства и селекции.

Автор выражает благодарность О. М. Турбину, принимавшему учас
тие в разработке блок-схемы индивидуального развития.



РОСТ И ИНДИВИДУАЛЬНОЕ РАЗВИТИЕ

ОСОБЬ К А К  ФУНКЦИОНАЛЬНАЯ ДИНАМ ИЧЕСКАЯ СИСТЕМА

В 1932 году Л. Берталанфи сформулировал организменную теорию, 
подчеркнув важность системного подхода в изучении биологии разви
тия. Основным положением теоретических построений Берталанфи яви
лось представление о том, что организм ка к  система, отличается иерар
хичностью строения и функционирования. Такой подход позволяет раз
граничить события, происходящие на разных уровнях организации, и, 
самое главное, оценить значение процессов, протекающих на каждом 
уровне, для следующих и всего организма в целом. В общем виде вза
имодействие разных уровней организации растения можно проиллю
стрировать схемой, где влияние какого-либо уровня на систему в целом 
осуществляется через соответствующие промежуточные уровни (рис. 1 ) .

Системы какого типа наиболее подходят для описания интересующих 
нас процессов? Во-первых, динамические (осцилляторные) системы, 
в которых равновесное состояние сопровождается колебаниями отно
сительно некоторого среднего положения, что и дает основание именовать 
их динамическими. Существует несколько типов таких систем, разли
чающихся совокупностью признаков (Пахомов, Большаков, 1983). 
Частично их характеристики приведены в таблице 1. Во-вторых, посколь
ку  речь идет о растительном организме, его росте и развитии (онтоге
незе) , то нас в первую очередь интересуют динамические системы с функ
циональными связями. Важным условием стабильности такого рода 
систем является функциональная полнота связей, то есть наличие всех 
элементов, обеспечивающих функционирование каждого компонента 
и системы в целом. Очевидно, этим обстоятельством ограничивается 
число элементов. Системы с функциональными связями отличаются 
от других динамических систем функциональной целостностью: ка к  
правило, ни добавить, ни исключить какие-либо их элементы невозможно, 
поскольку функциональные зависимости образуют замкнутые цепи 
связей, совмещающие различные процессы, в том числе противоположные. 
Примером может быть живой организм, экосистема, биосфера и т. п.

В функциональных системах с управлением устойчивость обеспе
чивается управляющей подсистемой (УП ), которая должна отвечать 
некоторым требованиям: во-первых, ее состояние должно соответство
вать состоянию основной системы; во-вторых, при даже незначительном 
нарушении равновесия в основной системе в УП должны быстро воз
никать более существенные изменения, которые служат сигналом для 
изменения всей системы; наконец, энергия управляющего воздействия 
должна быть значительно меньше энергии управляемых процессов. При-
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Рис. 1. Взаимодействие разных уровней организации растительного организма (с 
учетом влияния факторов среды ).

М К  — меристематическая клетка , СК — специализированная клетка.

мером таких систем могут быть системы, в которых осуществляется 
коррекция в соответствии с заданной программой.

Очевидно, что системы с функциональными связями должны обла
дать организацией, которая предполагает специализацию в соответствии 
с ролевыми функциями, разную степень "жесткости" связей между эле
ментами (Малиновский, 1960) и, коль скоро речь идет об управлении, 
наличие прямых и обратных связей.

Отсюда следует, что попытка описать систему по признакам состав
ляющих ее элементов без учета их взаимодействия обречена на провал. 
В этом отношении интересен вывод Б. М. Медникова, анализирующего 
проблему генома ка к  целого, что любая модель, не учитывающая взаи
модействия генов, в конце концов неизбежно приходит к  противоречи
ям с реальной действительностью и в итоге с дарвиновской теорией эво
люции (Медников, 1983). Предпосылкой для подобного заключения 
автора служит тот факт, что эффект любого гена в определенной степе
ни зависит от других генов и каждый ген может обладать плейотропией. 
Иными словами, это функциональная полнота и функциональная целост
ность генома, а в более широком смысле — всего организма (Шмальгау- 
зен, 1968).

Необходимо отметить еще одно свойство функциональных систем — 
их способность к  самоизменению и саморазвитию, что в принципе яв
ляется следствием тех же процессов, которые обусловливают само де
терминацию в сложных динамических системах (Пахомов, Большаков, 
1983).
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1. Характеристика динамических систем

Системы Отличительные Число элементов
черты

Динамические внут
ренне связанные

С функциональны
ми (ролевыми) свя
зями

Функциональные 
с управлением (само- 
управляющие)

Свойства системы Не ограничено 
могут быть выведены 
из свойств ее элемен
тов

Свойство элементов Ограничивается 
и . характер их в за- функциональной 
имосвязей детермини- полнотой 
руются самой систе
мой

Функциональные То же
системы с управляю
щей подсистемой 
(УП )



Обеспечение
устойчивости

Возможность спонтан
ных изменений

Возможность
развития

Внутренняя самоде- Исключается, так Не развиваются
терми нация (гомеос как  это приводит к
таз по Эшби) распаду системы

Саморегулирова Последовательные Возможны изме
ние, функциональная стадии спонтанного нения внутренних
целостность организа самоизменения обра связей и услож
ции зуют процесс эволю нения структуры.

ции т. е. развитие
Энергия управляю- То же То же

щеговоздействия мно
го меньше энергии уп
равляемых процес
сов; на малейшую не
устойчивость УП реа
гирует более быстро и 
более значительным 
изменением; структу
ра и состояние УП от
ражают состояние ос
новной системы



Таким образом, растительные организмы — это динамические систе
мы с функциональными связями, и для описания их роста и развития 
(онтогенеза), ка к  ряда последовательных, внутренне детерминирован
ных взаимосвязанных процессов, протекающих в конкретных условиях 
среды, могут быть применены только модели, соответствующие таким 
системам.

Для понятия "онтогенез растений" предложено несколько опреде
лений. Так, по мнению В. В. Скрипчинского (1977), онтогенез семен
ного растения представляет собой упорядоченную систему последова
тельно протекающих явлений. В их основе лежат физиолого-биохими- 
ческие процессы метаболизма, обусловленные наследственной инфор
мацией и приводящие к  созданию специфических морфоструктур, стано
вящихся предпосылкой для новых комплексов физиолого-биохимичес- 
ких процессов, дающих следующую морфоструктуру. Онтогенез имеет 
две стороны: собственную жизнь и воспроизведение новой особи. Соб
ственная жизнь особи, состоящая из ряда возрастных состояний, или 
жизненных фаз, протекает от зиготы до естественной смерти кормуса, 
а воспроизведение новой особи, начинаясь с той же зиготы, завершается 
формированием гамет. Онтогенез осуществляется в связи с внешней 
средой, из-под влияния которой отдельные его звенья периодически 
могут выходить и развиваться автономно, по наследственно выработав
шейся программе. Очевидно, что, давая это определение, автор учиты
вает не только характерные свойства особи, но и зависимость онтоге
неза от условий внешней среды. М. X. Чайлахян (1983) считает, что он
тогенез, или индивидуальное развитие, — это весь комплекс последова
тельных и необратимых изменений жизнедеятельности и структуры рас
тения от его возникновения из оплодотворенной яйцеклетки или веге
тативной почки и до естественной смерти, которые являются реализа
цией наследственной программы развития организма в конкретных ус
ловиях внешней среды.

При сравнении приведенных определений выявляется ряд общих 
положений: отмечается последовательность процессов метаболизма, 
изменений структуры, реализации наследственной информации; за про
должительность онтогенеза принято время от образования зиготы (или 
вегетативной почки) до естественной смерти; онтогенез соотносится 
с условиями, в которых он протекает.

Что же касается вопроса непосредственно о роли внешних условий 
в онтогенезе, то может показаться, что мнения авторов на этот счет не 
совпадают. В действительности такие различия объясняются тем, что 
первый автор имеет в виду возможность осуществления развития в про
цессе роста за счет накопленных метаболитов в органах запасания (гео
фиты), а второй, говоря о конкретных условиях, подразумевает термо- 
и фотопериоды. Мы полагаем, что наиболее существенны временные 
границы онтогенеза, и в общем виде определение должно быть следую
щим: онтогенез — это жизнь особи от появления ее зачатка в результа
те оплодотворения (зигота), апогамии, партеногенеза и т. д. до естествен
ной смерти.
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Эволюция онтогенеза на примере разных таксонов высших расте
ний достаточно полно описана В. В. Скрипчинским (1977), поэтому 
нет необходимости обсуждать этот вопрос подробно. Остановимся только 
на его модели циклов онтогенеза, демонстрирующей, с одной стороны, 
единообразие процесса жизнедеятельности особи у разных групп выс
ших растений, с другой — произошедшие в нем изменения по гомоло
гическим рядам. В ходе эволюции онтогенеза сложилась хорошо просле
живаемая метамерия на всех уровнях организации и произошло совме
щение гапло- и диплофазы в одном организме, то есть женский гамето- 
фит оказался "под защитой" спорофита.

Говоря об онтогенезе высших растений, необходимо обратить вни
мание на одну их особенность, обычно не привлекающую внимания как 
нечто само собой разумеющееся: почти все высшие растения ведут при
крепленный образ жизни. Это обстоятельство, с одной стороны, под
черкивает их значительную зависимость от колебаний внешней среды, 
с другой — наводит на мысль о существовании механизмов, которые 
обеспечивают динамическое равновесие, гарантирующее устойчивость 
растительного организма ка к системы. Еще одна особенность состоит 
в том, что у высших растений в отличие, например, от позвоночных жи
вотных органогенез не ограничивается эмбриональным периодом, а про
текает в течение всей жизни. Это возможно благодаря наличию мерис
тем — очагов недифференцированных, способных к  самовоспроизведению 
клеток — на протяжении всего онтогенеза. Наконец, специализированные 
клетки растений при определенных условиях способны в той или иной 
степени к  дедифференцировке с последующей регенерацией целого ор
ганизма; животные клетки, ка к  правило, таким свойством не обладают.

НЕРАВНОМЕРНОСТЬ РОСТА В ОНТОГЕНЕЗЕ

Обычно накопление массы в процессе роста организма описывают 
S-образной кривой, получившей название кривой Сакса, или кривой 
большого роста; в принципе такой кривой описывается течение завер
шающегося процесса во времени (например, химической реакции). 
Если временные интервалы между экспериментальными точками малы, 
то кривая приобретает ступенчатый характер.

Основываясь на законе большого периода роста, открытом Сак
сом, В. П. Горячкин (1924) высказал предположение, что всякое явле
ние можно рассматривать ка к  изменение количества, а всякое изменение 
как движение. Поэтому по аналогии с движением количественную сто
рону явления необходимо характеризовать в каждый момент тремя 
показателями: накоплением, скоростью накопления и ускорением из
менения анализируемой величины. Развивая принципы В. П. Горячкина, 
В. А. Желиговский (1946) отмечал значение экстремальных и нулевых 
точек кривой ускорения и самой этой кривой ка к  наиболее важной ха
рактеристики явления. Действие основных факторов, управляющих 
явлением (процессом) или влияющих на его ход, на кривой ускорения 
проявляется практически сразу и в наиболее показательной форме, в
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Рис. 2. Количественные изменения в 
процессе роста растения, описанные как  
движение:

1 — кривая скорости; 2  — кривая ус
корения; г , ,  t 2, f s, r4 — экстремаль
ные и нулевые характеристические точ
ки.

и

то время ка к  на кривой скорости — только спустя некоторое время, 
и с еще большим запозданием — на суммарной кривой. Это положение 
иллюстрирует рисунок 2. Здесь t x — момент времени, в который сумма 
факторов, способствующих росту, достигает максимума. При f  >  Г,

d 2P
рост продолжается, его скорость возрастает, и только кривая - ^ 7 - по

казывает, что силы, способствующие процессу, стали затухать. Однако 
до момента t2 они остаются положительными и все еще обеспечивают 
не только усиление роста, но и увеличение скорости роста (прироста). 
К  этому моменту скорость процесса достигает максимума, и только 

„ d 2P
-переход кривой —  через нулевое значение в сторону отрицательных

координат обозначает начало доминирования отрицательных факторов.
При Г2 действие факторов, задерживающих рост, становится преоб

ладающим, достигая максимума в момент времени t3. Отрезок f 3 -  f4 

описывает затухание роста по всем параметрам. Падает и интенсивность 
действия отрицательных факторов, задерживающих рост, пока в момент 
J4 - 0 H не прекращается совсем.

Симметричные кривые, подобные той, что приведена на рисунке 2, 
применимы для описания роста не во всех случаях. Рост может проте-

/ f - . - o o / r = - z /r--0 / г - - * / / г -  + ° о

1

1 Гиперлогисти- 
■ чес кие кривые

1

1

1
1

Гипологисти- 
ческие крив ь/е

Кривые Берта- 
лак/ри экс по- 
кекциалького 
типа

Кривые
Ьерталаксри
сигмоидного
типа

кривая
гомпертца

Логистичес 
кая кривая

Экспонекциаль- Кривая
кая кривая Гоппертца

Рис. 3. Тип кривых роста при разных значениях параметра К  в пределах установлен
ного класса функций.
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кать замедленно в начальный или завершающий период; соответствен
но меняется и форма кривых. В. М. Шмидт и М. Д. Дибиров (1979) при
водят единую формулу для описания роста:

еа + бх
YK ( х )  = Л  ( 1 -  — ------ ) К ,

где А  — окончательный размер растения или органа; х  — время с начала роста; 
з  и б — константы , определяющие угол  наклона, форму и точку  перегиба кривой 
роста; при этом б  <  0; К  — любое вещественное число.

Тип кривой зависит от величины параметра К . При /С = — 1 и К  = 1 
функция принимает вид соответственно логистической и экспоненциаль
ной кривой; — 1 < / С < 1 , / С > 1 , / < ' <  — 1 — области существования кри
вых других типов (рис. 3 ).

Есть примеры такого рода описаний накопления биомассы в онто
генезе или роста вегетативных органов растений. В то же время очевид
но, что в этом отношении большой интерес представило бы прежде всего 
описание количественных процессов в конусах нарастания, поскольку 
изменения в стеблевых апексах отражают процесс развития.

Нетрудно заметить, что рост конуса нарастания, по нашим данным, 
также отличается неравномерностью (рис. 4 ) ; подобный факт отмечала 
ранее Ф. М. Куперман (1950).

Анализ кривой скорости роста конуса нарастания показывает, что 
замедление роста совпадает с началом очередного этапа органогенеза, 
то есть с дифференцировкой (рис. 4 ).

Вопрос о неравномерности роста обсуждается давно. Еще Сакс (цит. 
по Шмальгаузену, 1935) отмечал, что рост неравномерен на протяжении 
всей жизни организма и должен быть расчленен на отдельные периоды. 
Периодичность и ритмичность — характерные черты ростовых процес
сов (Сабинин, 1957), благодаря чему рост можно рассматривать 
ка к  колебательный процесс, протекающий во времени (Шевелуха, 
1973).

Относительно причин периодичности роста была высказана гипотеза 
(Сабинин, 1957), согласно которой рост организма ка к  процесс ново
образования клеточных структур регулируется синтезом нуклеиновых 
кислот. Так ка к  синтез нуклеиновых кислот может происходить мед
леннее, чем синтез других клеточных метаболитов, предполагается су
ществование некоторого критического уровня содержания нуклеино
вых кислот, при котором рост прекращается. Д. А. Сабинин (1963) 
считает, что есть макроритмы роста, выражаемые кривой Сакса, и микро-

Рис. 4. Накопление, скорость и ускорение роста надземной массы растения и ко
нусов нарастания;

А  — длина конуса нарастания, мм; Б — масса надземных органов, г; В — скорость 
(г/сут) и ускорение <г/сута) роста надземной массы; Г  — скорость (мм/сут) и 
ускорение (мм/сут1) роста конусов нарастания; 1. 2  — соответственно кривые 
изменения соответствующих показателей для надземной массы и колеоптиля; 
3  — кривые ускорения.
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ритмы, которые проявляются на уровне клетки. Многие авторы рас
сматривают колебания скорости роста растения, как следствие изме
нений внутренних факторов (Шмальгаузен, 1935; Скрипчинский, 1977; 
Корнилов, Всеволожская, 1970; Шевелуха, 1980 и д р .).

РОСТ И ДИФФЕРЕНЦИРОВКА

Давая определение роста, B.C. Шевелуха (1977) рассматривает его 
как процесс дифференцировки организма за счет образования новых 
и увеличения старых элементов его структуры (молекул, клеток, тканей 
и органов), оказывающий решающее влияние на распределение, перерас
пределение и использование образующихся при фотосинтезе и метабо
лизме органических веществ, а также поглощение минеральных солей 
и воды, идущих на образование новых органов и тканей, их регенерацию 
и на запасные отложения. При этом основными особенностями ростовых 
процессов можно считать следующие: 1 ) интегральность, или суммирую
щий характер роста; 2 ) параболический ход изменения интенсивности 
и S-образное изменение интегральных показателей роста растений и их 
органов в онтогенезе; 3) генетическая и экологическая обусловленность 
интенсивности, масштабности, пространственной локализации и направ
ленности роста; 4) высокая степень чувствительности ростовых процес
сов к  колебаниям внутренних и внешних факторов; 5) большая лабиль
ность основных показателей роста; 6 ) относительно широкий диапазон 
приспособительных ростовых процессов во времени и пространстве; 
8 ) саморегуляция роста; 9) неравномерность временного хода, перио
дичность и апериодичность роста; 1 0 ) регуляторная функция роста в 
морфогенезе растений.

Как уже отмечалось, сопоставление кривой скорости роста массы 
органов с границами этапов органогенеза выявляет совпадение замедле
ния роста с началом нового этапа, то есть дифференцировкой (рис. 4 ). 
Дело в том, что в конкретных условиях рост — количественная, а диф- 
ференцировка — качественная стороны развития, рассматриваемого 
как формативный процесс, которые неразрывно связаны между собой 
(Светлов, 1972).

Связь роста клеток, их деления и дифференцировки имеет важное 
значение для понимания механизмов формативных процессов (Иванов
ская, 1983). Так, на определенном этапе роста клетки происходит поля
ризация цитоплазмы, причиной которой может быть влияние индукто
ров, например гормонов. Поляризация цитоплазмы перед делением, то 
есть характер расположения веществ, имеющих морфогенетическое 
значение, определяет судьбу дочерних клеток. Поляризация, безуслов
но, подчинена генному контролю и, в свою очередь, влияет на матрич
ную активность ДНК. Результат этого — практически непрерывная диф- 
ференцировка клеток на фоне роста ткани.

Существует ряд форм дифференцирующих и воспроизводящих де
лений. В последнем случае метаболизм исходной и дочерних клеток 
идентичен. "Инициали тканей закладываются дифференцирующими
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делениями, увеличение массы ткани идет вопроизводящими деления
ми" (Ивановская, 1983).

При обсуждении связи между ростом и дифференцировкой в онто
генезе необходимо рассматривать эти процессы с точки зрения иерархич
ности такой системы, ка к  организм. Это позволит раздельно рассмат
ривать события на разных уровнях организации и оценивать их значи
мость в пределах системы. Например, анализируя соотношение роста 
и дифференцировки на уровне организма, можно для простоты принять, 
что на уровне ткани дифференцировка не происходит и возможны лишь 
простые воспроизводящие деления, обеспечивающие накопление струк
тур, то есть рост. Собственно, так разграничивают жизненные фазы, или 
этапы онтогенеза: отмечают кардинальные события для организма в 
целом, хотя не отрицается очевидный факт новообразования структур 
и дифференцировки на тканевом уровне в пределах этапа. Действитель
но, на ювенильном этапе формирование вегетативных органов осущест
вляется путем новообразования и дифференцировки клеток вплоть 
до их узкой специализации, но все эти процессы касаются построения 
только ткани вегетативных органов. Очевидно, аналогичным образом 
можно рассматривать рост и дифференцировку на уровне клеток в раз
ных участках ткани. При этом важно учитывать, что поведение клетки 
будет определяться ее местоположением в составе дифференцирующей
ся ткани, а специфичность ткани, в свою очередь, — характером процес
сов, их кооперацией в системе.

Из всего этого следует, что рост и дифференцировка — взаимосвя
занные, но не антагонистические процессы, и весь процесс развития рас
тения можно рассматривать ка к  последовательную смену разных форм 
роста — собственно роста и дифференцировки.

Д И Н А М И КА  М ЕТА Б О ЛИ ЧЕСКИХ ПРОЦЕССОВ И РЕГУЛИРУЮЩИЙ 
ЭФФЕКТ М ЕТАБОЛИТОВ В ОНТОГЕНЕЗЕ

В ходе онтогенеза происходит изменение интенсивности и направ
ленности обменных процессов, активности ферментов. Большой инте
рес представляет тот факт, что наблюдаемые изменения хорошо соот
носятся с фазами развития растения.

На рисунке 5 представлены кривые, описывающие содержание са
харов и фракций азота в вегетативных органах растений ярового ячменя 
сорта Мари. Наблюдаемая периодичность указывает на связь между ди
намикой содержания этих веществ и морфологическими изменениями. 
Сопоставление показателей содержания ряда веществ в конусах нарас
тания, определенного гистохимическими методами на микрофотометре, 
с границами этапов органогенеза позволяет выявить корреляцию между 
биохимическими изменениями и происходящей дифференцировкой. 
Наиболее четко эта закономерность проявляется у растений, выращи
ваемых в регулируемых условиях, когда колебания факторов среды 
не нарушают ритм реализации генетической программы.

Весьма интересные данные приводят С. С. Венгер и В. А. Сурков
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(1976, 1981). В опытах с пшеницей ими установлено, что максимумы 
содержания свободных аминокислот в конусах нарастания приходятся 
на середину, а максимумы содержания белков -  на границы тех же эта
пов органогенеза. Соответствующий анализ ткани вегетативных органов 
и конуса нарастания через достаточно короткие промежутки времени 
позволяет определить соотношение белкового азота и азота свободных 
аминокислот или общих сахаров с моносахарами и на этом основании 
судить об интенсивности процессов гидролиза. Сопоставление содержа
ния продуктов обмена в вегетативной массе и конусах нарастания с 
границами этапов органогенеза свидетельствует о резервировании необ
ходимых метаболитов в вегетативной массе и быстром использовании 
этих запасов в конусе нарастания перед началом очередного этапа диф
ференцировки. Это же указывает на регулирующую роль продуктов 
метаболизма при подготовке и переходе к  дифференцировке в преде
лах конуса нарастания.

Мы уже отмечали, что, останавливаясь на вопросе о связи метабо
лических процессов с развитием, Д. А. Сабинин (1957, 1963) высказал 
гипотезу, которая предполагала наличие регулирующего влияния нукле
иновых кислот на процесс новообразования структур. Эта идея в даль
нейшем получила экспериментальное подтверждение (Цельникер, 1950). 
На связь морфологических признаков с физиологическими и биохими
ческими характеристиками растения и отдельных его органов указывал 
Н. П. Кренке (1940).

По современным представлениям, существенная роль в регуляции 
метаболических процессов в растении отводится фитогормонам. Анализ 
многочисленных данных о влиянии фитогормонов на синтез метаболи
тов, например нуклеиновых кислот и белка, показывает, что существует 
более чем один механизм действия каждого фитогормона на разных 
клеточных уровнях (Кораблева, 1978). Действие фитогормонов вклю
чает несколько этапов и предполагает участие различных клеточных 
структур и компонентов, в том числе соединений белковой природы, 
выступающих в роли посредников. На начальных этапах роста картина 
еще сложнее, так ка к  эффективность каждого регулятора зависит от 
концентрации другого.

Вопрос о метаболитах — регуляторах роста и развития ставился 
на повестку дня неоднократно. Краус и Крэйбл сообщили, что переход 
растений томатов в репродуктивную фазу связан с изменением соотно
шения углеводов и азотистых веществ (C /N ), что, однако, было затем 
опровергнуто в экспериментах на цветущих растениях разных видов 
(Чайлахян, 1937). Н. Г. Холодный (1939), опираясь на имеющиеся экс
периментальные данные, высказал предположение, что заложение ор
ганов полового размножения определяется действием на эмбриональ-

Рис. 5. Динамика содержания сахаров И ) ,  аминокислот ( 5 ) ,  белка (В) и соотно
шения C/N (Г) в онтогенезе ярового ячменя сорта Мари в надземной массе (сплош
ная линия, правая ордината) и в конусе нарастания (прерывистая линия, левая 
ордината).
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Рис. 6. Смена основных регуляторных систем по этапам роста (по В. И. Кефели. 
1973):

/  -  прорастание; И -  рост стебля и корня; / / /  -  рост листьев; IV  -  задержка роста 
стебля, переход к  цветению; V  — цветение, плодоношение, старение листьев; V ! — 
опадение листьев, покой семян. "+" — наличие природного регулятора; " — его 
минимальное содержание или отсутствие.

ные ткани не одного специфического "цветообразующего вещества" 
(Чайлахян, 1937), а некоторого комплекса фитогормонов (ауксина, 
витамина В и др .). О регулирующей роли соотношения ауксин — инги
битор писали Wareing и Seth (1967), а В. И. Кефели (1973, 1974) пред
ложил схему онтогенеза с учетом специфического соотношения стиму
ляторов и ингибиторов роста для каждой стадии (рис. 6 ).

В экспериментах с каллусными тканями было показано, что зачатки 
органов закладываются после внесения в питательную среду соединений 
нуклеиновой природы и увеличения дозы гидролизата казеина (Бу
тенко, 1964). При этом в каллусах повышается содержание РНК, ак
тивность ауксиноксидазы и, следовательно, изменяется баланс нуклеи- 
ново-ауксиновых соединений в пользу первых. Переход заложенных 
зачатков к  активному росту возможен только при резком смещении 
равновесия в сторону ауксинов, что достигается введением в среду ли
бо антиметаболитов нуклеиновых кислот, либо собственно ауксинов.

Если речь идет об индивидуальном развитии, изменения соотношений 
веществ, участвующих в регуляции роста и дифференцировки, должны 
происходить в меристеме. Учитывая это, мы сопоставили показатели 
соотношения ряда метаболитов в конусах нарастания с наступлением 
этапов органогенеза. Оказалось, что существенное увеличение соотно
шений нуклеиновые кислоты (Н К)/ауксин, белок/ауксин, белок/НК, 
C/N совпадает с началом перехода к  формированию новых структур и 
резким увеличением скорости роста (рис. 7 ). Более того, скорость роста
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Рис. 8. Суточный периодизм митозов 
У яровой пшеницы по этапам органо
генеза:

1, 2, 3  -  соответствующие показатели 
на 10, 14 и 18 часов.

N  Т  . _______________________
П Ж N  I  Ш

Зтапы органогенеза

конусов в длину коррелирует с увеличением числа митозов (рис. 8 ). 
Разумеется, указанные соотношения складываются на фоне обеспечен
ности питательными веществами и благоприятных условий роста и раз
вития.

Обобщая разнообразный экспериментальный материал относитель
но сходства и различий обменных процессов при переходе от вегета
тивного к  генеративному развитию в результате фотопериодической 
индукции, М. X. Чайлахян пришел к  выводу о наличии четырех сопря
женных систем метаболических факторов, участвующих в фотопериоди- 
ческих реакциях, — трех, определяющих их подготовительные, и чет
вертой (гормональной), регулирующей завершающий этапы. Имеется 
в виду соотношение углеводов и азотистых соединений; соотношение 
активности металлсодержащих оксидаз (фенолаза, цитохромоксидаза, 
пероксидаза, аскорбиноксидаза) и оксидаз остаточного дыхания (жел
тый флавиновый фермент и др .); соотношение ауксинов и продуктов 
обмена нуклеиновых кислот, соотношение гиббереллинов и антезинов.

Приведенные графики (рис. 7) свидетельствуют о том, что, по край
ней мере, отношениями C/N, НК/ауксины, а также белок/НК могут ха
рактеризоваться все случаи перехода к  новому этапу органогенеза, то 
есть дифференцировки. Показано, что каждый раз, когда начинается 
дифференцировка, изменяется ряд физико-химических и биохимических 
характеристик клеток. Например, изоэлектрическая точка (ИЭТ) ядра 
возрастает, а цитоплазмы — снижается (Чельцова, 1980). По существу 
отмечается изменение соотношения показателей ИЭТ ядра и цитоплазмы. 
Происходит увеличение содержания нуклеиновых кислот и белка, воз
растает проницаемость мембран, изменяется характер окрашивания 
прижизненными красителями, сосущая сила и митотическая активность. 
Нередко количественные значения изменений при переходе на разные 
этапы органогенеза одинаковы, то есть изменения, о которых идет речь, 
носят неспецифический характер.

Таким образом, пульсирующий рост и переход к  дифференцировке 
связаны не только с увеличением содержания отдельных метаболитов, 
но и с их соотношением. Естественно, что синтез и накопление того или 
иного продукта происходят в значительной степени автономно, поэтому 
введение одного компонента, количество которого в данный момент
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ниже требуемого для формирования регуляторного сигнала, может ока
заться достаточным для инициации очередной фазы развития, но приз
нание этого вещества регулятором ошибочно.

В отношении фитогормонов однозначно показано, что эффектив
ность каждого из них зависит от действия других. Имеются данные, 
что изменение содержания ауксина в одном органе влечет за собой накоп
ление этилена и абсцизовой кислоты в других частях растения. Важным 
является то, что торможение роста одних органов — необходимое ус
ловие нормального функционирования других (Чкаников, 1979). По- 
видимому, набор гормонов во всех случаях может быть одинаковым, 
и жизнедеятельность клетки, ткани и организма регулируется не столько 
сменой действующих факторов, сколько изменением их количественно
го соотношения (Кулаева, 1979).

Очевидно, в простейшем случае эффект взаимодействия двух ком 
плементарных регуляторов, взятых в разных концентрациях, будет опи
сываться поверхностью отклика. Если все прочие условия роста выпол
няются, система компетентна, то есть способна воспринять регулятор
ный импульс, и только один фактор является лимитирующим, то такой 
функцией могут быть описаны все случаи синергизма от сверхаддитив
ности до антагонизма и системная реакция на действие лимитирующих 
факторов вообще.

ДЕТЕРМИНАЦИЯ И ПРОЦЕССЫ РАЗВИТИЯ

Эффект детерминации был установлен у животных и заключается 
в том, что отдельные участки эмбриональной ткани еще на стадии заро
дышевых листков имеют различные потенции: характер предшествую
щего морфогенеза и взаимодействия между различными частями за
родыша предопределяет способность к  дальнейшему формированию 
совершенно определенных структур. По мере развития происходит пос
тепенное ограничение потенций, и зародыш разделяется на все большее 
число зачатков с все более узкими возможностями для дальнейшей диф
ференцировки. Понятие "детерминация", таким образом, включает пред
ставление о локализации накапливающихся изменений в определенных 
участках эмбриональной ткани и о необратимости произошедших с эти
ми участками изменений по крайней мере для тех случаев, когда речь 
идет о развивающейся системе, каковой является зародыш. Детермина
цию развития по месту расположения можно рассматривать ка к  один 
из уровней детерминации.

Переход от одной стадии развития организма к  другой сопряжен 
с изменением синтеза ДНК и различных классов РНК, что рассматри
вается ка к дифференциальное проявление активности генов в ходе онто
генеза. Показано, в частности, что стимуляция или подавление функцио
нальной активности тех или иных участков генома происходит поэтап
но и приводит к  количественным и качественным изменениям пула бел
ков в процессе развития не только целого эмбриона, но и отдельных 
его частей. Таковы молекулярно-биологические механизмы дифферен-
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цировки, составляющие основу остальных — биохимических, физио
логических, морфологических — изменений (Нейфах, Тимофеева, 1977).

Вопрос о том, каким образом осуществляется репрессия и дере
прессия участков генома у высших организмов, остается пока откры
тым. Гипотеза Жакоба и Моно о генах-регуляторах и репрессировании 
оперона с участием субстрата хорошо объясняет эти события у прока
риот. Однако для эукариот подобный механизм специфической индук
ции со стороны субстрата описан лишь для нескольких ферментов. Из
вестны также случаи, когда группа ферментов регулируется совместно, 
образуя генетически функциональную единицу. Наконец, существенные 
коррективы вносит тот факт, что у эукариот транскрипция и трансляция 
пространственно разделены. Анализируя различные варианты возможной 
регуляции, пришли к  заключению, что с учетом современных представле
ний о регуляции генной активности у высших организмов геном можно 
условно разделить на две системы — локусы, детерминирующие процес
сы, необходимые только для данной клетки, и гены, контролирующие 
многоклеточную дифференцированную систему в целом. Исходя из 
этого, у высших организмов можно предположить существование регу
ляторных процессов трех типов: 1 ) контролирующих стабильность ос
новной жизнедеятельности клетки в изменяющихся условиях (индукция 
и ингибирование конечными продуктами аналогично прокариотам); 
2 ) обеспечивающих постоянство дифференцировки по типу длительной 
репрессии или активации определенных групп генов; 3) определяющих 
последовательную реализацию запрограммированных и морфогенети
ческих специализаций и дифференцировок при действии различных эндо
генных индукторов. Конечно, каждый тип регуляции имеет свой моле
кулярный механизм (Константинов, 1978). Сейчас становится все бо
лее очевидно, что при морфогенезе важны межклеточные (тканевые) 
взаимодействия. В частности, в пользу этого свидетельствует тот факт, 
что у клеток, имевших до этого одинаковую структуру, характер даль
нейшей дифференцировки зависит от местоположения и скорости де
ления.

КРИТИЧЕСКИЕ ПЕРИОДЫ РЕАЛИЗАЦИИ МОРФОГЕНЕТИЧЕСКОЙ  
ИНФОРМАЦИИ В ОНТОГЕНЕЗЕ ВЫСШИХ РАСТЕНИЙ

Перейдем к  рассмотрению конкретных примеров роста и развития 
растений с учетом обсуждавшихся выше механизмов этих процессов 
и их регуляции, допустимых внешних воздействий, а также попытаемся 
с этих позиций выявить и охарактеризовать критические периоды онто
генеза.

Мы сопоставили результаты различных гистохимических реакций 
с морфологическими изменениями в конусах нарастания у злаков. Со
держание сахаров, масел, аскорбиновой кислоты не коррелировало с 
морфогенетическими процессами. В то же время отмечались четкие из
менения содержания гетероауксина, основных белков и нуклеиновых 
кислот, сопряженные с характером морфогенеза, причем кривые, описы
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вающие содержание гетероауксина, оказались дополнительными к  кри
вым для белков и нуклеиновых кислот. Оценка соотношения нуклеино
вых кислот и белков с гетероауксином показала, что каждое качествен
но новое морфогенетическое преобразование в конусе нарастания сопро
вождалось резким увеличением этого показателя.

Предполагается, что периоды изменения соотношений гетероаукси
на, белков и нуклеиновых кислот являются также критическими перио
дами реализации морфогенетической информации (Бутенко, 1964; Fel- 
lenberg, 1982). В настоящее время у злаков выделено пять таких перио
дов: 1 ) начало органогенеза у зародыша; 2 ) прорастание семян (начало 
формирования стеблевых органов); 3) переход конуса нарастания от 
формирования вегетативных органов к  формированию соцветий; 4) на
чало формирования элементов цветка; 5) начало спорогенеза. Такое 
разделение проведено путем анализа упомянутых биохимических по
казателей, потребности в элементах минерального питания, воде и све
те, а также радиочувствительности соответствующих процессов. Эти 
данные приведены на рисунке 8 , и на их основании можно судить о на
личии критических периодов в онтогенезе растений.

Наиболее полно изучены процессы онтогенеза после прорастания 
семян. В этот период соотношения белки/гетероауксин и нуклеиновые 
кислоты/гетероауксин (соответственно Б/Га и НК/Га) резко возрас
тают, отмечается повышенная радио- и хемочувствительность (Баты
гин, Савин, 1966; Зезюлинский, Гольдшмидт, 1974), увеличивается 
вероятность гибели гибридных семян в результате несбалансированности 
обменных процессов. Интересно также то, что удаление эндосперма перед 
прорастанием не только приводит к  росту числа морфозов, но и являет
ся причиной усиленной генетической изменчивости. При наступлении 
II этапа органогенеза и переходе на аутотрофное питание содержание 
гетероауксина снижается до количеств, не регистрируемых в опытах, 
а вредоносность радиации и гербицидов в тех же дозах, что и на преды
дущем этапе, становится ниже. При переходе от формирования вегета
тивных органов к  заложению соцветия (III этап органогенеза), когда 
конус нарастания начинает вытягиваться, отношения Б/Га и НК/Га при 
ничтожно малом содержании гетероауксина достигают значений 6 0 -  
6 8 . После заложения оси соцветия происходит быстрое формирование 
лопастей соцветия (IV этап); перед началом этого этапа наблюдается 
увеличение отношений Б/Га и НК/Га. В это же время имеет место четко 
выраженное повышение радио- и хемочувствительности, а также чувстви
тельности к  дефициту азота и фосфора (Демиденко, Попов, 1937; Заиг- 
раев, 1967). Установлено, что удаляя из питательной среды эти элементы, 
необходимые для построения белков и нуклеиновых кислот, можно час
тично или полностью исключить возможность получения семян.

Обращает внимание наличие двух четко выраженных пиков отно
шения белок/нуклеиновые кислоты: один, наибольший, приходится 
на момент быстрого вытягивания оси соцветия, второй — на заложение 
лопастей соцветия. В другие периоды соотношение в пользу белков столь 
резко не изменяется. Как полагают, отмеченное изменение соотношения
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Рис. 9. Критические периоды в реализации морфогенетической информации по 
этапам органогенеза и фазам онтогенеза растений яровой пшеницы сорта Диамант.

Знаком "+" отмечены этапы, соответствующие максимумам анализируемых био
химических и физиологических показателей.

связано с дифференцировкой клеток. Можно допустить, что такие изме
нения в конусе нарастания свидетельствуют о синхронном вступлении 
клеток в процесс дифференцировки. Это согласуется с фактом одно
временного повышения митотической активности (рис. 9 ). По-видимо
му, III и IV этапы органогенеза следует рассматривать ка к  два подэтапа 
одного этапа.

Перед заложением элементов цветка (V этап) отношения Б/Га и 
НК/Га опять возрастают. Процесс формирования цветков радиочувстви
телен — возможны разнообразные морфозы. Начиная с заложения архе
спория, проходит VI этап органогенеза, во время которого протекает 
и мейоз. Этот этап весьма чувствителен к  ряду факторов, в частности 
к  недостатку воды (Сказкин, 1938; Заблуда, 1938), а также бора, де
фицит которого влечет за собой нарушение нуклеинового обмена (Ба
тыгина, Троицкая, Алимова, 1966). Снижение освещенности приводит
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к  появлению наследуемых изменений (Новиков, Филиппов, 1950), а 
облучение — к  нарушению мейоза (Yamacawa, Sparrow, 1966) и резкому 
возрастанию стерильности (Питиримова, 1970).

Сложнее обстоит дело с изучением критических периодов форми
рования зародыша. Защищенность эмбриогенеза со стороны материн
ского организма затрудняет выявление периодов изменения реакции 
на воздействие внешней среды. Однако с помощью рентгеновского облу
чения установлено, что в конце бластомеризации — начале заложения 
органов зародыша происходит переключение генной активности, после 
чего в несколько раз возрастает радиочувствительность, определяемая 
по числу полулеталей (Campbell, 1966), в случае отдаленной гибриди
зации отмечаются всевозможные отклонения в органогенезе, вплоть 
до гибели (Батыгина, 1974). Прошедшие этот этап развития семена можно 
сеять, получая нормальные растения, хотя зародыш еще полностью не 
сформирован (Модилевский, 1953). По аналогии с другими критическими 
периодами можно допустить, что и в этот возрастают отношения Б/Га 
и НК/Га, но прямые наблюдения с помощью гистохимических методов 
невозможны, поскольку на фиксированных препаратах гетероауксин 
не выявляется.

Кроме перечисленных параметров было также проанализировано 
соотношение C/N, привлекавшее внимание исследователей еще в 20— 
30-е годы. Отбирая пробы через малые промежутки времени, можно 
построить кривую, дающую представление о сопоставимости этого пока
зателя с процессами дифференцировки (рис. 10). Каждому переходу

С/М В KOntJ 
се на рас
топил

С IN  8 Веге
тативной 

массе 
J

Время от появления всходов
по этапам органогенеза,сут

Рис. 10. Изменение соотношения С/ N в онтогенезе ярового ячменя в конусе нара
стания (сплошная) и в вегетативной массе (прерывистая л и н и я ).
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на новый этап органогенеза соответствуют пики отношения C/N, хотя 
они неодинаковы по величине. Этот факт указывает на разную биоло
гическую значимость этапов органогенеза и разницу в механизмах, ре
гулирующих формообразовательные процессы. Вероятно, во-первых, 
для ряда этапов морфогенеза, отличающихся своей повышенной биоло
гической значимостью, необходимо сочетание пиков по нескольким 
соотношениям, во-вторых, для реализации морфогенетических потен
ций на очередном этапе органогенеза важно абсолютное содержание од
ного или нескольких веществ, образующих соответствующие соотно
шения.

Например, если величина C/N уменьшается, то есть при повышении 
обеспеченности азотом, растение не перейдет к  формированию соцве
тия и будет накапливаться вегетативная масса; при недостатке этого 
элемента осуществится переход к  формированию генеративных орга
нов. Более того, абсолютное содержание углеводов и азотистых соеди
нений в вегетативной массе будет определять размер формирующихся 
органов. Важную роль играет также абсолютное содержание нуклеино
вых кислот и регуляторов роста: при быстром накоплении первых рост 
более интенсивен. Таким образом, при относительной автономности 
функционирования меристем и вегетативных органов в пределах этапа 
органогенеза существует и их взаимосвязь, которая проявляется в обес
печении меристем продуктами метаболизма со стороны вегетативных 
органов, а также в перераспределении и дальнейшем преобразовании 
ассимилятов вследствие дифференцировки (репрессия—дерепрессия кода 
в клетках по местоположению, то есть на тканевом уровне, формиро
вание обратных связей, вторичный синтез).

МОДЕЛИ ИНДИВИДУАЛЬНОГО РАЗВИТИЯ

М. X. Чайлахян (1975), исходя из положения, что целостность ор
ганизма находит свое выражение во взаимодействии органов, обеспе
чивающих переход от вегетативного роста к  генеративному развитию, 
описывает листовую, корневую и стеблевую модели цветения растений 
(последнюю — в трех вариантах: апикальную, почковую и каллусную). 
Все они призваны выявить роль каждого органа и вскрыть интимные 
механизмы перехода от формирования вегетативных органов к  заложе
нию генеративных. В частности, такие модели помогают обнаружить 
зоны синтеза гормонов и других метаболитов, подтвердить факт градиен
та детерминации и компетентности, а также проанализировать события 
в апексе под влиянием экзогенной индукции.

Отражая уровень теоретических разработок и методических воз
можностей в период, когда эти модели были предложены, они позво
ляли установить поведение частей системы и на этом основании судить 
о поведении системы в целом. По мнению самого автора этих моделей, 
они только морфогенетические каркасы целостного организма и под
лежат дальнейшему физиологическому исследованию с помощью био
химических, биофизических и структурных методов.
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Рис- 11« Схема преобразования информации в ходе индивидуального развития:

А  — регулирующий аппарат клетки; Б  — регуляторный аппарат формообразова
тельной системы; В  — регуляторный аппарат организма (по Шмальгаузену, 1968).

По-видимому, возможности этих моделей ограничиваются еще и 
тем, что в пределах системы (растения) число степеней свободы будет 
иным, чем в отдельных органах или тканях, поскольку изменяются сами 
функциональные связи. В то же время в естественных условиях коли
чество вариантов взаимодействия больше (поливариантность развития), 
и набор внешних факторов часто не соответствует задаваемому в экспери
менте.

И. И. Шмальгаузен предложил решать вопросы индивидуального
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развития с позиций кибернетики. Рассматривая контроль и регуляцию 
в связи с эволюцией, он проанализировал преобразование информации 
в индивидуальном развитии. Преобразование информации строится на 
биохимической основе. Наследственная информация реализуется через 
обмен веществ в виде развивающейся особи — фенотипа. Фенотип — 
выражение генотипа и вместе с тем активный руководитель обмена ве
ществ между организмом и внешней средой (Шмальгаузен, 1968) 
(рис. 11). Следует подчеркнуть, что фенотип — это не только совокуп
ность морфологических признаков, но и продукты обмена веществ. Не 
останавливаясь на разборе всех теоретических построений И. И. Шмаль- 
гаузена, отметим, что определение прямых и обратных связей, установ
ление их материальной природы дает возможность по-новому понять 
индивидуальное развитие высших растений.

В настоящее время полученных данных достаточно для построения 
модели индивидуального развития. В основу предлагаемой нами блок- 
схемы индивидуального развития положены следующие концепции: 
развитие рассматривается ка к  свойство, ка к  одна из результативных 
сторон роста, а весь онтогенез, разбитый на ряд этапов, — как целевое 
функционирование на базе роста меристематических клеток, развиваю
щихся до некоторой критической массы, при которой, во-первых, фор
мируются инициирующие участки для последующего этапа и, во-вторых, 
через дальнейшую специализацию осуществляется морфогенез. Обе кон
цепции не противоречивы: вторая вытекает из первой и является ее обоб
щением — этапной конкретизацией. Для удобства допускается также, 
что питание меристем оптимально, то есть растение находится в услови
ях, соответствующих генотипу (фотосинтез, минеральное питание, водо- 
обеспеченность, длина дня, температура и т. п. в норме).

При построении блок-схемы приняты некоторые допущения и вве
дены рабочие определения. Под ростом подразумевается увеличение 
количества и массы структурных элементов для каждого уровня орга
низации и, в частности, меристемы, под функционированием — синтез, 
накопление или расходование продуктов метаболизма в меристемах. 
Развитие — ответ системы на нарушение функционального равновесия 
между числом структур (критическая масса) и продуктами их метабо
лизма. Дифференцировка — внешнее проявление развития, в основе 
которого лежит изменение соотношений морфогенетических и метабо
лических процессов. Определением "критическая масса" описывается 
некоторое число структур, достаточное для накопления продуктов мета
болизма в количествах, превышающих в несколько раз таковые в начале 
этапа развития. Соотношение веществ рассматривается ка к  некая ста
бильная величина для данного состояния ткани. В изменении процессов 
метаболизма в ходе клеточных превращений важная роль отводится 
периодичности репрессии — дерепрессии генетического кода.. Наконец, 
следует учитывать, что онтогенез цветковых растений включает гапло- 
(п) и диплофазу (2 л) и совпадает с циклом развития.

Первый этап индивидуального развития растения начинается с ф унк
ционирования двух инициал ей — полярных ядер и зиготы, являющихся
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Рис. 12. Блок-схема роста и развития на I и II этапах онтогенеза растений.

продуктом двойного оплодотворения (рис. 12). Их питание осуществляет
ся материнским организмом (эффект массы материнского организма). 
То, что в данном случае понимается под массой материнского организма, 
очевидно, будет меняться в онтогенезе. Некоторое представление могут 
дать эксперименты in  vitro: например, кусочек ткани ("нянька") при 
индуцировании морфогенеза (Бутенко, 1964), плацента в опытах по 
культивированию зародышей (Понтович, 1978). Очевидно, при прорас
тании и соответствующем морфогенезе эффект массы будет определять
ся объемом и качеством запасных веществ, а при переходе к  аутотроф- 
ному питанию — массой вегетативных органов. Рост и деление оплодот
воренных полярных ядер приводит к  образованию эндосперма, который, 
питаясь от материнского организма, находится в режиме ожидания до 
образования инициали второго этапа, когда питательные вещества эн
досперма начнут использоваться при прорастании семени.

Преобразования, протекающие на основе зиготы, более сложны. 
Используя питательные вещества из полости зародышевого мешка, по
лученные от материнского организма и вследствие лизиса дополнитель
ных пыльцевых трубок, в соответствующих условиях внешней среды 
зигота начинает делиться. Деление и рост образовавшихся клеток выде
ляются в функциональный блок модели онтогенеза. Одновременная 
дифференцировка клеток по местоположению приводит к  образованию 
проэмбрио, он растет, и накапливаются меристематизированные клет
ки. Функционирование же их в процессе накопления (то есть роста) 
создает предпосылки, во-первых, для формирования отрицательной 
обратной связи, ингибирующей процессы метаболизма таких клеток; 
во-вторых, для перехода на новую ступень развития; в-третьих, для 
формирования на основе первых двух процессов положительной обрат
ной связи, которая "включает" очередную инициаль (триггерный меха
низм) и является сигналом для специализации накопившейся до этого 
массы меристематических клеток.
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Таким образом, рост проэмбрио продолжается до накопления кри
тической массы (КМ) меристематических клеток. КМ меристематических 
клеток и продуктов их жизнедеятельности через отрицательную обрат
ную связь подавляет накопление массы меристематических клеток, 
в результате чего формируется положительная обратная связь, служа
щая сигналом начала специализации всех клеток, за исключением состав
ляющих инициаль второго этапа. Одновременно образуется вторая поло
жительная обратная связь, активирующая инициаль второго этапа — 
инициальную клетку зародышевого конуса нарастания.

Функционирование специализированной ткани создает условия для 
ее дифференцировки, в результате чего на первом этапе развития форми
руется щиток, который в дальнейшем (в период прорастания семени) 
принимает участие в питании инициали II и образующихся из нее тканей 
и органов.

Важно подчеркнуть, что на первом этапе развития формируются 
два типа меристематизированной ткани: сохраняющая признаки ме
ристемы и приступающая к  специализации, которая, превращаясь 
в орган, обеспечивает ткань первого типа питательными веществами. 
Нет необходимости анализировать все пути специализации клеток, вклю 
чающие удвоение структур и определенное число последовательных 
делений клетки. Это достаточно хорошо описано ка к  для сформирован
ных апексов (Иванов, 1975), так и для процессов эмбриогенеза (Ива
новская, 1983).

То, что заложение точки роста зародыша является переломным эта
пом в индивидуальном развитии, кроме прямых экспериментальных 
параметров (кривая роста, морфоанатомические показатели и т. п .) , 
подтверждают косвенные, характеризующие появление новых ф унк
циональных особенностей. В этот период, например, семена злаков при
обретают способность прорастать (ячменя — на 7-е, пшеницы — на 8 -е 
сутки после опыления). По данным Я. М. Модилевского (1953), всхо
жесть таких семян может достигать 60%. Другим косвенным показате
лем является то, что при отдаленной гибридизации именно в этот пе
риод возможна гибель зародыша, развитие которого прекращается.

Последовательность событий на начальных этапах эмбриогенеза 
может быть проиллюстрирована схемой, построенной на основании опы
тов in vitro (рис. 13). Обращает на себя внимание регуляторная роль 
эндосперма в период, предшествующий началу дифференцировки, когда 
закладывается инициаль второго этапа. Столь подробная внутриэтапная 
детерминация, выявленная в морфофизиологических исследованиях 
(Понтович, 1978), подтверждается в опытах по индуцированному му
тагенезу в разные периоды формирования зародышей (Усманов, Мюл
лер, 1970; Mericle, Mericle, 1962). Она не противоречит предлагаемой 
модели и свидетельствует о периодичности в формировании компетент
ности меристемы по мере роста. Подобное явление на более поздних эта
пах, наблюдаемое в экспериментах, привело к  выводу, что для диффе
ренцировки характерно наличие подготовительных фаз и фаз реализации 
генетического потенциала.
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Как уже отмечалось, с активации инициали второго этапа и образо

вания зародышевой точки роста начинается очередная стадия онтогенеза: 
формируется конус нарастания (рис. 14). У злаков из трибы ячмене- 
вых конус нарастания имеет вид полушария; на продольных срезах 
видно, что от состоит из дерматогена, плеромы и периблемы (Ростов
цева, 1963). У основания конуса в результате изменения направления 
деления клеток в плероме образуются примордии — валики, превращаю
щиеся в листья. У ячменя или пшеницы в зародыше к  концу формиро
вания зерновки имеется почечка с тремя листьями. В таком состоянии 
(вместе со всей зерновкой) конус нарастания переживает период по
коя. После прорастания на конусе продолжают закладываться листья, 
а также элементы стебля -  узлы будущей соломины. В пазухах листьев 
закладываются пазушные конусы нарастания; из них в дальнейшем
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Рис. 14. Совмещенная блок<хема развития М ) , роста листьев (Е ) и 
формирования колоса [В) у  ярового ячменя; Г  — типы мофологиче- 
ских структур, образующихся в результате специализации; Д  — тиг.и. 
последовательных инициалей.

Принятые сокращения: зиг. — 
зигота, пя — полярные ядра, 
энд. — эндосперм, пэ — про
эмбрио, тр -  точка роста 
зародыша, вег. орг. — веге
тативные органы, конус — 
конус нарастания, з. о. — 
зона ожидания, лопасти — 
колосковые лопасти, ось 
соцв. — ось соцветия, цв. буг.— 
цветочные бугорки, арх. — 
археспорий, спор. тк . — спо
рогенная ткань, спороц. — 
спороциты, г. ф. -  гамето- 
фит, тп — трофический пул, 
з. р. — зародышевые листья.
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фомируются боковые побеги. При наличии благоприятных условий может 
заложиться до 11  листьев, из которых, однако, полностью сформируют
ся 6 -7  (Куперман, 1977). Верхняя часть конуса состоит из меристема
тических клеток, в нижней же части происходит дифференциация — об
разуются элементы стебля. Рост конуса в длину пульсирующий: при 
заложении очередного листового валика скорость роста падает. Следует 
отметить, что в этот период ауксин не выявляется с помощью применяе
мых методов — его обнаруживают только к  концу этапа. Тогда же резко 
возрастают показатели соотношений C/N, белок/НК, НК/Га, белок/Га, 
закладка листьев прекращается, останавливается дальнейший рост ко 
нуса в длину и активизируется инициаль третьего этапа развития, фор
мирующая зону покоя (Ростовцева, 1963; Нугаред, 1976; Чельцова, 
1980).

Смена второго этапа третьим характеризуется переходом от форми
рования вегетативных органов к  заложению генеративных. Как и на 
предшествующем этапе развития, из одной меристематизированной тка
ни — потомка инициали II — образуется два типа ткани — меристематичес- 
кая (инициаль III) и формирующая вегетативные органы — листья, сте
бель, боковые побеги.

После начала функционирования инициали III возрастает скорость 
клеточного деления (рис. 14) и в течение 7—8 сут формируются ось соцве
тия и оси второго порядка (лопасти соцветия по Куперман). Создается 
впечатление, что клетки инициали III в результате быстрого деления 
входят в состав колосковых лопастей. Это важно отметить, так как 
там закладываются инициали четвертого этапа развития, дающие начало 
осям третьего порядка — цветочным бугоркам (рис. 14).

Вопрос о преобразовании меристемы верхушечного апекса подроб
но анализируется Э. Л. Миляевой (1975). Мы отметим только, что при 
переходе к  формированию соцветий отмечаются гистохимические из
менения в клетках и, ка к  следствие, повышение митотической актив
ности в центральной зоне апекса, куда входит "зона ожидания" (Чай- 
лахян, 1975). Решающую роль приобретают изменения нуклеиново
белкового метаболизма в тканях, в особенности повышение скорости 
репликации ДН К, увеличение содержания ядрышковой и цитоплазма
тической РНК, общего белка (Гукасян, Миляева, 1983).

Превращения инициали IV с участием описанной выше системы пря
мых и обратных связей дают начало элементам цветка: цветочным че- 
шуям, тычиночным и пестичным бугоркам. В бугорках активируются 
инициали V — клетки археспория. По данным В. А. Суркова (1961), 
тычиночные и пестичные бугорки являются осями четвертого порядка 
и закладываются так же, ка к  оси третьего порядка. Клетка археспория 
многократно делится и образует различные слои ткани пыльника, в пес
тичном бугорке образуются интегументы и проводящая система. Ар- 
хеспориальная клетка пестичного бугорка после ряда делений дает начало 
макроспоре. В микроспоре, ка к  известно, после деления образуются 
два ядра — вегетативное и генеративное, в макроспоре — полярные ядра 
и яйцеклетка, а также специализированные клетки — синергиды и анти
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поды. Для спорофита (диплофаза) цикл заканчивается формированием 
микро- и макроспор. Далее происходит развитие на уровне гаплофаэы, 
завершающееся образованием гамет.

В основу моделей индивидуального развития, разработанных раз
ными авторами, положены принципы, предполагающие неодинаковую 
степень детализации анализируемых процессов. Обсуждалась связь перио
дов онтогенеза, фенофаз, стадий развития и этапов органогенеза, сопря
женность стадий и морфологических изменений. Было сделано анатомо
морфологическое обоснование границ этапов органогенеза (Кудряв
цев, 1974); для деления онтогенеза на этапы, связанные с формированием 
определенных структур, привлекаются генетические представления (Об
разцов, 1981).

Предполагается, что основным принципом организменного уровня 
регуляции развития растений является наличие центров организации -  
доминирующих центров (Полевой, 1981), или очагов меристем, при 
этом онтогенез рассматривается ка к  результат их взаимодействия (Por
ter, 1983). Именно процессы в апексах, по современным представле
ниям, служат причинами изменения темпов роста, чувствительности к  
ростовым веществам и дифференциации (Thornley, Cockshull, 1980; 
Trewavas, 1982).

При построении своей модели мы использовали те же подходы с 
той лишь разницей, что попытались учесть причины перехода к  очеред
ному этапу развития и органогенеза. Введение новых ограничений при
вело к  изменению границ переломных моментов в онтогенезе, но, ес
тественно, не нарушило порядок событий, описанных ранее другими 
исследователями. Так, для злаков, по нашему мнению, целесообразно 
объединить I и II, а также III и IV этапы органогенеза (по Ф. М. Купер
ман) , началом онтогенеза считать IX этап, когда происходит образова
ние зиготы и т. д. Естественно, периоды между активацией инициалей 
следует рассматривать ка к  стадии развития, поскольку им свойственны 
определенные физиологические особенности и норма реакции. Учиты
вая адаптивный характер каждой стадии, а также поливариантность про
цессов на каждой из них, которая будет рассмотрена ниже, нет необ
ходимости сохранять старые названия — стадия яровизации, световая 
стадия и т. п., которые исторически связаны с факторами, действие ко 
торых анализировали в ранних экспериментах. Как известно, это при
вело к  ряду недоразумений. Вместе с тем необходимо еще раз подчерк
нуть, что отдельные фазы онтогенеза связаны с определенным комплек
сом факторов среды, без которых не может быть реализована генети
ческая программа онтогенеза во всех ее адаптационных вариантах.

СИСТЕМА РЕГУЛЯЦИИ РАЗВИТИЯ У ВЫСШИХ РАСТЕНИЙ

Рост и дифференцировка растений настолько упорядочены, что поз
воляют говорить об онтогенезе, ка к  целенаправленном процессе (Свет
лов, 1972), при этом обращается внимание на постоянство конечного 
результата развития (детерминация) по сравнению с многообразием 
путей, при помощи которых он достигается (пластичность).



Такая детерминация, как это отметил Г. М. Чайлд (1948), прояв
ляется уже на самых ранних стадиях. Например, полярность яйцекле
ток у водоросли Fucus определяется односторонней освещенностью: 
плоскость первого деления прюходит перпендикулярно падающему свету, 
и из менее освещенного конца образуется ризоид. Аналогичную поля
ризацию в системе может вызвать акт прикрепления яйцеклетки к  суб
страту. У высших растений плоскость первого деления перпендикулярна 
градиенту распределения белков и осмотически активных веществ. В 
результате такого деления формируются апикальная и базальная клетки 
проэмбрио. Из апикальной клетки в дальнейшем образуется щиток, а 
из базальной — все остальные структуры зародыша. В результате двух
четырех ориентированных делений базальной клетки в проэмбрио закла
дываются зоны последующего формирования стеблевого и корневого 
апексов.

Таким образом, наличие физиологического градиента еще в зиготе 
детерминирует положение отдельных доминирующих очагов в системе, 
и весь дальнейший морфогенез будет обеспечиваться взаимодействием 
этих центров, приобретающих характер управляющих подсистем. Ес
тественно, возникает вопрос: как по мере роста и усложнения структур 
осуществляется регуляция на уровне организма, обусловливающая пос
тоянство конечного результата?

В этом отношении представляет интерес схема регуляции, разрабо
танная В. В. Полевым с позиций системного подхода (1981). Автор 
в соответствии с иерархичностью строения организма выделяет три уров
ня взаимодействия: внутриклеточный, межклеточный, или тканевой,

и организменный (рис. 15). Внутри
клеточный включает генную, мем
бранную регуляцию и регуляцию 
активности ферментов. Они тесно 
связаны и основаны на едином ре- 
цепторно-конформационном прин
ципе. Межклеточные взаимодейст
вия контролируются по крайней 
мере трофической, гормональной и 
злектрофизиологической система
ми регуляции. Эти системы опреде
ляют функциональную активность 
ткани, а также воздействуют на 
клетки через внутриклеточные 
системы регуляции. Регуляция 
на организменном уровне осу
ществляется через центры орга

Рис. 15. Общая схема систем регуля
ции у растений на внутриклеточном 
( I ) ,  межклеточном ( I I ) ,  организмен
ном ( II I)  уровнях (по Полевому, 1981).
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низации, или доминирующие центры. В силу биполярного строения 
растения такими центрами являются апексы побега и корня. Это участки 
ткане- и органообразования, сенсорные и аттрагирующие зоны. Доми
нирующие центры контролируют формирование физиологических гра
диентов и каналы связи для передачи сигналов регуляции, что обеспе
чивает пространственную организацию этой системы.

Временная организация осуществляется через систему взаимосвя
занных осцилляций. Предполагается, что осцилляции одного порядка 
входят ка к  составная часть в осцилляции с большей амплитудой и т. д., 
образуя таким образом иерархию осцилляций в пределах системы. От
ражением физиологических и морфогенетических осцилляций, имею
щих место в апексе стебля, является правильная очередность заложе
ния листьев, пазушных почек и междоузлий, то есть пластохрон.

По-видимому, элементарной единицей осцилляции является время 
удвоения массы и структур меристематической клетки при оптимальном 
притоке необходимых веществ и энергии. Не исключено также, что из
начальная амплитуда осцилляций будущего организма задается резо
нансно амплитудой материнского организма. В этом плане и раздражение 
можно рассматривать ка к  наложение амплитуд воспринимающей системы 
и внешнего раздражителя.

Разумеется, схема, разработанная В. В. Полевым, только в самых 
общих чертах отражает события, протекающие в организме. В то же 
время она ценна тем, что демонстрирует иерархичность регуляторных 
связей в системе, позволяет оценить значимость конкретных регуляций 
для каждого уровня и то, что функциональная роль каждого типа взаи
модействия определяется самой системой через наличие доминирующих 
центров.

Введение в регуляторную систему осцилляций не только подчерки
вает временной характер всех процессов, но, самое главное, отражает 
тот факт, что противоположные процессы с одинаковой напряженностью 
не могут идти одновременно. Формирование прямых и обратных связей 
в системе и создает тот колебательный контур, который "удерживает 
в рамках" всю совокупность разнообразных процессов.

СИСТЕМЫ НАДЕЖНОСТИ ОНТОГЕНЕЗА

Известный агроэколог Ацци (1932) отмечал, что формирование 
урожая в конечном счете является результатом устойчивости к  изме
няющимся внешним условиям в процессе вегетации. Выживаемость 
организмов, их способность сохранять продуктивность в экстремаль
ных условиях, несомненно, зависят от надежности всех молекулярных, 
клеточных и тканевых систем. В последнее время биологи начали деталь
ное исследование систем надежности. Оказалось, что в органическом 
мире элементы, обеспечивающие надежность, значительно разнообразнее, 
чем можно было предполагать. Так, большая часть физиологических и 
биохимических процессов в растительном организме на разных уров
нях в конечном счете обеспечивает реализацию стратегии вида — его
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сохранение, расширение ареала или удержание занимаемой им экологи
ческой ниши. В основе этой стратегии лежит выживаемость и плодови
тость особей, у которых приспособляемость к  определенным интервалам 
колебаний факторов среды обеспечивается физиологически.

Организм должен обладать известной надежностью в том смысле, 
что спонтанно возникающие или индуцированные экстремальными воз
действиями повреждения могут быть ликвидированы или преобразованы 
таким образом, что они уже не ставят под угрозу выживаемость орга
низма или его репродукцию (Гродзинский, 1977, 1983).

Формы проявления и функционирования систем надежности в он
тогенезе можно наблюдать, помещая растения в отдельные периоды 
развития в экстремальные условия. Наблюдения показывают, что рас
тения при каком-либо воздействии, выходящем за пределы физиологи
ческой нормы, стремятся восстановить нормальную уравновешенность 
процессов (гомеостаз).

Способность к  восстановлению зависит от диапазона варьирования 
действующего фактора, при котором система не выводится за пределы 
нормы реакции; в конечном счете это проявляется в осуществлении 
процессов жизнедеятельности и обеспечении потомством в варьирую
щих условиях. Например, какой-либо сорт считают пластичным, если 
он занимает большие площади и дает устойчивые урожаи. Естественно 
считать, что такой сорт обладает высокой способностью к  репарации.

Широта нормы реакции определяется порогами физиологических 
реакций, количеством дублирующих механизмов (резервов), гетеро
генностью структур на всех уровнях системы, поливариантностью ре
шения задачи в системе. Перечисленные категории имеют существенное 
значение лишь во взаимодействии, и в зависимости от ситуации веду
щая роль от одной может переходить к  другой.

Высотой порога физиологических реакций определяется чувстви
тельность растений (или отдельного процесса) к  действию каких-либо 
значений фактора: обычно принято говорить о чувствительности к  по
нижению или повышению температуры, дефициту воды в почве, повы
шенной концентрации солей или кислотности и т. д. Разумеется, вели
чина порогов изменяется в онтогенезе и является эволюционно закреп
ленной.

РЕЗЕРВИРОВАНИЕ СТРУКТУР И М ЕТАБОЛИТОВ В ОНТОГЕНЕЗЕ.
РАЗМНОЖЕНИЕ РЕЗЕРВОВ

В понятие объема дублирующих механизмов в первую очередь обыч
но вкладывают генетический смысл. Например, повышение радиоустой
чивости при увеличении плоидности объясняют именно большим числом 
одних и тех же аллелей. По-видимому, к  этой категории дублирования 
относятся все случаи метамерии — как физиологической, так и морфо
логической.

Разумеется, на разных уровнях организации растения (иерархич
ность системы) резервирование проявляется в различной форме и пред-
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2. Резервирование структур и гетерогенность по этому признаку 
в системах надежности высших растений

Уровень Резервирование Проявление Последствия повреждения
организации структур гетерогенности по уровням организации

Меристемы

Специализи
рованные тка
ни и органы

Побеги

Организмы

Дубликация кодо
нов, множествен
ность органоидов, 
метаболические 
компартменты

I—IX  типы клеток

Метамерия, расши
ренные границы об
разования морфозов 
без потери функции

Метамерия в пре
делах побега, соцве
тия и цветков

Тип ветвления, ко
личество разновоз
растных побегов, на
личие спящих почек

Целые организмы, 
количество соцве
тий и цветков, оби
лие пыльцы

Г етерозиготность 
аллелей, полярность 
клетки, распределе
ние биопотенциалов

Клетка Дубликация кодо- Г етерозиготность Повреждение, элимина
ция или повреждение от
дельной клетки для тка
ни значения не имеет; 
отмирание меристемы 
происходит после гибе
ли критической массы 
клеток 

Репопуляция, способ
ствующая восстанов
лению функций, воз
можность которой оп
ределяется местополо
жением 

При выпадении мета
мера следующий за ним 
по возрасту может его 
заменить без ущерба 
для побега 

Потеря побега компен
сируется усиленным 
образованием побегов 
второго и последующих 
порядков 

Гибель отдельных ор
ганизмов (до крити
ческого количества) не 
сказывается отрица
тельно на жизнеспособ
ности популяции 

множеством побегов 
Популяция Целые организмы, Разнокачествен- Изменение структу

ры популяции в направ
лении выживания (или 
отборов) определен
ных биотипов (гено
типов) , установление 
динамического равно
весия

ставлено весьма широко. В таблицах 2 и 3 приведены примеры дубли
рующих механизмов структурного характера.

В пределах каждого уровня организации автономность составляю
щих элементов определяется степенью жесткости связей между ними — 
от достаточно жестких (в пределах меристемы) до слабых (отдельные 
организмы, семена, пыльца, то есть популяционный уровень). Вслед
ствие этого обстоятельства, а также морфобиологического разнообра
зия дублирующих механизмов создаются системы с весьма высокой 
степенью надежности, обеспечивающие гомеостаз в онтогенезе расте-

Зонельность функ
ционирования кле
ток, неравномер
ность митотической 
активности

Соотношение ско
рости роста отдель
ных участков, тка
ней и органов

Время и условия 
формирования раз
ных побегов и эле
ментов соцветий

Относительная ав
тономность, соотно
шение скорости рос
та отдельных побе
гов, замена апикаль
ного доминирования 
множеством побегов

Разнокачествен- 
ность семян и орга
низмов, составляю
щих популяцию
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3. Формы резервирования на разных уровнях организации 
растительного организма

Уровень Тип резервов

организации
структурные метаболические функциональные

Меристема
ти ческие клет
ки

Меристемы

Специализи
рованные тка
ни

Вегетатив
ные органы

Генератив- 
ные органы

Побеги

Множественность 
кодонов, множест
венность органои
дов

Четыре типа кле
ток, в том числе "зо
на ожидания"

Множественность 
клеток, множест
венность тканей

Метамерия

Закладывается 
больше колосков и 
цветков, чем фор
мируется 

Формируется пыль
цы больше, чем не
обходимо 

Многоклеточность 
зародышевого меш
ка

антиподы
нуцеллярная
эмбриония
вивипария

ценецит

Множественность

Запас метаболи
тов, полимеризация, 
переход одних мета
болитов в другие 

То же

Перераспределе
ние запаса метаболи
тов

Множественность ком- 
партментов

Репопуляция

Поливариантность 
решения задач, тотипо- 
тентность клеток и тка
ней

То же
Возможность замены 

предыдущего органа 
последующим

Избирательность оп
лодотворения, тотипо- 
тентность 

Возможность замены 
яйцеклетки или форми
рование дополнитель
ных зародышей

Возможность форми
рования потомства без 
оплодотворения 

"Нянька" с последую
щей мультипликацией 

Относительная авто
номность, возможность 
замены предыдущего 
побега последующим

ний. Действительно, растения подвергаются воздействию резких коле
баний теплового режима, повреждению вредителями и болезнями, ме
ханическому повреждению и т. д., но сохраняют жизнеспособность и 
дают потомство со стабильными генетическими характеристиками.

Наряду со структурными резервами важное значение имеют резер
вы обменные (метаболические). Изучение динамики содержания ряда 
продуктов метаболизма в вегетативных органах и конусах нарастания 
позволило установить, что растение способно накапливать углеводы и 
аминокислоты и перемещать их в верхушечные апексы в момент пере-
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хода от одного этапа органогенеза к  другому (Батыгин и др., 1979, 1980). 
Представляют интерес данные по накоплению фракций белка в меж- 
этапные периоды (Батыгин и др., 1976, Сурков и др., 1981). Такое на
копление метаболитов становится понятным, если иметь в виду, что, 
ка к  отмечалось выше, после изменения направления морфогенеза ско
рость роста резко возрастает, а это требует такого количества продук
тов ("строительного материала"), для синтеза которого требуется время, 
поэтому резервирование соответствующих веществ является единствен
ным вариантом решения задачи.

Перераспределение резервов привлекло внимание исследователей 
в связи с формированием зерна. Было установлено, что половина ас- 
симилятов, несмотря на интенсивную работу верхних листьев и колос
ковых чешуй, поступает из ранее образовавшихся органов.

Общеизвестны формы резервирования метаболитов путем полиме
ризации и отложения в вегетативных органах при последующем исполь
зовании на формирование генеративных органов. Этот путь широко 
представлен у многолетних растений.

Одной из важных особенностей растений следует признать размно
жение (мультипликацию) резервов, в основе которого лежит у высших 
растений непрерывность морфогенеза на протяжении всего онтогенеза. 
В процессе мультипликации структурных резервов всегда закладывает
ся больше зачатков будущих элементов, чем реализуется в дальнейшем. 
На рисунке 16 представлены пути размножения резервов на уровне ме
ристем, вегетативных тканей и генеративной сферы. Наиболее активно 
этот процесс протекает в меристемах. Из зиготы путем размножения 
клеток образуется огромное количество очагов меристематических 
клеток, принимающих участие во всех формообразовательных процес
сах верхушечного апекса; к  этому следует добавить меристемы стебля 
и корней. О масштабах явления можно судить по следующему примеру: 
если принять, что растение пшеницы формирует только один колос со 
1 0 0  зернами, то одна зигота реально воспроизвела 1 0 0  зигот.

Растение формирует необычайно большое число меристематических 
клеток, которые в основном используются для построения вегетативных 
частей колоса или редуцируются в процессе морфогенеза. Следовательно, 
количество формируемых меристематических клеток на несколько поряд
ков больше, чем необходимо непосредственно для образования 1 0 0  зигот.

При формировании вегетативных органов, в частности побегов, 
механизмы мультипликации не столь разнообразны, однако мы весьма 
часто встречаемся с тем, что общая кустистость бывает больше продуктив
ной, то есть наблюдается размножение резерва. В регулируемых условиях 
процесс побегообразования может быть интенсифицирован. Известны 
примеры, когда одно растение образовывало до 400 побегов. Уместно 
вспомнить, что недоразвитые побеги не являются только резервными: 
при определенных условиях они способны снабжать колосоносные побе
ги метаболитами и таким путем участвовать в образовании зачатков 
будущих органов (Муравьев, 1973). В любом случае важно то, что 
растение обладает способностью формировать довольно большое число
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Меристемы
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Вегетативные
ткани

Органы и побеги ! #  ш  $
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Генеративнаа 
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Время, t

Рис. 16. Мультипликация резервов в онтогенезе на разных уровнях организации:

1—3  — соответственно меристема заложившихся колосовых лопастей, колосков, сформированных цветков; 4  — сформированные 
семена; 5, 6  — соответственно общая и продуктивная кустистость, 7—11 — соответственно число валиков, колосков, цветков, яйце
клеток, зерен.
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зачатков будущих побегов, которые при благоприятных условиях могут 
превратиться в цветоносные побеги.

Более широко представлена мультипликация резервов при образо
вании соцветий и их элементов. Обычно при формировании колоса за
кладывается значительно больше колосковых валиков или цветочных 
бугорков по сравнению с количеством сформированных колосков, цвет
ков и созревших зерен. Часть заложившихся зачатков перечисленных 
структур в процессе морфогенеза редуцируется, причем объем и ско
рость редукции являются сортовым показателем (Куперман, 1977).

ГЕТЕРОГЕННОСТЬ СТРУКТУР И ЕЕ ПРИЧИНЫ НА РАЗНЫХ 
УРОВНЯХ О РГАНИЗАЦИИ РАСТИТЕЛЬНОГО ОРГАНИЗМА

Гетерогенность структур на всех уровнях организации -  один из 
факторов в системе надежности и обязательное условие существования 
всего живого, в частности растительных организмов. Степень гетероген
ности определяется местом и временем заложения, формирования и 
функционирования структур в общей системе растения. В случае мерис
темы это девять групп клеток с различным местоположением и функцио
нальной активностью (Гудков, 1979). Меристема представляет собой 
асинхронно делящуюся популяцию, где в любой момент имеются клет
ки, которые находятся в различных фазах митотического цикла, неоди
наковые, например, по чувствительности к  действию излучений. Наблю
дения показали, что меристема представляет собой достаточно совер
шенную самоподдерживающую и самовосстанавливающуюся систему, 
гомеостаз которой обеспечивается по принципу обратной связи между 
числом клеток и скоростью их деления. Установлено, что в составе ме
ристем существуют субпопуляции клеток-резервов, устойчивых к  пов
реждениям, которые могут вовлекаться в процессы восстановления; 
обычно они находятся в состоянии покоя, но в случае необходимости 
начинается их активная пролиферация (Гудков, 1977, 1979, 1980).

Гетерогенность, если судить по результатам гибридизации, свой
ственна зиготам, компонентам клетки, семенам, отдельным побегам 
и особям. Компоненты такой системы, не подвергаясь действию какого- 
либо фактора, оказываются по-разному чувствительны к  нему, так как 
находятся на разных стадиях формирования. Примером может служить 
чувствительность клеток в G1# S и G2 периоды клеточного цикла к  дей
ствию радиации. Использование мутагенов позволяет выявить гетеро
генность компонентов верхушечного апекса по индуцированной химер- 
ности.

Внимание исследователей давно привлекает биологическая разно- 
качественность семян, связанная с разным расположением их на мате
ринском растении. Ее принято называть матроклинной (Строна, 1966). 
Известно, что семена пшеницы со средней части колоса дают более уро
жайные растения. Это связано с неодновременностью прохождения мор
фогенеза в разных частях колоса и неоднородностью цветков. Установ
лено, что семена, собранные с главных побегов, обладают лучшими уро-
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жайными качествами, если сравнивать с семенами с боковых побегов. 
Поэтому существует мнение, что стремление увеличить коэффициент 
размножения путем уменьшения нормы высева приводит к  усиленному 
кущению, то есть к  увеличению доли семян, собранных с боковых побе
гов, а значит, и к  ухудшению их урожайных качеств (Кумаков, 1980).

Вопрос о гетерогенности семян имеет важное значение, поскольку 
она приводит к  неоднородности будущих организмов, которые в свою 
очередь дадут разнокачественные семена и т. д. Нетрудно заметить, что 
такое положение всегда будет реализоваться через разнообразие путей 
онтогенеза растений в популяции. В норме это разнообразие не выходит 
за пределы, определяемые генотипом, но создает предпосылки для по
вышения надежности популяции.

МНОЖЕСТВЕННОСТЬ ПУТЕЙ М ЕТАБОЛИЗМ А  
(ПОЛИВАРИАНТНОСТЬ РЕШЕНИЯ ЗАДАЧИ)

Вопросу поливариантности решения задач, то есть наличия несколь
ких путей метаболизма, позволяющих достигнуть один и тот же резуль
тат, до сих пор придавалось слишком мало внимания, хотя это необ
ходимо для объяснения многих явлений,, например, для понимания ме
ханизмов, определяющих норму реакции у растений.

Поливариантность решения задачи в организме обусловлена широ
кими возможностями комбинаторики функционирования различных 
компартментов, существованием пулов и депо, а также трех различаю
щихся по своей значимости групп процессов — передачи генетической 
информации, обеспечения стабильности этой информации и мутирования.

Поливариантность характерна для живого организма, начиная с мо
лекулярного уровня. Речь идет о поливариантности матричных процес

сов (Инге-Вечтомов, 1977), при 
этом подчеркивается, что один из 
универсальных способов обеспече
ния надежности живых систем на 
клеточном уровне связан с неод
нозначностью матричных элемен
тов. Высказывается мнение, что 
элементарными актами, при кото
рых проявляется поливариантность, 
служат реакции включения мономе
ров в биологические полимеры, 
синтезируемые матричным спосо
бом. В случае редупликации и тран
скрипции неоднозначность может 
проявляться при считывании от
дельных нуклеотидов, а в случае 
транскрипции — ка к при считыва
нии отдельных нуклеотидов, так и 
при считывании целых кодонов.

Мат ричный синт ез

Гомогенность

§ редупликации

I
§  т ранскрипции 

т рансляции

Нуклеотиды

Кодоны

„З н а ки  пре
пинан ия  ' '

Рис. 17. Поливариантность матричных 
процессов (по Инге-Вечтомову, 1977).
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Кроме того, при редупликации, транскрипции и трансляции неоднознач
но могут считываться "знаки препинания" (рис. 17).

Неоднозначность репликации лежит в основе поддержания гетеро
генности клеточной популяции, чем обеспечиваются ее преадаптивные 
реакции на изменяющиеся условия. Неоднозначность же транскрип
ции и трансляции при считывании наследственной информации играет 
существенную роль в неспецифических адаптивных реакциях. Для под
держания оптимальной гетерогенности популяции важна взаимосвязь 
проявлений неоднозначности матричных процессов на популяционном 
уровне.

Следует добавить, что стабилизация генетического аппарата обес
печивается репарационными процессами двух типов: это регулярная 
репарация, происходящая в каждом митотическом цикле, и "аварий
ная", индуцируемая на любой стадии митотического цикла при мута
генных воздействиях (Лучник, 1977). Таким образом, генетическая 
гетерогенность популяции на определенном уровне достигается несколь
кими путями.

Изучение процессов самосборки и молекулярного узнавания выя
вило многоуровневый характер процесса, именуемого ликвидацией 
отказов (Гродзинский, Коломиец, 1980). Он проявляется в том, что 
на каждом уровне организации клетки на основе "опознания" специ
фических молекул — ДНК, РНК, полипептидов или надмолекулярных 
образований со стороны соответствующих ферментов происходит от
бор соединений с измененной структурой. Такой многоуровневый ха
рактер ликвидации отказов представляет, по существу, одну из форм 
поливариантного решения задачи, направленного на практическое исклю
чение возникновения мутаций. В том случае, если на этом этапе мутации 
все же сохранились, происходит последовательная элиминация генети
ческих повреждений на следующих уровнях организации (рис. 18) (Ба
тыгин, Питиримова, 1980). Все мутации подвергаются нормализующему 
отбору, однако это не исключает постоянного возникновения и накоп
ления "малых" мутаций, не вступающих в противоречие с исходным 
("д и ким ") типом и обеспечивающих эволюционную пластичность и 
приспособленность популяции к  условиям внешней среды.

Одно из наиболее интересных явлений — поливариантное прохож
дение отдельных этапов развития. Например, известно, что озимые злаки 
могут проходить и завершать яровизацию в состоянии наклюнувшихся 
семян при температуре около 2° С. В природе у вегетирующих растений 
яровизация происходит при более высоких температурах, но в этом 
случае существенную роль начинает играть длина дня (Никифоров, 1974). 
В то же время известны факты, что озимая пшеница, выращиваемая 
при интенсивном освещении и температуре не ниже 15°С, также подвер
гается яровизации (Федоров, 1961; Мошков, 1961), причем это свой
ство сильнее выражено у сортов с более продолжительным периодом 
яровизации. Следовательно, допустимо весьма широкое варьирование 
температуры и освещенности. Это обстоятельство свидетельствует о 
явно приспособительном характере процессов, протекающих при яро
визации.
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Аналогичная картина складывается и в отношении световой стадии. 
Интересны, например, результаты опытов с периллой. Это растение из
вестно ка к  короткодневное, очень чутко реагирующее на незначительное 
увеличение длины дня. В то же время получены данные, показывающие, 
что при определенных условиях перилла способна формировать соцве
тия на длинном дне. Так, задержка роста периллы масличной 0,1%-ным 
раствором гидразида малеиновой кислоты вызывала цветение ее на длин
ном дне (Козлова, Ермолаева, Бацка, 1963). Аналогичный эффект был 
получен при воздействии на растение 7 -лучами (Савин, 1964).

В том и другом случаях исследователи отмечали торможение роста. 
Можно полагать, что при задержке роста растения продолжали накап
ливать продукты обмена, которые необходимы для осуществления про
цесса, известного ка к  фотопериодическая индукция. К отмеченным 
фактам следует добавить результаты, свидетельствующие о возмож
ности зацветания другого короткодневного растения — хризантемы — 
при непрерывном освещении (Володарский, 1957). Приведенные факты 
позволяют констатировать наличие у короткодневных растений несколь
ких путей протекания фотопериодической реакции. Это подтверждается 
и другими данными. Так, в течение ряда лет под руководством Ф. М. К у 
перман (1972, 1978) проводились эксперименты по выращиванию ко 
ротко- и длиннодневных растений в условиях освещения разного спек
трального состава. При оптимальных фотопериодах различий не наблю
далось, однако в крайних условиях южные экотипы лучше развивались 
на синем освещении, а северные формы короткодневных растений — 
на красном. Короткодневные по происхождению виды вообще отзыв
чивее на синее освещение, а длиннодневные (пшеница, ячмень), наобо
рот, развиваются быстрее на красном свете, хотя могут развиваться и 
в условиях синего освещения. Интересно отметить, что пшеницы из Абис
синского центра происхождения, эволюционно сформировавшиеся в 
условиях 1 2 -часового дня, или индийские сорта могут нормально расти 
на широте Ленинграда и даже в Заполярье: на родине они произрастают 
в горных районах, где при высоте стояния солнца порядка 70—80° в 
лучистом потоке велика доля сине-фиолетового излучения и даже уль
трафиолетовых лучей при значительном колебании температуры в те
чение суток. В то же время на широте 60° и более в период вегетации 
имеет место длинный и даже непрерывный день при умеренной темпе
ратуре. Более того, в экспериментах по выращиванию в условиях корот
кого  дня у абиссинских пшениц развитие задерживается в большей сте
пени, чем у образцов северного происхождения (Разумов, 1954). Эти 
факты свидетельствуют о поливариантности метаболических процессов 
на световой стадии, о большом разнообразии механизмов, обеспечиваю
щих развитие растений.

Поливариантность хорошо прослеживается и при анализе причин ус
тойчивости растений к  неблагоприятным факторам среды. Сравнивая 
образцы с одинаковыми результатами перезимовки, например, можно 
видеть, что в процессе закаливания они характеризуются разным со
держанием запасных веществ, интенсивностью фотосинтеза, дыхания
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и активностью ферментов, а также скоростью накопления биомассы 
(Пузакова, Батыгин, 1981). Разумеется, в эксперименте условия задают
ся, однако вполне правомочно допустить, что и в естественных условиях 
у тех или иных особей закаливание будет осуществляться по одному из 
описанных путей. Таким образом, в пределах популяции можно наблю
дать некое распределение особей по механизму закаливания. По-види
мому, генотип обеспечивает самые разнообразные сочетания обменных 
процессов, приводящие к  одному и тому же результату, что вполне прав
доподобно, если учесть генетическую гетерогенность особей, входящих 
в состав популяции. Подобная метаболическая поливариантность лежит 
в основе пластичности сорта и широты нормы реакции.

ТОТИПОТЕНТНОСТЬ РАСТИТЕЛЬНЫХ ТКАН ЕЙ

Обращает на себя внимание широко распространенная у растений спо
собность специализированных тканей и клеток давать начало новому 
организму. Такое свойство, получившее название тотипотентности, ши
роко используется для решения практических задач и в фундаментальных 
исследованиях. Здесь нет необходимости подробно излагать данные 
многочисленных исследований этого явления в культурах клеток и тка
ней in vitro, поскольку им, так же ка к  истории вопроса, посвящены от
дельные монографии (Бутенко, 1964). Однако, несомненно, культура 
in vitro позволила исследователям обнаружить значительно больше, чем 
можно наблюдать в естественных условиях. В среде обитания растения 
эволюционно сложившийся набор средств реализации потенциальных 
возможностей ограничен и не выходит за пределы какого-то стандарта. 
Только в крайних условиях можно выявить нечто, описываемое как 
отклонение от нормы (например, морфозы или тераты), поэтому экспе
риментальные подходы в этом смысле весьма перспективны (рис. 19).

Нас интересуют факты тотипотентности, иллюстрирующие обеспе
чение стабильности особи ка к  системы.

Частичная или полная дерепрессия кода, лежащая в основе тоти
потентности, встречается в природе не так уж  редко. Примеры этого — 
регенерация целого растения из листа у бегонии или из отрезка корня 
у одуванчика, развитие корней на черенках; морфологические превра
щения: формирование у белой лилии лепестков из тычинок или пыль
ников на лепестках, у злаков — колосьев II порядка вместо колосков, 
у многих видов цветковых — махровость. Нуцеллярная эмбриония, 
когда индуцируется образование зародыша из специализированных кле-
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ток, тоже иллюстрирует тотилотентность. Несомненно, сюда же следует 
отнести процессы репопуляции, когда активизируются клетки, находя
щиеся в глубоком покое. Очевидно, тотилотентность растительных кле
ток и тканей — один из важных элементов надежности особи в э к 
стремальных условиях. Интересно и то обстоятельство, что in vitro  выяв
ляется значительно более широкий круг потенций, чем в естественных 
условиях, и можно только удивляться, каким образом эта способность 
в скрытом виде сохранилась в ходе естественного отбора.

СИСТЕМЫ НАДЕЖНОСТИ В ОНТО ГЕНЕЗЕ ВЫСШИХ РАСТЕНИЙ

Переходя собственно к  обсуждению систем надежности примени
тельно к  онтогенезу, еще раз напомним те его особенности, которые 
необходимо при этом учитывать: он связан с изменением соотношения 
процессов в метаболизме, дерепрессией отдельных участков кода, сме
ной морфогенетических процессов; отмечается наличие переломных 
моментов органогенеза побега и растения в целом, а также чередование 
асинхронности функционирования клеток в апикальной меристеме с 
временной синхронизацией. Синхронизация, даже быстро завершающая
ся, является противоположностью гетерогенности и резко сужает вос
становительные возможности организма, чем, вероятно, и объясняется 
повышение чувствительности к  действию разнообразных факторов в 
эти периоды.

В онтогенезе можно вычленить ряд фаз, различающихся по уровням 
систем обеспечения (рис. 20 ). Например, в период образования зиготы 
вплоть до окончательного формирования семени основные защитные 
функции выполняет материнский организм, в период прорастания — 
эндосперм или семядоли. Механизм двойного оплодотворения генети
чески обеспечивает соответствие между зародышем и требуемым для 
его развития сбалансированным запасом питательных веществ. Насколько 
велика стабилизирующая роль эндосперма (или семядолей), показы
вают эксперименты по выращиванию отделенных зародышей: в этом 
случае резко возрастает изменчивость, выходящая за пределы сорта и 
разновидности.

После прорастания функции генетической и физиологической ста
билизации переходят к  зародышевым листьям. Следует подчеркнуть, 
что у злаков эти листья закладываются еще на стадии материнского 
организма. В период функционирования зародышевых листьев закла
дываются побеги II порядка и листья на побегах. При переходе к  ауто- 
трофному образу жизни именно эти листья осуществляют режим ста
билизации. Каждый лист в побеге выполняет свою функцию, однако в 
случае потери листа его функции берет на себя следующий лист. В целом 
функция листового аппарата, ка к  и прицветников, направлена на обес
печение потомства.

Что касается гетерогенности (разнокачественности), то ее нельзя 
рассматривать только в пределах онтогенеза: жизнь особи необходимо 
изучать на фоне популяции. Любая выборка семян будет представлена
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экземплярами, различающимися между собой не только размерами 
или химическим составом. Семена прорастают неодновременно, с раз
ной скоростью накопления биомассы. Даже одновременно проросшие 
семена дают растения разной жизнеспособности Это характерно для 
культурных злаков, а среди семян клевера, например, есть быстро про
растающие, в то время ка к  другие приобретают способность прорастать 
спустя много лет. В пределах особи гетерогенность достигается в ре
зультате разновременного заложения побегов, и ка к  следствие, — соц
ветий, колосков и цветков. Кроме сроков заложения, большое значение 
имеет место формирования того или иного элемента, включая макро- 
и микроспоры. Следует отметить, что формирование последних также 
разобщено во времени и пространстве. Наконец, одним из способов 
создания гетерогенности является варьирование времени опыления и 
оплодотворения, изменение расположения цветков в соцветии, что при
водит к  разнокачественности семян. Всевозможные типы дублирования 
(избыточности, резервы) представлены в онтогенезе весьма широко. 
Во-первых, число посеянных на площади семян значительно больше, чем 
полученных растений. В пределах особи дублирующими оказываются 
побеги. Насколько эффективен механизм побегообразования, можно 
видеть на примере повреждения центральных конусов нарастания личин
ками шведской мухи. Замещающие побеги второго порядка развивают
ся настолько быстро, что их можно принять за главный побег. В колосе 
так же, ка к  и в колосках, всегда закладывается значительно больше 
элементов, чем полностью формируется. Например, даже у пшеницы 
однозернянки (7r. топососсит L.) в колоске закладывается до вось
ми цветков, полностью же развивается один, редко два. При всей "э ко 
номности" природы у растений образуется, ка к  правило, обилие пыльцы 
(даже у самоопылителей), что обеспечивает не только большую вероят
ность, но и селективность оплодотворения. Наконец, на растении всегда 
формируется больше семян, чем требуется для нормального травостоя 
(количество растений на площади, необходимое для удержания террито
рии видом).

Любопытны факты наличия апикального доминирования и смены 
его многовершинностью в онтогенезе. Отчетливо выраженное апикаль
ное доминирование в норме наблюдается при прорастании и в начале онто
генеза. Как только апекс главного побега начинает преобразовываться 
в соцветие, идут в рост побеги второго порядка. При формировании 
колоса заложение колосков всегда опережает рост верхушки, которая 
дегенерирует. Так происходит у видов с моноподиальным ветвлением, 
но еще в большей степени это свойственно видам с симподиальным вет
влением. Высказывают предположение, что симподий является явно 
прогрессивной ступенью эволюции. Нетрудно заметить, что описанный 
механизм целиком направлен на создание дубликации и, ка к  следствие, — 
на обеспечение гетерогенности структур.

Особо следует отметить наличие депо метаболитов. В онтогенезе 
наблюдается чередование замедленного и интенсивного протекания об
менных процессов в конусах нарастания, что связано с органообразова
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нием. Растения способны создавать и накапливать избыток метаболитов, 
который в случае необходимости весьма быстро мобилизуется и тран
спортируется в конусы нарастания. Накопление метаболитов в зави
симости от фазы развития растений происходит в узлах кущения, старых 
листьях и стеблях, а также в эндосперме и семядолях. Наблюдения пока
зывают, что в полевых условиях содержание веществ колеблется в он
тогенезе незначительно, а при выращивании растений в фитотроне можно 
зафиксировать четко выраженные максимумы. В последнем случае кон
тролируемый режим провоцирует синтез лишь необходимого количества 
веществ в зависимости от потребностей. В полевых условиях на фоне 
колебаний температуры, освещенности и водообеспечения растение, 
накапливая избыток метаболитов, ка к  бы "страхует" себя от всевоз
можных неожиданностей.

Отмечается чередование асинхронности с синхронизацией жизне
деятельности клеток в конусе нарастания. В момент кратковременной 
синхронизации меристема весьма чувствительна к  стрессу. Если бы по
беги формировались в одно и то же время, то в случае неожиданно сло
жившейся неблагоприятной ситуации погибла бы вся популяция. Этого 
не происходит благодаря гетерогенности, резервированию и депониро
ванию метаболитов, которые имеют место в онтогенезе.

Важную роль в обеспечении надежности системы играют отказы. 
Отказ и последующее выключение отказавшего элемента на более низ
ком уровне иерархии биосистемы имеют важное значение для осущест
вления гомеостаза на более высоком уровне. Эти процессы протекают 
по принципу "все или ничего". Например, в случае возникновения ошибок 
на уровне генетического кода они могут быть или репарированы или 
доведены ферментами до формирования аберраций. В последнем слу
чае клетка, естественно, элиминируется. Такой отбор на клеточном 
уровне способствует поддержанию генетической и физиологической 
чистоты ткани, а в дальнейшем — популяции. Если число аберрантных 
клеток становится критическим, выключается вся меристема апекса, 
побег погибает, но такой отказ способствует поддержанию нормы. Сле
довательно, то, что на данном уровне организации может быть расценено 
как потеря надежности, на более высоком уровне биоиерархии прояв
ляется как высокая степень надежности.

В заключение необходимо отметить, что все указанные механизмы 
широко представлены у диких форм растений. Человек в процессе се
лекции лишил растения многих преимуществ, которыми наделила их 
природа. В растениеводстве ценятся дружно прорастающие семена, друж
но протекающее кущение, одинаково развитые соцветия и семена, оди
наковый химический состав семян и плодов, прочная неполегающая 
соломина. Более того, у таких "максимальных рецессивов" проводится 
сортировка семян и клубней по размерам и массе. При использовании 
в селекции высокого агрофона стихийно отбирают формы, не приспо
собленные к  "пои ску" питательных веществ в почве; вместе с нежела
тельными или нейтральными с точки зрения хозяйственной ценности 
свойствами может теряться сцепленная с ними устойчивость. Все это
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приводит к  тому, что многие культурные сорта практически не могут 
произрастать без помощи человека. Человек готовит им питательную 
среду, выбирает сроки посева и районы возделывания, ведет борьбу 
с видами-антагонистами, вредителями и болезнями, обеспечивает влагой 
и даже обмолачивает. Без обмолота растения не могут рассеять семена 
из-под прочных чешуй или створок плода. Следовательно, соблюдекГие 
агротехнических норм и требований становится одним из уровней систе
мы обеспечения надежности культурых растений.

ХАРАКТЕР РЕАКЦИИ РАСТЕНИЙ 
НА ВОЗДЕЙСТВИЕ ВНЕШНИХ ФАКТОРОВ

В конечном счете ту или иную продуктивность или скорость раз
вития можно рассматривать ка к  интегральную реакцию на воздействие 
внешних условий. Вместе с тем в системе "организм — среда" условия 
нельзя признать ведущим фактором хотя бы потому, что характер реак
ции организма на один и тот же фактор будет определяться его гено
типической и онтогенетической спецификой.

Строго говоря, при исследовании реакции необходимо учитывать 
три обстоятельства: состояние объекта, режим действия фактора (или 
факторов) и условия после воздействия. Важно также ясно представ
лять биологическую значимость показателя, по которму оценивается 
реакция, его место в иерархии биосистемы. В противном случае можно 
составить ложное представление о значимости полученных результатов.

ПРОЦЕССЫ УСТОЙЧИВЫЕ И ЛАБИЛЬНЫЕ

Как уже отмечалось, в организме четко прослеживаются две группы 
процессов: передача генетической информации и "защита" этой инфор
мации. Конъюгация гамет — это момент целевой передачи и сохранения 
информации, затем происходит реализация этой информации, когда 
функционально геном служит средством накопления биомассы и мета
болитов, которые, в свою очередь, необходимы для реализации следую
щего этапа развития — передачи и сохранения генетического фонда. Та
ким образом, имеет место цикличность целевого функционирования 
генома. Отсюда различие в устойчивости протекающих на этих этапах 
процессов. Матричные процессы передачи генетической информации 
достаточно стабильны, какие-либо отклонения находятся под жестким 
контрюлем системы. Все другие процессы — фотосинтез, биосинтез, энер
гетические и т. д., особенно, если речь идет о приспособительных реак
циях, — весьма лабильны, чем и обеспечивается физиологический гомео
стаз биосистемы, а через него и генетическая стабильность.

Необходимо уточнить, что о стабильности одних рассмотренных 
процессов и повышенной лабильности (вариабельности) других обычно 
судят по результирующим эффектам. На самом же деле в том и дру
гом случае имеет место стохастичность протекания отдельных актов 
в последовательной цепи событий с большим числом вариантов решения
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задачи и отказов. Различие состоит лишь в том, что в случае генетичес
кой детерминации признаков и свойств контроль более жесткий (прин
цип "все или ничего” ) , а метаболические процессы, по существу, являют
ся фенотипическими, в данном случае связи значительно менее жесткие 
и допускают большую, чем в случае генетических событий, поливариан
тность решений задачи. Если вариабельность разнообразных обменных 
процессов достигнет такого уровня, когда будет исключена сама воз
можность формирования организма с гармоничностью, обеспечиваю
щей выполнение основных функций индивидуума, то возможны два 
варианта: или гибель, или изменение с выходом за пределы нормы реак
ции дикого типа. В том и другом случае речь идет о возможности вы
полнения генетических программ. Таким образом, мы встречаемся с 
последовательной сменой степени жесткости контроля на разных уров
нях системы: при передаче генетической информации — это строгий, при 
ее реализации в форме метаболизма — ослабленный, при формировании 
организма ка к  носителя морфологических и генетических потенций ви
да — опять жесткий контроль.

Вариабельность обменных процессов выглядит ка к  некая система 
обеспечения стабильности воспроизводства генетической программы 
в онтогенезе и, естественно, в ряду поколений. Степень поливариантнос
ти решения задачи на уровне метаболических процессов обеспечивает 
широту нормы реакции, о которой принято судить по стабильности про
дуктивности при большом разнообразии складывающихся условий среды. 
Биомасса в ту или иную фазу развития или же количество образовав
шихся семян (зачатков) служит интегральным показателем отсутствия 
сколь-либо значительных отклонений от гармоничного протекания об
менных процессов.

СПЕЦИФИЧНОСТЬ И УНИВЕРСАЛЬНОСТЬ РЕАКЦИИ РАСТЕНИЙ 
НА ДЕЙСТВИЕ ФАКТОРОВ РАЗНОЙ ПРИРОДЫ

Длительное время в литературе по физиологии растений господ
ствовало мнение о специфическом характере устойчивости растений 
к  неблагоприятным условиям. В то же время сравнительное изучение 
реакции живого на действие разнообразных факторов четко свидетель
ствовало о неспецифичности адаптационных изменений (Насонов, Алек
сандров, 1940). Справедливость выводов о неспецифичности реакции 
растений подтверждается данными, свидетельствующими о том, что 
воздействие одним фактором вызывает повышение устойчивости к  дру
гим.

Сопоставление результатов многолетних экспериментов позволило 
констатировать однотипность реакции растений на стрессовые условия 
(Удовенко, 1973; 1979). При этом подчеркивается, что у разных сортов 
и видов растений изменения физиологических функций в ответ на оди
наковое стрессовое воздействие качественно сходны, но количественно 
различаются. То же самое имеет место в реакции одних и тех же видов 
растений на разные типы стрессов (табл. 4 ). Иными словами, у сорта
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4. Изменение физиологических параметров у растений 
в условиях стрессов (по Удовенко, 1979)

Параметр

Характер изменения параметров в условиях

засухи засоления вы сокой
температуры

низкой
температуры

Концентрация ионов в Растет Растет Растет Растет
тканях

А ктивность воды в клет Резко сни Резко сни Резко сни Резко сни
ке жается жается жается жается

Осмотический потенциал Растет Растет Растет Растет
кл еток 

Водоудерживающая спо
собность 

Водный дефицит 
Проницаемость прото

плазмы 
Интенсивность транспи

рации
Эффективность транспи

рации
Энергоэффект дыхания 
Интенсивность дыхания 
Фотофосфорилирование 
Стабилизация ядерной 

Д Н К
Функциональная актив

ность Д Н К  
Концентрация пролина 
Содержание водораство

римы х белков 
Синтетические реакции

Поглощение ирнов ко р 
нями 

Транспорт веществ 
Концентрация пигментов

Давление клеток

Растяжение кл еток 
Число плодоэлементов 
Старение органов 
Биологический урожай

Резко сни
жается 

То же

Растет
Снижается
Растет

Снижается

Растет

Подавле
ны

Резко сни
жена 

Тормозит
ся

Подавлено
Снижено
Ускорено
Понижен

Резко сни
жается 

То же

Растет
Снижается
Растет

Снижается

Растет

Подавле
ны

Резко сни
жена 

Тормозит
ся

Подавлено
Снижено
Ускорено
Понижен

Резко сни
жается

Резко сни- Резко сни
женожено

Растет

Снижается

Растет

Подавле
ны

Снижается
Растет

Снижается

Подавле
ны

Резко сни- Резко сни
жена жена

Подавлено —
Снижено Снижено
Ускорено —
Понижен Понижен

с низкой устойчивостью при стрессе происходят те же изменения, что 
и у устойчивого; различие заключается лишь в величине допустимой 
стрессовой нагрузки для первого по сравнению со вторым.

При стабильном и длительном экстремальном воздействии выде
ляется несколько фаз развития реакции (Удовенко, 1979) (рис. 21).

Для первой фазы (фаза раздражения) характерно быстрое и резкое 
отклонение наблюдаемых параметров от нормы в колебательном ре
жиме. Такой эффект наблюдается через несколько минут после начала
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Рис. 21. Общая схема фазовых изменений метаболизма растений в условиях стресса (по Удовенко, 1979).



стрессового воздействия и продолжается в течение десятков минут. 
Вторая фаза длится несколько суток и характеризуется подавлением 
синтетических процессов и дискоординацией разных звеньев метабо
лизма. При достаточно сильной напряженности стресса дискоординация 
усиливается и растение погибает. Если экстремальный фактор не дости
гает летальных значений, то через некоторое время начинается норма
лизация обменных процессов — наступает фаза адаптации. При длитель
ном воздействии экстремальных условий интенсивность метаболизма 
сохраняется на уровне фазы повреждения, хотя четко прослеживается 
снижение гидролитической и катаболической активности.

Описанная фазовость выявляется лишь при резком, стабильном 
по уровню и постоянном (или достаточно длительном) действии экстре
мального фактора. При постепенном нарастании воздействия ампли
туды изменений разных процессов сдвигаются во времени, накладывают
ся друг на друга, что затрудняет четкое вычленение фаз. В случае непро
должительного действия стресса в организме включаются многочислен
ные механизмы репарации. В зависимости от степени повреждения эффек
тивность их может быть различной, что в конечном счете отразится на 
накоплении биомассы и семенной продуктивности.

Любопытно, что при воздействии на растения какими-либо физи
ческими и химическими факторами в дозах, которые не встречаются 
в природе, наблюдается картина, сходная с описанной выше фазовостью 
реакций на природные стрессы (Батыгин, Потапова, Кортава, Алиев,
1978). Известные трудности при сравнении заключаются в том, что дей
ствию указанных факторов растения, ка к  правило, подвергаются в те
чение ограниченного времени, после чего их помещают в оптимальные 
условия. Это обеспечивает развертывание репарационных систем, и кар
тина динамики реакции становится расплывчатой. С подобным воздей
ствием в какой-то степени можно сравнить резкий перепад температу
ры. В остальных случаях природные факторы характеризуются посте
пенным нарастанием интенсивности с последующим выходом на ста
ционарный режим. Для того чтобы все же сопоставить характер реакции 
растительных объектов на стрессы, по нашему мнению, целесообразно 
объединить наиболее типичные явления в девять групп (табл. 5 ). Боль
шинство показателей касается случаев, когда использовались неболь
шие дозы воздействий, перечисленных в таблице.

В результате сравнительного анализа растительных объектов по 
ряду обобщенных биологических тестов можно отметить сходство эф
фектов при действии разнообразных физических и химических фак
торов. Разница в степени воздействия определяется проникающей спо
собностью, количеством оставляемой в объеме энергии, быстротой де
зактивации агента и т. п. Данные таблицы подтверждают универсаль
ность реакции растений; этот термин представляется нам более удачным 
по сравнению с понятием "неспецифичность".

Явление универсальности реакции в биологии не является исклю
чительным. Достаточно вспомнить об универсальности кода, строения 
мембран, состава аминокислот и сахаров и т. п. Однако нет никаких
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5. Реакции растительных объектов на действие различных физических и хим ических агентов 
по ряду обобщенных биологических показателей

Показатель

Воздействующий агент

7-И уль- им ко- нейт про у с ко  Электромагнитные поля ульт дега- регу гер естес хими ретар
рент- тра- пуль гер- ро то рен ра зиро- лято бици твен чес дан

ге- фио- сный рент- ны ны ные пос пере высо- ко  маг зв у к ван- ры ды ные кие ты
но ас- лето- кон- ное элек тоян мен ко- рон нит ная мета- сти мута
кие вое цент- излу тро ный ный час- ный ное вода бо- муля гены

лучи излу риро- че ны то к то к тот- раз поле лиз- торы
че ван- ние 50 Гц ный ряд ма роста
ние ный то к

свет

А ктивация рос
товы х процес
сов (темпы 
клеточного де
ления, накопле
ние сухого ве
щества и т. п.) 
Изменение фи
зико-химичес
ко го  состояния 
клетки  (прони
цаемость, вяз
кость, pH и т.п.) 
Изменение 
энергетики (ды
хание, окисли- 
тельно-восста-



+

+ + + + +

+ + + + + + + + + +

+ + +

+ + + + +



новительные 
процессы и 
т. п)
Усиление фото
синтеза
А ктивация ме
таболизма (ну
клеиновые ки с 
лоты , белки, 
ам инокислоты , 
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СпеЦре̂ қцииСть' ynuBpeq™uu°Cm оснований отвергать наличие спе- 
ф акт ор / ♦  ♦  ♦ ________+ ____________ цифичности взаимодействия фак-
Ф акт ор2- О динаковый
Ф акт ор 5 ------------ + ______________________________лрсрект

тора с веществом на определен-
a i + ----- .—— Эффект ных уровнях организации. Такая
.................... / у /  специфичность обнаруживается в

Фактора* + начале фазы повреждения, однако
почти одновременно проявляют-

"  ' ,нивврсаль- c r  многочисленные неслецифиче- ность устойчивости растительного ор-
ганизма при действии стрессовых фак- ские изменения, функциональная 
торов: значимость которых сразу же

-  звенья В цепи метаболических становится решающей по сравне- 
процессов, чувствительные к воздей- нию со специфическими измене- 
ствию; -  процессы, на которые ниями (Удовенко 1979). Соотно- 
агент не влияет. шение специфичности и универ

сальности в реакциях устойчивости 
иллюстрирует рисунок 22. Каждый из факторов взаимодействует с соот
ветствующими элементами субклеточной структуры (специфичность), 
однако независимо от расположения зоны поражения клетка ка к  систе
ма будет выведена из нормального режима. Реакция, таким образом, 
происходит на уровне клетки по принципу "все или ничего" (универ
сальность) .

Сопоставление различных показателей свидетельствует, с одной 
стороны, о сопряженности обменных и ростовых процессов, с другой, — 
о возможности предсказывать характер реакции без прямых экспери
ментов путем сравнения течения процессов при действии разных фак
торов, пользуясь правилом большой аналогии, принятым в логике.

Особый интерес представляет явление повышения устойчивости 
растений к  стрессам вообще под действием какого-либо одного агента. 
В принципе такое положение свидетельствует о вероятной корреляции 
между устойчивостью к различным экстремальным факторам, которую, 
однако, не выявили при изучении около 20 ООО сортов культурных рас
тений из мировой коллекции (Удовенко, 1979). По-видимому, связь 
следует искать в пределах одной экологической группы. Нам удалось, 
используя именно такой подход, установить корреляцию между засу
хоустойчивостью и радиоустойчивостью (г = 1 ,0 ), а также между мо
розостойкостью и радиоустойчивостью (г = 1,0) пшеницы (Преображен
ская, Батыгин, 1981).

УСТОЙЧИВОСТЬ К СТРЕССУ В ОНТОГЕНЕЗЕ

Некоторые понятия, связанные с изучением реакции 
растений на стресс

При изучении реакции растений на действие какого-либо фактора, 
очевидно, необходимо различать чувствительность и устойчивость орга
низма ка к  системы. Чувствительность — это урове’нь физиологического 
порога, ниже которого система не реагирует на изменение фактора в
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конкретных условиях, устойчивость — способность сохранять без из
менения определенный показатель (ростовой — биомассу — или про
дуктивный — урожай семян или число зачатков) при увеличении дозы 
агента. В последнем случае речь может идти о мобилизации всех меха
низмов, связанных с восстановлением (запуск резервов, шунтирование 
и т. п .) . Понятие нормы реакции, то есть количественного выражения 
соответствия пороговых условий генотипу, определяемое по заданному 
признаку, применяют при сравнении реакции различных генотипов или 
при изучении однофакторной зависимости, например зависимости ин
тенсивности фотосинтеза от температуры и т. п. Стабильность характе
ризуется широтой нормы реакции — количественным выражением сте
пени проявления признака в интервалах условий среды. Формы, отли
чающиеся значительной широтой нормы реакции, можно рассматривать 
как устойчивые; широта нормы реакции коррелирует с размерами аре
ала.

Обычно о норме реакции судят на основании анализа поведения 
совокупности особей, оперируя средними величинами, что связано с 
невозможностью поместить одну и ту же особь в разные условия. Говоря 
о норме реакции особи, мы встречаемся не только с ограничениями соот
ветствия в системе "генотип — среда", но и с ограничениями, связан
ными с детерминацией. В последнем случае степень реализации генети
ческой программы в зависимости от "комфортности" условий на пре
дыдущем этапе будет ограничивать реализацию потенций на последую
щем даже при наличии необходимых условий. Можно представить, 
что существуют границы условий среды, нарушение которых влечет 
за собой повреждение или даже гибель организма, то есть они зафикси
рованы генетически.

Изменение нормы реакции в онтогенезе можно представить систе
мой конусов, основание которых дает представление о широте возмож
ностей генетических потенций на последующем этапе онтогенеза. В таком 
случае вершина конуса — это состояние объекта на очередном этапе раз- 

X-------------^ . / 4

Рис. 23. Модель сочетания явлений 
детерминации, поливариантности процес
сов развития и широты нормы реак
ции в онтогенезе:

А  — изменение нормы реакции; Б — 
реализация потенций, описанная кривой 
с одним м аксим ум ом ; В — точка кри 
вой к а к  отражение средней с ош ибкой 
и коэффициентом вариации; Г  — за
висимость реализации потенций от двух 
факторов ка к  поверхность о ткл и ка ; 
И, — И 5 — инициали.

В плоскости  
а - а .
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Рис. 24. Определение устойчивости (Ля
пунов, 1950).

1—3 — соответственно площади раз
личных отклонений от а.

вития системы, которое, с одной стороны, определяется специфическими 
для этого этапа процессами, а с другой, — детерминирует процессы, реа
лизуемые на следующем этапе (рис. 23).

В зависимости от условий равные возможности генотипа реализуют
ся по-разному. Неполная реализация может быть изображена конусами 
меньших размеров. Зависимость реализации потенций от внешних фак
торов описывается кривой с одним максимумом (рис. 23), каждая точ
ка которой соответствует некоторой средней величине со своей ошибкой 
и своим коэффициентом вариации (рис. 23). Зависимость от двух фак
торов ограничивается поверхностью отклика также с одним максиму
мом (рис. 23). Можно полагать, что привлечение большого числа пере
менных мало повлияет на форму графика, поскольку характер процесса 
лимитируют факторы, находящиеся в минимуме или пессимуме.

Говоря об устойчивости растения ка к  системы, вспомним опреде
ление устойчивости применительно к  состоянию равновесия, сформу
лированное А. М. Ляпуновым (1950). На рисунке 24 приведена область 
е допустимых отклонений от неподвижной точки а в фазовом простран
стве х 1# х 2. Равновесие устойчиво, если какие-либо отклонения от а не 
выходят за пределы области е. В нашем случае любые площади в пре
делах области е будут основаниями конусов на рисунке 23. Нетрудно 
заметить, что мы должны оперировать понятиями экспрессивности и 
пенетрантности, коль скоро речь идет о степени выраженности изучаемо
го признака или свойства в границах, определяемых наличием или от
сутствием необходимых факторов среды.

Была предпринята попытка описать некую общую границу нормы 
реакции для совокупности особей на конкретном этапе развития при 
допущении, что в общем случае индивидуальная продуктивность рас
тений является вариабельным признаком и характеризует однородность 
популяции, и несходство между отдельными особями, выращенными в 
одинаковых условиях, еще не указывает на различную реакцию расти
тельного организма. Зависимость площади листьев от температуры и 
интенсивности света, которую изучали авторы этой работы, описыва
лась поверхностью отклика, имеющей форму конуса (Усьяров, Селиц- 
кая, 1982).

Перечисленные понятия в основном используются при характерис
тике сорта, то есть большой совокупности особей. Однако необходимо
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иметь в виду, что генетической программой "вообще”  обладает именно 
сорт, а у отдельных особей она варьирует по разным причинам. Поэтому 
описывать поведение особи часто приходится некими средними величи
нами, при этом всегда возникает вопрос о репрезентативности выборки. 
Более информативен анализ распределения особей с той или иной сте
пенью проявления реакции. Существует еще один способ выражения 
устойчивости — как доли погибших организмов относительно введен
ных в эксперимент, который применяется, например, для оценки моро
зостойкости или радиоустойчивости. Такой показатель, очевидно, скорее 
характеризует состав популяции, чем реакцию особи, а точнее -  зависи
мость реакции популяции от некоторой средней характеристики состав
ляющих ее особей.

Пока, учитывая современные теоретические представления по это
му вопросу и экспериментальные возможности, разумнее говорить о 
широте нормы реакции популяции или сорта в целом. Тем не менее, 
опираясь на усредненные показатели (средняя по выборке), мы судим 
с определенными допусками о широте нормы реакции представителей 
популяции, то есть особей.

При изучении реакции растения на стресс необходимо иметь в виду 
три обстоятельства: состояние объекта, режим воздействия и условия 
после воздействия.

Характер реакции объекта прежде всего зависит от его состояния. 
Состояние объекта в конечном счете определяется условиями выращи
вания и генетическим потенциалом. На примере выборки данного сор
та это состояние, точнее степень реализации генетической программы, 
может быть описано как качество сформировавшихся семян или рас
тений в данную фазу. Для простоты этот результат взаимодействия ге
нотипа и среды можно определить по такому интегральному тесту, как 
накопление биомассы. Более детальное рассмотрение включает оценку 
наличия структурных и метаболических резервов, степени сбалансирован
ности деятельности ферментов, физико-химического состояния клетки 
и т. п. Иными словами, состояние объекта характеризуется состоянием 
его элементов и процессов и имеет достаточно четкую градацию.

В процессе индивидуального развития состояние объекта меняется. 
Каждому этапу свойственны процессы, имеющие главенствующее зна
чение, и определенное соотношение остальных, то есть фоновых про
цессов. Это приводит к  появлению критических периодов по какому- 
либо фактору. Степень "критичности" определяется опять же по тако
му интегральному показателю, ка к  накопление биомассы или урожай 
семян.

Режим воздействия имеет большое значение в силу ряда причин. 
Во-первых, в разряд стрессовых попадают факторы, необходимые для 
жизнедеятельности (температура, свет, влажность, элементы минераль
ного питания и т. п .) , в случае превышения значений, допускаемых фи
зиологической нормой системы. Во-вторых, следует помнить, что выход 
за пределы нормы может произойти внезапно (например, перепад тем
пературы) или постепенно, что бывает чаще, но особенно остро сказать
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ся в соответствующий критический период. Например, недостаток бора, 
заданный с начала вегетации, проявится в период спорогенеза.

В природе чаще встречаются именно такие ситуации, когда лимити
рующий фактор действует непрерывно (холодная погода, недостаток 
азота, кислотность и т. п .) , но особенно остро дает о себе знать в кри
тический период. Обычно ликвидация лимитирующего фактора позво
ляет исключить ситуацию, грозящую снижением урожая. Гораздо опас
нее резкая смена напряженности фактора: резкое похолодание (вплоть 
до заморозков), резкое снижение влажности воздуха (суховей), резкое 
увеличение количества осадков со снижением температуры и т. п. В та
ком случае эффект действия целиком определяется состоянием объек
та и быстротой смены фактора. Прюисходящие при этом процессы легко 
моделируются на примере действия 7 -излучения.

Постоянный дефицит по какому-либо фактору формирует опре
деленное состояние объекта. При этом стресс по другому фактору приоб
ретает иное значение, и приходится говорить о зависимости реакции от 
состояния, созданного дефицитом какого-либо элемента, и напряжен
ности (режима) фактора, вызывающего стресс.

В связи с обсуждением вопроса о роли режима следует вспомнить, 
что при кратковременном, но сильном воздействии, например 7 -облу
чении, эффект наблюдается на протяжении двух этапов органогенеза.

Другой важный момент касается последовательного действия двух 
стрессовых факторов. Достаточно распространенная картина, когда 
после непогоды проводят обработку гербицидами или подкормки и 
т. п. Это, если учитывать универсальность реакции, в значительной сте
пени усложняет оценку ее характера: второй фактор может действо
вать в фазу повреждения первым или в фазу адаптации. Естественно, 
в этих случаях суммарный эффект будет разным.

Известен закон количества раздражения (Либберт, 1976) : эффект 
раздражения (/?) есть функция количества раздражения, то есть произ
ведения интенсивности раздражения (/') на его продолжительность 
(t) : R = f ( i-  t ) . Уменьшение интенсивности раздражения может компен
сироваться удлинением срока воздействия и наоборот. Этот закон при
меним для подпороговых значений воздействия. Количество раздражения 
отражает количество энергии, необходимое для того, чтобы привести 
в действие пусковой механизм реакции. Вне этих границ данный закон 
приложим лишь в ограниченной степени, потому что раздражение со 
временем может вызвать закаливание и повысить порог реакции 
(снижение чувствительности) илй же, коль скоро система функционирует, 
привести к  расходу резервов (истощение).

Условиями после воздействия определяются либо восстановление 
после поражения (если оно было), либо усиление эффекта предыдущего 
фактора за счет дополнения последующим.

Обсуждаемый вопрос имеет важное значение, так ка к  быстрое изме
нение условий (например, улучшение погоды) будет действовать как 
стресс. Вообще при любой резкой смене напряженности фактора, кото
рый в определенный период формирует состояние объекта, он начинает
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играть роль стрессора. При постепенном изменении размерности фак
тора состояние организма также постепенно изменяется (адаптация). 
Если фактор изменяется с определенной периодичностью, то организм 
адаптируется к  таким условиям, и в этом случае эффект отличается от 
обычных последствий резкого перепада условий.

Изменение реакции растений на внешние условия 
в онтогенезе

Многочисленные наблюдения и эксперименты позволили сделать 
вывод, что реакции растений на действие факторов среды неодинаковы 
на разных этапах органогенеза (Куперман, 1977). П. И. Броунов (1951) 
первым сформулировал положение о критических периодах в онтоге
незе сельскохозяйственных растений. Его работы стимулировали мно
гочисленные исследования реакции растений на действие температур
ного и водного факторов, которые позволили не только подтвердить 
существование соответствующих критических периодов, но и устано
вить различия между культурами и сортами по этому признаку (Заблу- 
да, 1948; Сказкин, 1971). Обычно реакцию оценивают снижением урожая 
биомассы и семян, фиксируя изменения в структуре растений (урожая). 
Следует подчеркнуть, что анализ результатов в конце вегетационного 
периода все же в большей степени свидетельствует об устойчивости (об 
эффективности восстановительных систем), нежели о чувствительности 
(отзывчивости) растений.

Неоднозначность реакции на один и то же фактор в онтогенезе по
будила изучить отношение растений к  содержанию элементов минераль
ного питания: методика переноса растений в водной культуре на пита
тельные среды с контролируемым составом позволяет вычленить периоды 
повышенной чувствительности к  дефициту ряда элементов (критические 
периоды).

В то же время методом подвижной шкалы (Авдонин, 1954) удалось 
не только подтвердить наличие критических периодов, но и выявить 
периоды так называемой максимальной эффективности, когда внесе
ние подкормок дает наилучший результат. Важно отметить, что для эле
ментов минерального питания критические периоды и периоды макси
мальной эффективности в онтогенезе не совпадают по времени. Это 
обстоятельство несколько настораживало, поскольку для температур
ного фактора и водного режима оба периода совпадают, и усугублялось 
тем, что к  этому времени было четко сформулировано положение о 
равнозначности света, тепла, воды и питания в жизни растений (Вильямс, 
1947).

Впоследствии показали, что, несмотря на равноценность этих фак
торов, механизм их использования растением и, следовательно, отноше
ние к  ним, различаются. При более детальном рассмотрении стали оче
видны и различия между перечисленными факторами, которыми обус
ловлена их роль в жизнедеятельности растений. Теплом определяется 
интенсивность и скорость реакций; роль воды в основном связывают
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с представлениями о транспирации, с терморегуляцией через испарение, 
с попутным транспортом элементов корневого питания и, в последнюю 
очередь, с участием в морфогенезе. Во всяком случае, дефицит воды 
в определенные периоды онтогенеза может привести к  снижению про
дуктивности. Свет и элементы минерального питания оказываются в 
несколько ином положении. Энергия света запасается в виде продуктов 
фотосинтеза, и дефицит освещенности может компенсироваться нали
чием резервов, хотя имеются данные, что в период образования тетрад 
растения четко реагируют на снижение интенсивности освещения (Но
виков, 1956). Трудно допустить, что к  этому времени растение не об
ладает общим запасом углеводов и иных метаболитов. Скорее речь мо
жет идти или о синтезе специфических для данного периода веществ, 
или о формативной роли света.

Элементы минерального питания в онтогенезе также резервируются 
в виде соединений азота и фосфора в период перед дифференцировкой. 
Кроме того, установлено, что максимум накопления приходится на пе
реход к  формированию генеративных органов (Журбицкий, 1964). Важно 
также и то, что в онтогенезе наблюдается закономерное изменение соот
ношения азота, фосфора и калия, не зависящее от соотношения этих 
элементов в среде (Арбузова, Ниловская, Силецкая, 1978; Осипова,
1979).

Сопоставление данных по критическому периоду и периоду мак
симальной эффективности подкормок (Авдонин, 1954) с данными по 
максимуму накопления и, самое главное, с фазами развития и этапами 
органогенеза позволяет отметить следующее. "Критичность" периода, 
фиксируемая по снижению урожая (отдаленный эффект), наблюдается 
в тот отрезок жизни растения, когда накапливается резерв, направляе
мый в дальнейшем на формирование соцветия. В случае отсутствия резер
ва процесс формирования нормального соцветия будет приостановлен, 
хотя именно переход к  заложению и формированию генеративных ор
ганов сопровождается интенсификацией поглощения элементов мине
рального питания. При наличии достаточного резерва дополнительным 
поступлением питательных веществ гарантируется нормальное течение 
морфогенеза всех элементов соцветия. Именно поэтому подкормки 
способствуют росту продуктивности.

Возможно, что аналогично объясняется факт наличия критических 
периодов по длине дня, спектральному составу или интенсивности ос
вещения. Не исключено, что все эти реакции связаны с "темновыми" 
процессами образования веществ, необходимых для осуществления 
конкретных органообразовательных процессов; в ряде случаев эти ве
щества могут откладываться задолго до начала дифференцировки, в 
других они синтезируются непосредственно перед использованием.

Таким образом, уровень устойчивости растений в онтогенезе ме
няется. Обычно он низок в период прорастания и у молодых растений, 
затем повышается в период заложения вегетативных органов (II этап 
органогенеза, фаза розетки), а в дальнейшем при переходе к  заложению 
и формированию генеративных органов начинает снижаться, достигая
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минимума в период спорогенеза (образование тетрад). Затем наблю
дается повышение устойчивости. Необходимо подчеркнуть, что с изме
нением устойчивости в онтогенезе коррелируют изменения некоторых 
физико-химических свойств цитоплазмы, связанных с водно-осмотичес
ким  режимом клеток, а также с содержанием гистонов, блокирующих 
ДНК (Удовенко, 1977). Есть основание полагать, что в чистом виде кри
вая устойчивости также хорошо коррелирует с изменением митотичес
кой активности и, вероятно, с синхронизацией клеточной популяции 
меристем. Поскольку наиболее чувствительные к  экстремальным воз
действиям периоды отличаются большой интенсивностью синтеза и, ес
тественно, связанных с ним ростовых процессов (Моткалюк, Савицкая, 
1971), то уместно допустить, что при стрессе блокируются именно син
тетические реакции (Удовенко, 1979) и, ка к  следствие, снижается ми
тотическая активность клеток и тканей. Индуцированная таким образом 
репопуляция клеток с мобилизацией резервов из зон покоя требует 
известного времени и в общем-то не обеспечивает полную компенса
цию. При большой стрессовой нагрузке это выявляется при анализе струк
туры растений и урожая.

До сих пор речь шла о реакции, когда стрессор действует на непод
готовленное растение, состояние которого определяется условиями 
выращивания, принятыми за оптимальные. Стрессор же в этом случае 
выступает в качестве "проявителя" потенциальных возможностей геноти
па. Вероятно, такой подход может быть в какой-то степени приемлем при 
сравнении двух генотипов или двух отрезков онтогенеза. В то же время 
в литературе имеются данные, свидетельствующие о неоднозначности 
реакции на стрессы в разных экспериментах. В связи с этим необходимо 
уточнить, что чувствительность (высота физиологического порога) и 
устойчивость (способность к  эффективной репарации) — свойства раз
вивающиеся, хотя потенциально определяемые генотипом. Способность 
переходить на режим адаптации как раз свидетельствует в пользу того, 
что устойчивость реализуется в процессе взаимодействия генотипа со 
средой и ее степень определяется состоянием организма, напряженностью 
и направленностью процессов метаболизма в момент действия фактора. 
Это положение важно не только при сравнении реакции двух сортов, 
но, самое главное, при установлении причин различной реакции одного 
и того же сорта на сходные воздействия. В данной ситуации имеет зна
чение не только фаза развития к  моменту действия на растение того 
или иного фактора, но и интенсивность процессов, свойственных данной 
фазе (возможно в сочетании).

В качестве примера можно рассмотреть характер реакции семян 
на облучение в небольших дозах. В работах разных авторов приводят
ся результаты, которые не позволяют составить однозначное мнение об 
изучаемой реакции. Было сделано допущение, что эффективность пред
посевной обработки зависит от состояния семян. В качестве показателя 
состояния была выбрана лабораторная всхожесть — показатель в значи
тельной степени обобщенный, поскольку всхожесть может определяться 
числом жизнеспособных семян, числом семян, не вышедших из покоя.
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и другими причинами. Есть и другие параметры, например энергия про
растания или сила роста, которые отражают интенсивность обменных 
процессов в прорастающем семени.

При работе с большими партиями семян лабораторная всхожесть 
оказалась удобным и достаточно корректным тестом, позволяющим 
в общих чертах описать зависимость реакции семян на облучение от их 
состояния. Анализ всей совокупности данных выявил ее параболический 
характер при одной и той же дозе (рис. 25). Сходимость расчетных и 
фактических данных достаточно высока (i? = 0 ,8 ) ,  однако далека от 
идеальной. Причина этого несоответствия может заключаться в том, что 
во-первых, показатель "лабораторная всхожесть" не является всеобъем
лющим, во-вторых, для каждой конкретной партии семян целесообразно 
подбирать свою дозу, способную вызвать максимальное проявление 
эффекта. Существование феномена универсальности ответной реакции 
позволяет рассматривать приведенный пример ка к  приемлемый для ана
лиза характера реакции на действие других факторов в зависимости от 
состояния объекта.

Столь же важно и состояние вегетирующих растений при изучении
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Рис. 25. Эффективность предпосев
ного облучения семян яровых зер
новых культур  (А ) и капусты (Б) 
при разном состоянии семян, оце
ненная по лабораторной всхожести.

Рис. 26. Зависимость перезимовки 
от величины с^хой массы растений 
озимой пшеницы М ироновская 80812 IS  20 2Ь Сикая озимои пшеницы Миронове!
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Рис. 27. Зависимость перезимовки растений озимой пшеницы Мироновская 808 
от состояния растений в конце II фазы закаливания:

А  — перезимовавшие растения. %; Б  — связанная вода, %; В — сумма сахаров, м г/г 
сухой массы; Г  — дыхание, мг С 0 2/г  сырой массы; э—г — соответствующие значе
ния параметров А - Г .

их реакции. Например, общеизвестно, что проростки яровых и озимых 
сортов сложно различить по их отношению к действию отрицательной 
температуры: и те и другие погибают. В последнее время высказывается 
мнение, что яровые и озимые различаются лишь продолжительностью 
вегетационного периода и степенью кущения (Мошков, 1980, 1981). 
Вместе с тем при изменении режима выращивания (в "осенних" усло
виях) выявляются четкие различия в реакции на внешние факторы: 
яровые продолжают развитие и переходят на III этап органогенеза (Аб
рамова, Кудрявцева, 1974), при теплой осени возможен переход к  вы
ходу в трубку, а озимые достигают только II этапа органогенеза, после 
чего их рост существенно замедляется. Степень торможения ростовых 
процессов хорошо коррелирует с уровнем зимостойкости (Васильев, 
1956). В состоянии заторможенного роста растения проходят закали
вание (Туманов, 1940). Таким образом, озимые способны в полевых 
условиях проходить закаливание, а яровые не способны, хотя в экспе
рименте их устойчивость к  отрицательной температуре может быть по
вышена (Туманов, 1967; Красавцев, 1974).

Одна из причин перехода озимых на стадию закаливания заключает
ся в их высокой требовательности к  условиям: они начинают интенсивный 
рост при более высокой температуре и большей интенсивности освещения.
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чем яровые (Батыгин, 1958; Проценко, Власюк, Колоша, 1969). Иными 
словами, для озимых характерен высокий температурный порог росто
вых процессов. В качестве теста для оценки состояния- растений при 
закаливании целесообразно пользоваться таким интегральным пока
зателем, ка к  сухая масса на конец закаливания (Татьянко, 1982).

На рисунке 26 представлена кривая, иллюстрирующая зависимость 
перезимовки от сухой биомассы растений на конец второй фазы зака
ливания, то есть к  тому времени, когда растения способны противостоять 
стрессовым воздействиям низких температур. Необходимо подчерк
нуть, что на графике приведены результаты перезимовки озимой пше
ницы Мироновская 808, высеянной в оптимальные для Ленинградской 
области сроки — 23—26 августа. В данном случае по годам изменялась 
в большей степени только сумма температур выше 10° С. Соответствую
щие расчеты показали, что корреляция между накопленной биомассой 
и суммой температур выше 10° С и выше 5 °С составляет соответствен
но г  = + 0,994 и г  = + 0,886. Таким образом, фактором, определяющим 
интегральную характеристику состояния растений озимой пшеницы 
перед зимовкой, является количество тепла в период осенней вегета
ции. Естественно сделать вывод, что температура определяла и интен
сивность метаболизма. Анализ данных по содержанию суммы сахаров, 
интенсивности дыхания и количеству связанной воды показал, что для 
каждого конкретного значения биомассы существует свое сочетание 
перечисленных показателей метаболизма (рис. 27).

Если же сравнить несколько вариантов опытов за один год, не раз
личающихся по показателю перезимовки, то обнаружится разнообразие 
сочетаний содержания сахаров, скорости дыхания и количества связан
ной воды, обеспечивающих одинаковой конечный результат (полива
риантность решения задачи).

Заслуживает внимания тот факт, что характер кривой перезимов
ки и кривой выживаемости на конец вегетации аналогичен. Это сход
ство дает основание полагать, что развитие растений в начальный период 
определяет их сопротивляемость стрессам в процессе вегетации.

В других опытах в качестве показателя состояния организма ис
пользовали степень подавления метаболических и ростовых процессов 
при снижении температуры. Соответствующие расчеты показали доволь
но тесную связь между этим параметром и показателем перезимовки. 
Такой же подход был использован нами при изучении засухоустойчи
вости растений ярового ячменя (сорта Мари и Московский 121) в раз
личные периоды онтогенеза. Оказалось, что и засухоустойчивость рас
тений зависит от величины биомассы в период стрессового воздействия. 
(Потапова, 1982). Эта закономерность прослеживается на протяжении 
всего онтогенеза, меняются лишь восстановительные способности расте
ния, что в итоге характеризуется величиной урожая.

Надо полагать, что реакция растений на любой фактор в зависимости 
от состояния будет описываться кривой с одним максимумом.

Понятие "режим воздействия" включает целый ряд условий, кото
рые описаны главным образом феноменологически. В первую очередь
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необходимо назвать проникающую способность действующего агента: 
глубину проникновения, время проникновения. О чем идет речь, станет 
ясно, если сравнить эффект изменения температуры и влажности среды, 
действия 7 -излучения и раствора какого-либо гербицида. Изменение 
количества энергии будет воспринято объектом практически мгновен
но, тогда ка к  накопление гербицида или дефицит воды проявится по
степенно.

Другое немаловажное обстоятельство заключается в том, на какую  
мишень направлено действие агента. Из числа уже названных факторов 
7-излучение вызовет деструкцию на молекулярном уровне, изменение 
количества тепла отразится на работе ферментов (О ю ), недостаток 
поступления воды повлечет за собой изменение концентрации ионов 
внутри клетки, а гербицид будет вовлечен в метаболизме и вызовет 
его нарушение.

Оба обстоятельства подчеркивают высокую специфичность реак
ции, и если ее изучают чувствительными методами вскоре после начала 
действия фактора, то у исследователя на этот счет не остается никаких 
сомнений. Однако чем больше времени проходит от начала действия 
фактора до оценки реакции и чем выше уровень организации системы, 
на котором она оценивается, тем в большей степени проявляется ее уни
версальность.

Необходимо учитывать также способ воздействия. В конечном счете 
речь идет о реализации формулы "доза = мощность X время". В иссле
дованиях применяют аккордное, пролонгированное и хроническое воз-
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Клетка + ниео о о
Гкакь + + + О о о
Оргак + + + о +  О

Побег + + +  О + о
Особь + + + О + о
Популяция + + +  О + о

Проявлекие 
ж—^ мутаций

Дозы

Рис. 28. Зависимость эффекта воздействующего фактора от его дозы с оценкой 
преобладающего типа реакции на разных уровнях организации биологической систе
мы.
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действие. Например, изменить аккордно водный режим технически слож
но, тогда ка к  перепад температуры достигается достаточно просто. Эти 
особенности осложняют сравнительное изучение характера реакции по 
признакам на более простых (клеточных, молекулярных) уровнях 
организации, но не сказываются на таких интегральных показателях, 
как накопление биомассы или число семян.

Вызывает интерес то, что если графически изобразить характер реак
ции растений на фактор при любом из перечисленных методов воздей
ствия, то зависимость эффекта будет описана кривой с несколькими 
максимумами. В качестве примера можно привести данные по такому 
хорошо дозируемому фактору, как 7 -излучение (рис. 28). Характер 
кривых свидетельствует о том, что в ораганизме развиваются по край
ней мере три разнонаправленных процесса. В известном смысле эти из
менения можно рассматривать как адаптационные. По-видимому, экспе
риментально для многих факторов в настоящее время трудно получить 
такое же описание, однако при изучении развития реакции необходимо 
имет в виду отмеченную закономерность.

Понятие "режим воздействия", очевидно, включает также условия, 
в которых осуществляется воздействие. Известно, например, что в хо
лодную погоду применение гербицидов, равно ка к  и подкормки, мало
эффективно. Даже семена (покоящаяся стадия) по-разному реагируют 
на облучение в зависимости от температуры, при которой их подвергают 
обработке. В таких случаях довольно сложно решить, является ли вто
рой фактор фоном или же действует совместно с первым фактором, 
теряя при этом свою специфичность. Подробных исследований такого 
рода не проводили; приходится допустить обусловленную этими при
чинами возможность изменения в разных опытах характера протека
ния реакции.

Наконец, важным обстоятельством при изучении развития реак
ции являются условия, складывающиеся после воздействия. В этом 
случае, вероятно, заслуживают внимания два момента: быстрота перехода 
к новым (обычно нормальным с точки зрения экспериментатора) ус
ловиям и соответствие этих условий восстановительным возможностям 
организма.

Лоза обличения, 'к о

Г Т К

Рис. 29. Реакция ярового яч
меня сорта Винер на дейст
вие 7-излучения на IV этапе 
органогенеза в зависимости от 
погодных условий, определяе
мых по гидротермическому 
коэффициенту (Г Т К ).
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Переход от одних условий к  другим, то есть их перепад, может ока
заться дополнительным стрессовым воздействием, что уже само по себе 
способно изменить картину течения реакции. При оценке соответствия 
условий восстановительным возможностям организма в связи с рас
смотрением вопроса об изменении устойчивости растений в их онтоге
незе необходимо помнить, что в конце вегетативной фазы резервы ис
черпываются и надежность, естественно, падает. Наиболее вредоносно 
воздействие в период редукционного деления. Сказанное, безусловно, 
относится к  культурным растениям, подвергавшимся длительной селек
ции. У диких растений восстановительные возможности несколько иные, 
и вероятность отказов на уровне организма существенно снижена. Во 
всяком случае, в благоприятных условиях поражающее действие стрес
сора на них обычно выражено в меньшей степени (рис. 29).

Преадаптация

Следует обратить внимание на группу факторов, которые свиде
тельствуют в пользу наличия у растений значительно более широких 
репарационных возможностей по сравнению с тем, что до сих пор выяв
лено.

Известно, что отбор идет по фено-, а не по генотипу. Критерием 
конкурентной способности формы является ее плодовитость в конкрет
ных условиях. Достаточная численность оставленных потомков свиде
тельствует о нормальном течении онтогенеза: если и имели место какие- 
либо нарушения на тех или иных уровнях организации, то они не оказа
лись существенными настолько, чтобы нарушить геномные, морфоге
нетические и функциональные корреляции.

В практике селекции создание нового сорта (генотипа) ведется 
по фенотипу в конкретных почвенно-климатических условиях, затем 
начинается экологическое испытание, районирование, и мы неожиданно 
сталкиваемся с тем, что сорт оказывается конкурентоспособным в ус
ловиях, существенно отличающихся от тех, в которых создавался. На
пример, яровая пшеница Лютесценс 062, выведенная в условиях жаркого 
и сухого климата, возделывалась в Ленинградской области с ее прохлад
ным и достаточно влажным летом. Озимая пшеница Мироновская 808, 
созданная в условиях лесостепи, районирована не только под Ленингра
дом, но и в Повольжье. Следовательно, такие сорта обладают механиз
мами, обеспечивающими нормальное осуществление функций в доволь
но широком диапазоне условий. Более того, при интродукции в более 
северные районы Мироновская 808 не проявляет повышенную вариа
бельность признаков (Ремесло и др., 1981).

Еще более удивительно наличие у растений систем устойчивости 
к  таким уровням воздействия, которые в естественных условиях не 
встречаются и, естественно, не могли быть факторами отбора. Речь, на
пример, идет о развитии реакции на 7 -облучение в дозах 1 0 0 0  рад и более 
или магнитные поля, напряженность которых превышает среднюю на
пряженность магнитного поля Земли в десятки и сотни раз. Соответ
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ствующие анализы и наблюдения показывают, что и при чрезвычайных 
воздействиях реакция развивается таким же образом, ка к  в случае ес
тественных стрессоров. Столь высокая потенциальная резистентность 
заслуживает более пристального внимания. Необходим анализ способов 
создания сортов с широкой нормой реакции (подбор родительских пар, 
сочетание факторов среды, обеспечивших становление нового пластич
ного генотипа), что позволит разработать теоретическую основу и 
методы выведения сортов с повышенной пластичностью. В то же время 
с помощью достаточно хорошо дозируемых так называемых искусствен
ных факторов воздействия можно проводить экспресс-оценку селекцион
ного материла.

ОСОБЬ И ПОПУЛЯЦИЯ

Анализ данных литературы показывает, что онтогенез обычно рас
сматривали без учета того, что особь является частью сообщества -  по
пуляции, и, естественно, ее поведение, особенно реализация потенциаль
ных возможностей, нормируется законами этого сообщества. Вопрос 
о соотношении особи и популяции ка к  части и целого обычно рассмат
ривается в других разделах биологии — популяционной и экологичес
кой генетике, экологии и агротехнике. Такой подход сужает рамки на
ших представлений о многообразии онтогенеза.

Тем не менее, изучая, например, динамику содержания каких-либо 
веществ в ту или иную фазу, мы вынуждены изымать из популяции рас
тений группу особей и усредненный результат анализа переносить на 
отдельный организм. С известными допущениями такой подход прием
лем. Сложнее обстоит дело при изучении зимостойкости, определяемой 
как процент погибших особей; в этом случае метаболические причины 
разной устойчивости устанавливаются по анализу группы особей до стрес
са, среди которых есть представители и тех, которые погибнут, и тех, 
которые выживут. Следовательно, при этом получить информацию о 
потенциальной устойчивости конкретного индивидуума не удается, и 
исследователи довольствуются положением, что в частном отражается 
общее. Вместе с тем в популяции мы всегда имеет дело с распределением 
по конкретному признаку, свидетельствующим о разнообразии особей. 
Такой индивидуальный подход удается реализовать при наблюдении за 
внешними признаками: наступлением определенной фазы развития, 
площадью листьев, высотой растений и т. п., но он совершенно исклю
чен при изучении вариации обменных процессов у отдельных особей, 
особенно при попытке сопоставить ту или иную направленность и интен
сивность метаболизма со скорюстью роста или продуктивностью.

Коль скоро природа генотипа выявляется по фенотипу, для опре
деления таких элементарных вариаций признаков или свойств, которые 
на доступном, достаточно большом материале далее не подразделяются, 
было предложено понятие "фен" (Тимофеев-Ресовский, Яблоков, Гло
тов, 1973). Само определение предполагает нахождение средней и установ
ление границ варьирования. Таким образом, выражение какого-либо
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признака или свойства в онтогенезе рассматривается ка к  некий стан
дарт.

Поскольку фенотип — продукт взаимодействия генотипа с конкрет
ной средой, он никогда не отражает полностью всю сложность и потенции 
генотипа. В то же время популяционная генетика даже при определен
ной методической ограниченности позволяет выявить весьма сложную 
генетическую структуру сообществ растений, то есть гетерогенность 
форм, входящих в это сообщество.

Многолетние исследования показали, что популяция состоит из эле
ментов — экоэлементов, представляющих собой первичное групповое 
образование в пределах популяции, с которым может оперировать от
бор (Синская, 1948, 1961). Считается, что экоэлементы представлены дос
таточно выровненными особями, обладающими одинаковыми адапта
ционными возможностями. В таком случае описание онтогенеза по ана
лизу выборки представляется вполне разумным.

Дальнейшее изучение состава популяций привело к  выделению м ик
рогрупп, выравненных морфологически, но с различной реакцией при 
выращивании в необычных условиях. При перенесении потомства таких 
растений в обычные условия несходство не проявляется. Описываемые 
группы получили наименование криптоэлементов (Агаев, 1978, 1979). 
Интересно то, что на провокационных фонах криптоэлементы в первую 
очередь различаются по характеру развития. Так, одна из популяций 
пшеницы-однозернянки вела себя ка к  весьма однородная при осеннем 
посеве в районах Махачкалы и Ташкента, а также при ранневесеннем 
посеве под Ленинградом, а в летних посевах под Ленинградом наблю
далось большое разнообразие форм по габитусу, энергии кущения, ско 
рости развития и другим признакам, при этом прослеживалось расчле
нение на три типа криптоэлементов: 1 ) ранний — с полу развалистым 
кустом и слабым кущением, 2 ) средний -  с развалистым кустом и вы
сокой энергией кущения и 3) поздний — с пол устелю щи мся кустом 
и очень высокой энергией кущения. При позднеосеннем посеве под Ле
нинградом особи первого типа, ка к  правило, погибают, второго — час
тично перезимовывают, а третьего — перезимовывают в основной мас
се. Изучение наследования этих признаков показало, что особи из пер
вого и третьего криптоэлементов воспроизводят.в основном свои типы 
и отчасти второй. Что же касается второго криптоэлемента, то здесь 
в потомстве достаточно часто встречаются особи первого и третьего крип
тоэлементов. Таким образом, мы сталкиваемся со сложным составом 
популяции, дифференцированной по типам осуществления онтогенеза 
и норме реакции, а самое главное, со сложным характером наследования 
типов развития, предполагающим наличие гетерозиготности.

Приведенный пример, как и результаты других многочисленных 
экспериментов, позволил сделать вывод, что криптоэлементная диф
ференциация обладает двойственной природой, поскольку она базирует
ся, с одной стороны, на разнообразии генотипов по нормам реакции, 
а с другой, — на длительно-модификационной изменчивости (Агаев, 1979).

Применение провокационно-фоновой методики—не единственный спо-
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соб разложения популя
ции на составные части, 
различающиеся по нор
мам реакции на сочетание 
факторов внешней среды. 
Отмечено, что в состав по
пуляции входят особи с 
разным ответом на дейст
вие мутагенов, например 
7 -излучения (Шангин-Бере- 
зовский, 1964). Анализ 
потомства таких особей 
выявил различную мута- 
бильность в пределах од
ного варианта воздейст
вия, что привело к  поста
новке вопроса о необхо
димости проведения учета 
мутаций для родственных 
"блоков", то есть без сме
шивания семян при об
щем обмолоте.

Такой "поблочный" 
анализ на примере сорта 
Мари показал, что даже 
контроли различаются ха
рактером спонтанной му- 
табильности и уровнем 
продуктивности в ряду 
поколений, в результате 
чего по этому признаку 
растения разделили на 1 2  

типов (рис. 30).
Приведенный мате

риал свидетельствует о 
существенной ограничен-

Рис. 30. Генерогенмость по
пуляции ярового ячменя сор
та Мари ( А - М )  по продук
тивности (Л  и мутабильно- 
сти (2 ):

число блоков — 50; на гра
фиках приведены значения 
доли блоков (генотипов) с 
данным типом изменения 
продуктивности и мутабиль- 
ности; блок — совокупность 
особей с общим предком.
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Рис. 31. Динамика численности попу
ляции озимой пшеницы сорта Миро
новская 808 по годам:

а—г — доля растений (% ), элимини
рованных из посевов соответственно 
в осенний, зимний, весенний и к  кон
цу летнего периода вегетации.

27.8 310 111.0 27.8 310 111.0

Норма быс.еба, тыс/га

Рис. 32. Урожай силосной массы ку 
курузы (А ) и початков в фазу мо
лочно-восковой спелости (Б ) при раз
ных дозах удобрений в зависимости 
от нормы высева:

1 -  без удобрений; 2  -  N ,0Pe0K ,0; 
3  ~  N 1 2 0 P1 2 0 K | 2 0  (п о  Синягину, 1975).

ности применения принципа оценки "среднего" онтогенеза для понима
ния жизни отдельной особи. Положение, что в частном отражается об
щее, не теряет своей силы, так ка к  все особи действительно растут, раз
виваются и воспроизводят себе подобных по генетическим програм
мам, свойственным виду или сорту, однако при этом допустимо варьи- 
рование в определенных пределах.

Не меньший интерес представляет вопрос о значимости подобной 
индивидуальности для существования популяции ка к  целого.

Рассмотрим пример динамики численности особей в посевах озимой 
пшеницы Мироновская 808 (рис. 31). Многолетние опыты показывают, 
что доля растений, элиминированных из популяции в разные периоды 
вегетации, численно изменяется, однако количество особей на конец 
онтогенеза, участвующих в формировании урожая, практически постоян
но. Создается впечатление, что изначально в популяции всегда имеются 
индивидуумы, которые по тем или иным причинам не способны выдер
жать нагрузки со стороны внешней среды (толщина почвы над семенем 
или ограниченность площади питания, условия перезимовки или нару
шение водного режима в весенне-летний период). Разумеется, что вы
живаемость изменится в случае изменения самой "нагрузки". Например, 
замена сеялочного посева на ручной приведет к  выравниванию глубины 
заделки семян и размещения растений на площади, оптимизация сро
ка посева и увеличение доз минерального питания создадут лучшие ус
ловия для роста и закаливания. Однако не следует забывать, что раз
нообразие состава популяции проявляется именно в экстремальных 
условиях.

К таким условиям относится также существенное увеличение или 
уменьшение эдафического пространства, регулируемого на практике 
нормой высева. Изменение площади питания позволяет выявить потен
ции роста и продуктивности растений. И. И. Синягин (1975) приводит
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данные одного из опытов с кукурузой, когда варьировались нормы 
высева и дозы удобрений (рис. 32): при заданных нормах высева уро
жай силосной массы возрастал, причем тем больше, чем выше была доза 
удобрений; урожай початков описывался кривой с максимумом при 
норме высева 55 тыс. растений на 1 га. Вообще зависимость между уро
жаем с единицы площади и величиной площади питания выражется па
раболической кривой (Синягин, 1975). Такая кривая характерна и для 
действия многих других агротехнических факторов, например доз удоб
рений.

Параболический характер кривой объясняет, почему одинаковый 
урожай можно получить при разных площадях питания растения. Такой 
подход позволяет вычленить минимальную площадь, требуемую для 
получения товарного урожая культуры, и предельную, превышение ко 
торой уже не приводит к  росту урожая с отдельного растения. Естест
венно, абсолютные значения этих площадей будут меняться в зависимос
ти от сопутствующих факторов, например увеличения или уменьшения 
количества удобрений или водного режима.

6. Элементы структуры урожая ярового ячменя
сорта Московский 121 в зависимости от площади питания
отдельных растений (по Никитенко, 1980)

Площадь питания 
одного растения.

Продук
тивная
кустис
тость,

шт.

Масса зерен в 
главном колосе

Масса зерен с 
растения

см1 шт. % шт. %

1,3 17,3 25,4 20,4 40,2
1,5 21,2 16,7 28,6 41,7
1.0 12,1 42,0 12,2 45,4
1,0 15,5 33,3 15,7 42,5

Примечание. В числителе — данные за 1973, в знаменателе — 
за 1974 год.

В случае минимальной площади питания в полной мере проявляют
ся процессы так называемого самоизреживания, приводящие к  изменению 
не только количественного, но и качественного состава популяции. Что 
касается стабилизации урожая при предельных площадях питания, то, 
по мнению И. И. Синягина, он зависит в первую очередь от освещения, 
притока углекислого газа (факторов, определяющих фотосинтез), но 
не от наличия питательных веществ. Такой вывод не лишен основания, 
поскольку имеются данные, подтверждающие усиление ростовых про
цессов при увеличении концентрации углекислоты или повышенной 
освещенности. Говорят также о стабилизирующем эффекте, обусловлен
ном изменением скорости роста и интенсивностью морфогенетических 
процессов. В этом плане интересны данные Г. Ф. Никитенко (1980). 
Рассмотрим крайние варианты, проанализированные автором, — пло
щади питания 9 и 75 см2 (табл. 6 ). При увеличении площади питания
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с 9 до 75 см2, то есть более чем в 8 раз, и большей освещенности рас
тений продуктивная кустистость повысилась лишь на 30—50%, пример
но так же возросло число зерен в главном колосе, а коэффициент ва
риации снизился в 2 раза. Число зерен на растении возросло примерно 
на 80% при сохранившемся значении коэффициента вариации, что кос
венно свидетельствует о повышении вариабельности показателя продук
тивной кустистости.

Увеличение коэффициента вариации числа зерен при площади пита
ния 9 см2 объясняется возрастающей конкурентоспособностью отдель
ных особей; при больших площадях питания популяция в этом отно
шении менее гетерогенна. Правда, несколько неожиданно, что при про
дуктивной кустистости, равной 1, коэффициенты вариации числа зерен 
в главном колосе и числа зерен с растения различались.

Анализ элементов структуры урожая свидетельствует о том, что 
при увеличении площади питания и освещенности благоприятные ус
ловия реализовались не полностью из-за того, что процессы морфогенеза 
не замедлялись; в противном случае (при задержке развития) коли
чество одноименных элементов при увеличении площади питания было 
бы больше полученного фактически. С уменьшением площади питания 
повышается вариабельность морфологических признаков, но сокращают
ся сроки наступления фенофаз, более дружно происходит созревание 
(Синягин, 1975).

Упоминавшееся уже явление самоизреживания представляет особый 
интерес с точки зрения разнообразия индивидуумов, входящих в состав 
популяции. Численность растений на площади в процессе вегетации из
меняется при повышении нормы высева (то есть уменьшении площади 
питания), при возрастании дефицита воды, освещенности и элементов 
минерального питания. Степень изреживания посевов зависит и от био
логических особенностей культуры. Так, в отдельных вариантах опытов 
с культурами сплошного сева доля элиминированных растений в про
цессе вегетации достигала 30% и более. У пропашных культур (сахарная 
свекла, кукуруза) при загущенных посевах к  концу вегетации может 
сохраниться лишь половина растений (относительно числа высеянных

Срок в период Вегетации

Рис. 33. Изреживание растений в посе
вах пропашных культур при разном 
уровне питания:

1 — вариант с внесением навоза и NPK;
2  — вариант с внесением только NPK,
3  — без удобрений (по Синягину, 1976).
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Рис. 34. Зависимость биологической 
, активности особи и популяции от гра

диента условий среды (по Рифлек- 
су, 1979).
Уровни активности, необходимые для 
поддержания жизненно важных биоло
гических функций ( / ) ,  существования 
особи (// )  и существования популя
ции ( / / / ) ,  определяют экстремальные 
летальные условия (с и с ') ,  пределы 
выносливости особи (Ь и Ь ) и попу
ляции (а и а ) .

семян), а при остром дефиците питательных веществ даже меньше 
(рис. 33).

Дифференциация особей в популяции по конкурентоспособности 
проходит в несколько этапов. Первый — разделение на ярусы, выделе
ние более мощных и отстающих в росте растений. Затем намечается от
ставание в развитии и, наконец, гибель таких особей. Напомним, что ана
логичный порядок редукции элементов наблюдается в онтогенезе (Ку- 
перман, 1977).

По-видимому, причин дифференциации особей в пределах популя
ции по выживаемости три: наследственные свойства, физиологическая 
разнокачественность, возникающая в процессе формирования семян, 
и экологическая нагрузка. При более детальном рассмотрении вопрос 
о выживаемости растений в процессе вегетации следует отнести к  об
ласти изучения нормы реакции на условия среды обитания. Р. Рифлекс 
(1979) приводит графическое описание зависимости биологической 
активности от градиента условий среды (рис. 34). Автор исходит из 
того, что для каждого организма имеется некое сочетание условий среды, 
оптимальное для роста и размножения. При отклонении от оптимума 
биологическая активность постепенно снижается, что и определяет ко 
локолообразный характер кривой. По мнению Рифлекса, независимо от 
формы кривой активности распределение вида по экологическому гра
диенту определяется тремя уровнями толерантности (выносливости). 
Во-первых, экстремальные условия могут вызвать полное нарушение 
важнейших биологических функций организма, что быстро приведет 
к  его гибели. Им соответствует область вне отрезка, ограниченного точ
ками с и Ci (рис. 34). Во-вторых, для того чтобы в течение длительного 
времени могло сохраняться стационарное состояние организма, требует
ся некоторый постоянный уровень биологической активности. В пре
делах отрезка о и О! градиента среды организм может существовать 
неопределенно долгое время, а вне ик активность слишком низкая для 
поддержания всех функций на требуемом уровне, поэтому в таких ус
ловиях организм может существовать очень недолго. В-третьих, попу
ляция сохранит свою численность лишь в том случае, если гибель ком
пенсируется размножением. При этом биологическая активность особи 
должна превышать уровень, необходимый только для поддержания су
ществования. В силу этих причин диапазон условий существования по
пуляции уже, чем пределы экологической толерантности отдельной особи.
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Таким образом, реакция конкретной особи с ее генотипом и физио
логически обеспеченной конституцией на изменение напряженности 
фактора (или комплекса факторов) среды сугубо индивидуальна. Ины
ми словами, для конкретной особи заданная напряженность фактора 
может быть предельной, в то время ка к  другой организм в этих же ус
ловиях проявит достаточную толерантность. Естественно, это проявляет
ся ка к  дифференциация особей по выживаемости.

Наряду с биологическими особенностями растения причиной более 
интенсивной элиминации и высокой конкуренции в загущенных посе
вах служит ускоренное нарастание дефицита питательных веществ, влаги 
и т. д. О том, что среда в этом отношении оказывается провоцирующим 
фоном, свидетельствуют факты элиминации отдельных особей в раз
реженных посевах.

Возникает вопрос, какие же особи сохраняются в популяции в ре
зультате описанной дифференциации по выживаемости? Известно, что 
существует зависимость между семенной продуктивностью и степенью 
гетерогенности популяции: имеется оптимум разнообразия особей, вхо
дящих в состав популяции, когда урожай достигает максимально воз
можного при конкретном сочетании факторов среды. В зависимости 
от условий, складывающихся в процессе вегетации, максимум, вероят
но, будет смещаться вдоль оси абсцисс. Естественно, о связи гетероген
ности популяции с ее продуктивностью можно говорить прежде всего 
в случае культур сплошного сева или культур, не подвергавшихся се
лекции на семенную продуктивность (многолетние травы), затем про
пашных культур с выраженной гетерогенностью соцветий и соответ
ственно семян (сахарная свекла, м орковь). У рассадных культур (ка
пуста, томаты) гетерогенность популяции не связана с продуктивностью: 
при их возделывании агротехнически задается площадь питания, поэто
му лучше, если популяция представлена однородными особями, в идеале 
однотипными гибридами первого поколения.

Среди механизмов дифференциации по интенсивности процессов 
жизнедеятельности вообще и по выживаемости в частности необходимо 
упомянуть химические (аллелопатические) взаимодействия растений. 
Хотя большинство сведений на этот счет касается растений, принадле
жащих к  разным видам, химическое взаимодействие, вероятно, имеет 
место и в пределах вида или сорта.

Так, известно, что ауксины или ингибиторы при изменении концен
трации стимулируют или подавляют рост и развитие. Теоретически лю
бое вещество, выделяемое ка к  средство противодействия другому виду, 
в определенных условиях может оказаться губительным и для проду
цента: видимо, это следствие того, что отбор не мог благоприятство
вать закреплению признака или свойства, направленного на неограни
ченное накопление массы и плодовитости вида. Вероятно, отклонения 
от допустимых концентраций метаболитов, регуляторов роста и т. д. — 
события, столь же редкие, ка к  спонтанные мутации, и могут рассматри
ваться ка к  один из типов отказа. Поэтому представления о химическом 
взаимодействии разных видов не следует привлекать для объяснения
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отношений между индивидуумами в пределах вида или сорта и тем бо
лее говорить о целесообразности снижения в процессе селекции внутри- 
сортового аллелопатического потенциала с целью повышения возмож 
ностей выращивания большего числа особей на единице площади.

Не исключено, что у диких видов "сигнальная связь" химической 
природы играет большую роль, например в регуляции числа проросших 
семян при повышенных нормах высева или поддержании численности 
особей и продуктивности с единицы площади. Во всяком случае повы
шенная способность диких видов к  регуляции на популяционном уровне 
вызывает несомненный интерес.

В реакции популяции на изменение какого-либо внешнего регуля
тора можно выделить две стороны. При ярко выраженной генетической 
разнокачественности (гетерогенности) семян и, следовательно, получен
ных из них растений, концентрация вещества-регулятора оказывается 
фактором, ограничивающим прорастание семян, вследствие чего создает
ся резерв зачатков на площади. Использование этого резерва может 
быть начато, ка к  только численность особей данного вида на площади 
станет критической для его локального сохранения. В то же время кон
центрация такого вещества служит фоном для выявления (или прояв
ления) той гетерогенности популяции, которая складывается на про
тяжении всего онтогенеза начиная от зиготы, и является результатом 
реакции на условия существования.

Таким образом, в результате дифференциации по жизнеспособности 
в популяции выживают и дают потомство не выдающиеся, а наиболее 
типичные особи. Что же касается регуляции на уровне аллелопатических 
взаимодействий, то у растений она оказывается инструментом стабили
зирующего отбора, способствующего уменьшению избыточной гетероген
ности, которая возникла еще на этапе материнского организма, до вели
чины, обеспечивающей нормальное функционирование популяции.

Безусловно, в процессе селекции утрачены многие механизмы са
морегуляции, или самоизреживания, растения весьма выровнены по 
генотипу и фенотипу, что существенно снижает их устойчивость (глав
ным образом, способность к  репарациям на уровне организма) и про
дуктивность биомассы и семян с единицы площади. Это хорошо иллюс
трирует пример реакции на облучение семян и растений культурного 
ячменя и дикого мака (рис. 35). При повышении дозы ка к  у ячменя.

Рис. 35. Качественные и количествен
ные изменения в популяциях растений 
рода Salvia (А)  и ярового ячменя сор
та Винер {Б)  при т-обучении:

ISO

I
к

I 1 — выживаемость, 2  — семенная про
дуктивность одного растения, 3  — уро
жай с площади.
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так и у мака начинает снижаться численность особей на площади — для 
каждого из видов имеется своя Л Д 5о в силу дифференциации особей 
по жизнеспособности. Интересно другое: культурный ячмень при этом 
не способен поддерживать семенную продуктивность на уровне конт
роля, тогда ка к  у дикого мака после стресса количество семян даже 
возрастает по сравнению с контролем в результате резкого увеличения 
числа боковых побегов и, ка к  следствие, числа цветков. Таким путем 
компенсировалась частичная стерильность цветков, вызванная облу
чением.

Обращает на себя внимание и такой факт: при облучении мака се
менная продуктивность с площади увеличилась в значительно большей 
степени, чем возрастало эдафическое пространство в результате гибели 
части особей под действием 7 -излучения. Это свидетельствует в пользу 
того, что у диких видов по сравнению с культурными потенциальные 
возможности репарации значительно шире. Только оптимизация условий 
выращивания (интенсивности светового потока, минерального питания, 
водного режима) способна вскрыть потенциальные возможности куль
турных растений, и их продуктивность при этом существенно повышает
ся (Мошков, 1981). Вместе с тем такие режимы не являются оптималь
ными с точки зрения поддержания генетической стабильности. Выра
щивание на установках искусственного климата приводит к  резкому 
возрастанию изменчивости в ряду поколений: растения озимой пшеницы 
сорта Аврора в таких условиях давали яровые формы, образцы с остис
тыми колосьями' и изменением ряда других признаков.

Итак, продуктивность сорта с площади в конечном счете обеспечи
вается популяцией, а не отдельными особями. Иными словами, урожай 
не есть простая сумма урожаев отдельных средних индивидуумов, а 
является результатом их сложных взаимодействий на каждом этапе 
фитогенеза. Следует помнить, что расширение эдафического простран
ства для отдельных особей на каком-то этапе не приводит сразу же к 
усиленному росту. Мы уже отмечали, что интенсивность роста и направ
ленность морфогенеза на последующей стадии зависят от характера этих 
процессов на предыдущей, важное значение имеют физиологическое со
стояние растений в каждый конкретный момент и особенности генотипа 
данной особи (с учетом генетической гетерогенности индивидуумов, 
входящих в состав популяции).

Большинство сочетаний факторов среды соответствует условиям, 
в которых скорость роста и развития особей в составе популяции разли
чается незначительно. Если фиксировать фенофазы, гетс югенность все 
же наблюдается, а в экстремальных условиях, ка к  отмечалось выше, 
различия могут быть весьма существенными.

УЧЕНИЕ ОБ ОНТОГЕНЕЗЕ ВЫСШИХ РАСТЕНИЙ 
И ПРАКТИЧЕСКИЕ ЗАДАЧИ

Очевидно, что любой признак, в том числе сортовой, есть продукт 
реализации генетической программы в онтогенезе. Уже в контрольном 
питомнике оригинатор по росту, развитию, проявлению отдельных приз-
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на ков у потомства оценивает правильность выбора особи-родоначаль
ника. В общих чертах этим определяется необходимость исследования 
и учета особенностей онтогенеза растений при решении практических 
задач селекции.

ВЫБОР ТИ П А  РАСТЕНИЯ ПРИ СОЗДАНИИ СОРТА С УЧЕТОМ  
ТЕХНО ЛО ГИИ ВОЗДЕЛЫВАНИЯ И БИОЛОГИИ КУЛЬТУРЫ

В последнее время в связи с изучением продукционного процесса 
большое внимание уделяется необходимости повышения коэффициен
та использования ФАР. Соответствующие расчеты показали, что наиболее 
удачным будет морфологический тип растения с расположением листьев 
под острым углом к  стеблю. Такие формы получили, но их общая продук
тивность в конкретных почвенно-климатических условиях была такая 
же, ка к  и у предшествующих сортов. Это наталкивает на мысль, что в 
данном случае лимитирующей оказалась не только архитектоника рас
тения, но и какие-то другие, (физиологические, биохимические и т. д.) 
особенности.

Полезную информацию на этот счет содержат данные по изучению 
продуктивности сортов пшеницы в Нидерландах на протяжении пяти
десяти лет (табл. 7 ). Нетрудно заметить, что урожай общей биомассы 
за указанное время практически не изменился, скорее наметилась тен
денция к  его снижению. Вместе с тем доля соломы в общем урожае в 
результате селекции снизилась на 30%. Аналогичные данные были полу
чены при сравнении урожая сортов пшеницы Одесская 51 и Одесская 
полукарликовая. В одинаковых вариантах выращивания по предшес
твеннику и дозе удобрений оба сорта характеризовались одинаковым 
урожаем биомассы, хотя доля зерна в урожае была больше у сорта Одес
ская полукарликовая (Сечняк, Гармашов, Селиванов, Капуе, 1984).

7. Продуктивность сортов озимой пшеницы после отбора
на повышенную долю зерна в урожае без увеличения 
общей продуктивности сухого вещества (по Ю. Одуму, 1975)

Сорт Годы

Урожай, к г /га Доля 
зерна в 
общем 
урожае

общий зерна соломы

Вильгельмина 1902-1932 1 ? 600 6  426 6  174 0.51
Юлиана 1934-1947 12 430 6  836 5 594 0,55
Старинг 1948-1961 13У00 8  2 0 1 5 699 0,59
Феликс 1958-1961 12 830 7 693 5 132 0,60
Хейнес V II 1953-1955 1 1  860 7 828 4 032 0 , 6 6

Иными словами, в конкретных почвенно-климатических условиях 
повысить общий урожай органического вещества не удалось, изменилось 
только распределение вещества между органами. Очевидно, это обуслов
лено рядом факторов. Во-первых, для каждой зоны возделывания ха
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рактерна определенная сумма температур, которая является основным 
лимитирующим фактором в отборе на продолжительность вегетацион
ного периода, а стало быть, и на скорость развития. Во-вторых, развитие 
определяется также продолжительностью заложения и формирования 
органов, их размером и временем функционирования. В-третьих, про
дукты функционирования органов и тканей — ассимиляты и их произ
водные -  образуют обратную связь, регулирующую (подавляющую) 
синтез. В-четвертых, время и интенсивность работы органов и тканей, 
участвующих в морфогенезе, в основном зависят от интенсивности работы 
меристем, где происходит удвоение массы клетки и числа клеток (ат- 
трагирующие центры). В-пятых, функционирование меристем включает 
в основном матричные и ферментативные процессы, которые зависят 
от притока предшественников и энергии (в данном случае температуры).

Известно, что продолжительность прохождения клеточного цикла 
в меристемах -  величина генетически обусловленная и достаточно пос
тоянная. Из этого следует, что любые попытки повысить активность 
фотосинтетического аппарата будут иметь успех либо при достижении 
стабильности в варьирующих условиях, либо в случае повышения ат- 
трагирующей способности меристем.

Поскольку проводить анализ митотической активности у родоначаль
ников в процессе селекции нельзя, возможны другие подходы. Во-первых, 
это тщательный подбор пар для скрещивания на основе детального изу
чения их онтогенеза в различных условиях, то есть нормы реакции. Это 
позволит существенно сузить круг используемых вариантов и повысит 
вероятность выхода форм, отвечающих замыслу селекционера. Во-вто
рых, полезно разработать методы анализа, позволяющие выявлять узкие 
места в онтогенезе. Один из таких методов, основанный на учете редук
ции элементов структуры урожая в разных заданных условиях, уже с 
успехом применяется (Ремесло, Куперман, 1982).

Еще один хозяйственно важный признак — тип яровизации. Анализ 
ее особенностей у вегетирующих растений озимой пшеницы Безостая 1 
и родственных ей сортов Скороспелка 3 и Безостая 4 неожиданно выявил 
неспособность растений развиваться при высокой температуре и коротком 
дне, хотя известно, что древние формы пшеницы положительно реагиро
вали на такое сочетание внешних факторов (Долгушин, 1980). Изуче
ние родословной указанных сортов позволило установить, что при их 
создании использовали яровую пшеницу Клейн 33, зона происхождения 
которой — северные районы Южной Америки, где высокая температура 
часто сочетается с коротким днем. В северных же широтах в осенний 
период с укорочением дня снижается температура.

На этом основании было высказано мнение, что особенности реакции 
озимых пшениц, родственных пшенице сорта Безостая 1, связаны с учас
тием яровой пшеницы Клейн 33 в формировании генотипа. Специаль
ные эксперименты, проведенные с целью проверки такого предполо
жения (табл. 8 ), показали, что в потомстве от скрещивания пшеницы 
сорта Одесская 16 с южными яровыми пшеницами получаются озимые 
двух типов яровизации — типа Безостой 1 и типа Одесской 16, а при
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8. Количество растений озимого типа в F , от скрещивания 
северных и южных яровых пшениц с озимой пшеницей 
сорта Одесская 16 (по Долгушину, 1980)

Комбинация,
скрещивание,

сорта

На неп
рерыв

ном 
дне

50 сут на коротком дне

всего

реагирующих на 
короткий день

не реагирующих 
на короткий день

шт. % шт. %

Южные яровые X Одес
ская 16
Ред Ривер 6 8  X Одес
ская 16 215 2 2 0 8 8 40,0 132 60,0
Церрос 7 X Одесская 16 6 6 67 17 25,4 50 74,0
В с е г о 281 287 105 46,6 182 63,4
Северные яровые X Одес- 
кая 16
Мироновская 808 X Одес
ская 16 242 233 229 98,3 4 1.7
Саратовская 29 X Одес
ская 16 89 8 6 8 6 1 0 0 , 0  0 0

Диамант X Одесская 16 306 308 307 99,7 1 0,3
Саратовская 210 X Одес
ская 16 57 58 58 1 0 0 , 0  0 0

В с е г о 694 685 680 99,3 5 0,7
Контрольные сорта, реа
гирующие на короткий 
день

Одесская 16 30 29 25 84,0 4 16,0
Мироновская 808 30 30 30 1 0 0 , 0  0 0

Не реагирующие на ко
роткий день 

Безостая 1 28 28 0 0  28 1 0 0 , 0

Кавказ 30 30 0 0 30 1 0 0 , 0

Одесская 6 6 30 30 0 0 30 1 0 0 , 0

скрещивании с северными яровыми пшеницами для гибридов характе
рен только один тип яровизации, свойственный сорту Одесская 16. 
Немногочисленные отклонения от этой схемы автор объясняет недостат
ком коротких дней или тем, что скрещивания проводили на посевах 
сортоиспытания, где не удается обеспечить абсолютную чистоту сорта. 
Озимые пшеницы, полученные на основе сорта Безостая 1, не отличаются 
высокой морозостойкостью. Два сорта, созданные с участием сортов 
Безостая 1, Мироновская 10 и Черноморская, достаточно морозостойки, 
но для их успешной яровизации требуется сочетание высокой темпе
ратуры с коротким световым днем. Для чего же скрещивают озимые 
пшеницы с южными яровыми или сортом Безостая 1? Оказывается, 
что высокий потенциал урожайности нередко связан именно с этими 
сортами: в условиях, когда морозостойкость не является лимитирую
щим фактором, формируются генотипы, способные при соответствующей 
агротехнике обеспечивать урожайность порядка 80 ц/га и более.
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Интерес к  длительности вегетационного периода в связи с решением 
селекционных задач не нов. В двадцатые годы было проведено изуче
ние зависимости между урожайностью пшеницы и продолжительностью 
отдельных фаз развития. Так, для Краснодарского края было установ
лено, что у озимых пшениц существует достаточно высокая отрицатель
ная корреляция продолжительности вегетационного периода до коло
шения с урожаем (Лукьяненко, 1973). Выявляя признаки, по которым 
можно вести отбор при селекции яровой пшеницы в Поволжье, про
водили изучение варьирования продолжительности периодов до коло
шения и до созревания (Мамонтова, 1980). Было установлено, что дли
тельность основных фаз развития относится к  группе слабо варьирую
щих признаков, при этом колебание средних величин признаков по от
дельным годам совпадает с размахом изменчивости тех же признаков 
в пределах определенного года в зависимости от условий произрастания 
посевов.

Предпринимались попытки получать скороспелые формы. При этом 
был отмечен сложный характер наследования продолжительности веге
тационного периода. Во-первых, поведение гибридов, как оказалось, 
зависит от условий выращивания, во-вторых, продолжительность перио
дов до начала колошения и до конца колошения имеет тенденцию к 
уменьшению в последующих поколениях (Зарубайло, 1963).

Вообще вариабельность степени доминантности признаков не только 
в ряду поколений, но и в онтогенезе гибридов заслуживает внимания 
с точки зрения практических задач селекции (Жученко, 1980). Например, 
для многосборовых культур суждение о степени доминантности приз
нака нередко высказывается на основании данных по одному или не
скольким сборам, то есть без учета явления смены доминирования в ходе 
индивидуального развития гетерозиготного организма.

В настоящее время высок интерес к  механизмам наследования яро
вого и озимого типа развития. При проведении скрещиваний между 
озимыми и яровыми формами пшеницы доминирует яровой тип. Яро
вой или озимый тип развития контролируется четырьмя генами: Vrn 1, 
Vrn 2, Vrn 3, Vrn 4. Озимый тип формируется при сочетании рецессивных 
аллелей по всем четырем локусам, а генотипы яровых форм могут быть 
различны; от этого в результате и зависит их реакция на яровизацию. 
Установлена генетическая детерминация фотопериодической реакции. 
Обычно нечувствительность к  фотопериоду — доминантный признак 
(Лейлли, 1980). Фотопериодическую реакцию контролируют два локу- 
са — Ppd 1 и Ppd 2. Отмечается при этом, что функции генов, определяю
щих эту реакцию, чувствительны к  изменению температуры. Поскольку 
указанные признаки являются соответственно поли- и дигенными, время 
созревания наследуется мультигенно. Вместе с тем на характер насле
дования типа развития и продолжительности его отдельных этапов наря
ду со многими обсуждавшимися выше факторами влияют имеющиеся 
в каждой хромосоме растений пшеницы локусы, определяющие длину 
периода созревания.

Представляют интерес работы по подбору пар для создания форм.
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отличающихся высокой устойчивостью к  ржавчине на протяжении все
го вегетационного периода (Лукьяненко, 1973). Введенные в экспери
мент сорта были разделены на группы по характеру устойчивости на 
протяжении онтогенеза — устойчивые в первую (У|) и во вторую поло
вину вегетационного периода (Уц) и восприимчивые в первую (В|) 
и во вторую половину вегетационного периода (В ц ). Результаты гибри
дологического анализа по этим признакам приведены в таблице 9.

Изучение полученных гибридов позволило сделать вывод о том, 
что их устойчивость выше в том случае, когда один из компонентов 
в скрещивании относится к  сортам с I типом устойчивости, то есть обла
дает способностью развивать устойчивость на начальных стадиях онто
генеза. Гибриды от скрещивания сортов Канред-Фулькастер 266 287 и 
Ферругинеум 622 (поражаемость соответственно 20 и 50%) практически 
не поражались патогеном (0—1%). Высокую устойчивость к  бурой ржав
чине имели также гибриды, полученные от скрещивания Канред-Фуль- 
кастер 266 287 с аргентинским сортом яровой пшеницы Клейн 33. По 
устойчивости эти гибриды превышали также родительскую форму Канред- 
Фулькастер 266 287. Уместно напомнить, что в этой комбинации был вы
делен сорт Скороспелка 2, от скрещивания которого с сортом Лютес- 
ценс 17 получен сорт Безостая 4 — предшественник сорта Безостая 1. Нет 
необходимости повторять, что без тщательного изучения онтогенетических 
особенностей материала, использованного в селекции, не могло быть 
и речи о создании сорта нового типа.

9. Поражаемость (%) бурой ржавчиной у гибридов 
пшеницы, полученных от скрещивания сортов 
с разным типом устойчивости к патогену 
в онтогенезе (по Лукьяненко, 1973).

Высоко- Устой Средне Воспри
устой чивые устой имчи

Тип скрещиваний чивые (0 -5% ) чивые вые
(0 %) (5 -10% ) (2 5 -

1 0 0 %)

У , Х У „ 49,4 31,0 1 2 , 0 7.6
y . l x y .l 0 50,0 2 0 , 0 30,0
В , Х у | 0 0 55,0 45,0
В | Х у .|
В | ,  X у |

0 0 30,4 69,6
0 25,0 62.5 12,5

в „  х  У ,, 0 0 5.0 95,0

В связи с созданием засухоустойчивых сортов обращает на себя 
внимание изменение чувствительности к  дефициту почвенной и воздуш
ной влаги в онтогенезе. Известно, что в процессе селекции сложилось 
два резко различающихся экотипа пшениц. Западносибирский экотип 
(сорта Мильтурум 321 и Мильтурум 553) характеризуется замедленным 

начальным ростом надземной массы, растянутой фазой кущения, но 
быстрым развитием корневой системы в глубину. В связи с этим обиль
ные осадки, которые в Сибири выпадают во второй половине июля.

86
?



сортами такого типа эффективно используются. Растения поволжского 
экотипа, потребляя весенние запасы влаги к  моменту наступления лет
ней засухи, формируют разветвленную корневую систему, что в этих 
условиях обеспечивает получение хорошего урожая.

В отдельные годы в районах, где возделывается яровая пшеница, 
весенняя засуха переходит в летнюю; в таких условиях урожай резко 
снижается. Для того чтобы быть застрахованным от подобных неожидан
ностей, важно иметь сорта, засухоустойчивые на протяжении всего перио
да вегетации. При создании таких сортов предлагалось проводить гиб
ридизацию форм с неодинаковой устойчивостью к  засухе в разные перио
ды онтогенеза (Заблуда, 1968). По-видимому, такой подход вполне 
правомочен. В этой связи уместно напомнить историю создания засухо
устойчивых саратовских пшениц. В основе родословной многих сортов 
находится скрещивание географически отдаленных форм. При создании 
сорта Альбидум 43, например, скрестили среднеазиатскую форму Гре- 
кум  грубый с сортом Полтавка (лютесценс). Грекум отличался высокой 
устойчивостью к  засухе и энергичным накоплением сухих веществ, чему 
способствовало быстрое развитие растений от всходов до колошения 
и относительно медленное — от колошения до созревания, когда прекра
щался рост вегетативных частей и начиналось формирование зерна. В 
благоприятные для этой пшеницы годы (без понижения температур 
в мае и с жарким летом) она образовывала крупное, хорошо выполнен
ное, довольно стекловидное зерно, но урожайность этой формы была 
ниже, чем у лютесценс, которая, характеризуясь средней устойчивостью 
к  засухе, в Поволжье давала относительно высокий урожай мучнистого, 
среднего по величине зерна с высоким содержанием белка. В дальнейшем 
на базе полученного от скрещивания этих форм гибрида путем ступен
чатых скрещиваний были выведены сорта Лютесценс.53/12, Альбидум 21, 
Стекловидная 1, Альбидум 210. Не вдаваясь в конкретные детали созда
ния ряда высокопродуктивных сортов, следует подчеркнуть, что наи
более удачные из них, отличающиеся широкой нормой реакции, были 
получены при тщательном изучении характера морфогенеза исходных 
форм и их отношения к  факторам среды в различные периоды онто
генеза.

В последнее время говорят о перспективности так называемых ин
тенсивных сортов, характерной особенностью которых, по общему приз
нанию, является высокая степень отзывчивости на улучшение условий 
выращивания — повышение доз удобрений, полив и т. д. В то же время 
такие сорта оказываются весьма зависимыми от колебаний неуправ
ляемых метеорологических факторов. Вопрос о том, чем определяется 
интенсивность сорта и на какой признак в этом случае следует вести 
селекцию, ка к  мы полагаем, останется открытым до тех пор, пока не 
будут выявлены основные факторы и механизмы, гарантирующие ста
бильную продуктивность растений в широком диапазоне условий. Не
сомненно, прямое изучение отдельных процессов, которые так или 
иначе участвуют в становлении продуктивности (фотосинтез, поглоще
ние элементов питания, зодоудерживающая способность и т. п .), не даст
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ответа, поскольку и общая, и семенная продуктивность растения — ин» 
тегральные показатели. Есть и иной путь решения проблемы. Если в 
конечном счете нас интересует устойчивая плодовитость, то в предва
рительных испытаниях целесообразно охарактеризовать способность 
образцов противостоять редукции элементов, определяющих структуру 
урожая. Оценка степени редукции в разнообразных заданных условиях 
оказывается весьма технологичным методом и дает достаточно верную 
информацию о пластичности сорта.

В итоге следует помнить, что "лицо" сорта определяется взаимо
действием ростовых, обменных и морфогенетических процессов в он
тогенезе. Каковы же общие требования, которым должен удовлетво
рять сорт как продукт селекции? По-видимому, существующее опреде
ление сорта как совокупности культурных растений, созданной путем 
селекции и обладающей специфическими морфологическими, биологи
ческими и хозяйственно ценными признаками и свойствами (ГОСТ 
20081-74) не является точным и исчерпывающим: если исключить слова 
"культурные растения", оно вполне пригодно для любого таксона, вплоть 
до вида. Следовательно, в первую очередь требования должны быть про
диктованы соображениями экономического характера. Так, сорт должен 
обладать надежностью, то есть сохранять уровень урожайности в широком 
диапазоне условий среды; давать заданный урожай в зоне районирования 
при умеренных дозах удобрения и умеренных нормах полива; обеспе
чивать стабильность заданного качества продукции; быть устойчивым 
к  стрессам, болезням и вредителям (главным образом, с точки зрения 
сохранения продуктивности); удовлетворять требованиям машинной 
обработки на всех этапах возделывания. Нетрудно заметить, что все 
перечисленные свойства связаны с амплитудой нормы реакции.

Следует также учитывать, что товарная продуктивность сорта — 
интегральный показатель для совокупности растений, формирующих 
конкретную популяцию. Как совокупность растений сорт должен быть 
гетерогенным и обеспечивать требуемый уровень продуктивности с еди
ницы площади. Оба показателя, в свою очередь, определяются геноти
пической гетерогенностью, то есть наличием индивидуумов и клонов, 
различающихся по скорости накопления биомассы и развития (лучше 
при небольшой разнице во времени вхождения в фазу), по способности 
накапливать резервы, по скорости и типу реакции на действие внешних 
факторов. В первую очередь эти признаки определяются генетическими 
и физиолого-биохимическими процессами собственно онтогенеза особи.

ОНТОГЕНЕЗ И ОСОБЕННОСТИ АГРО ТЕХН И КИ В ЗАВИСИМОСТИ  
ОТ БИОЛОГИЧЕСКИХ ХАРАКТЕРИСТИК КУЛЬТУРЫ

Оптимизация агротехники сорта невозможна без учета онтогенети
ческих закономерностей. Например, даже понятие "районированный 
сорт" включает представление о гармоничности роста, развития, морфо
генетических процессов, обеспечивающих получение высокого урожая 
в конкретной зоне. В еще большей степени это понятие подразумевает



устойчивость к  колебаниям условий среды, которые через онтогенез 
индивидуума существенно влияют на продуктивность посева (популя
ции) . Если же говорить о конкретных элементах агротехники, то многие 
операции непосредственно связаны с отдельными фазами развития.

Рассмотрение закономерностей онтогенеза при обсуждении вопросов 
селекции и агротехники не может вызвать удивление, поскольку цель 
селекции — создание нового генотипа (вплоть до популяционного раз
нообразия), семеноводства — поддержание генотипа в чистоте при разно
образии, обеспечивающем типичность и продуктивность популяции, а 
агротехнические мероприятия направлены на создание условий, которые 
при достаточной экономичности способствуют максимальному прояв
лению потенциальных возможностей генотипа. Таким образом, все наши 
представления о путях управления продуктивностью растений связаны 
с необходимостью изучения и учета особенностей онтогенеза. Эта связь 
общепризнана, но тем не менее ее часто не учитывают при решении тео
ретических или практических вопросов. Изучение динамики поглощения 
элементов минерального питания и воды, выявление критических перио
дов онтогенеза, исследование процессов закаливания — все это направлено 
на разработку средств управления продуктивностью растений.

Исследования в области морфофизиологии (Куперман, 1978) не 
только выявили закономерности морфогенеза, свойственные всем видам 
цветковых, но и позволили поставить вопрос о необходимости биоло
гического контроля за растениями в процессе их вегетации. Такой под
ход оказался плодотворным при разработке и изучении эффективности 
различного рода агротехнических мероприятий в зависимости от этапа 
онтогенеза растений, в частности внесения удобрений, поливов, приме
нения гербицидов или средств борьбы с вредителями, использования 
стимуляторов или ингибиторов ростовых процессов (Керефов, 1975).

Сопоставление фаз развития и этапов органогенеза дает возможность 
оценивать потенциальную и реальную продуктивность культурных зла
ков. Это позволяет не только быстро определять селекционную ценность 
выделенного материала, но и прогнозировать урожай (Куперман и др., 
1980).

В последнее время вопрос о программировании урожая становится 
одним из ведущих. Сама по себе эта идея, несомненно, прогрессивна, 
поскольку предусматривает выявление факторов, лимитирующих по
лучение реального экономически целесообразного урожая в склады
вающихся условиях. При соответствующих расчетах из показателей, 
характеризующих среду, обычно учитывают количество ФАР, сумму 
температур и осадков, количество необходимых удобрений и т. п. Имея 
в виду прежде всего скорость накопления биомассы, основное внима
ние в связи с проблемой программирования обращают на потенциаль
ные возможности фотосинтетического аппарата, минеральное питание, 
отзывчивость на внесение повышенных доз удобрений, особенно азот
ных. Все расчеты проводят, исходя из прямолинейных зависимостей, 
путем регрессионного анализа. Но при этом не учитывается индивиду
альное развитие растений, обсуждавшаяся нами выше ограниченность
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непрерывного накопления биомассы в связи с процессами дифференци- 
ровки. При сортоиспытании, включающем оценку преимущества нового 
сорта по сравнению со старым по хозяйственно ценным признакам и 
выявление потенциальной продуктивности в данных почвенно-клима
тических условиях на основании средних многолетних данных, также 
"не учитывают некоторые особенности индивидуального развития расте
ний, например способность давать гарантированный стабильный урожай 
в изменяющихся погодных условиях. Вычисление коэффициента вариа
ции урожаев в разных условиях (зонах возделывания) уже дает пред
ставление о степени стабильности продуктивности, и это следует учиты
вать при составлении программ. В то же время выяснение причин вариа
бельности урожая по годам и участкам, а также частоты отклонения 
от средней величины, характеризующей реальную продуктивность в 
данном регионе, позволяет ставить вопрос о разработке систем опера
тивного управления онтогенезом.

Наиболее эффективным и доступным технически оказывается та
кой подход при возделывёнии пропашных культур. Расчеты показыва
ют, что примерно в 50—70% вариантов урожаи согласуются с расчетами, 
проведенными методом регрессионного анализа. Это происходит тогда, 
когда сложившиеся климатические условия существенно не отличаются 
от среднемноголетних. В противном слу юе необходима коррекция 
первоначального плана технологических мерюприятий, то есть переход 
к  оперативному управлению онтогенезом. Оперативное управление воз
можно, если известны критические периоды и периоды отзывчивости 
растений в онтогенезе и можно оценить последствия какого-либо воз
действия.

Что касается критических периодов и периодов отзывчивости рас
тений в онтогенезе, то в этом плане, по-видимому, накоплено достаточно 
информации. Сложнее прогнозировать эффект агента: по существу, не
обходимые сведения о реакции растений на действие какого-либо фак
тора в зависимости от конкретных условий, например температуры, 
пока недостаточны и не позволяют составить четкие представления о 
нормах реакций в онтогенезе на действие факторов в зависимости от 
условий. Справедливости ради следует отметить, что характер реакций 
в критические периоды также зависит от особенности онтогенеза в пред
шествующий период.

Таким образом, существует объективная необходимость в разно
сторонних исследованиях нормы реакции растений. При этом наиболее 
перспективными представляются эксперименты, проводимые в кон
тролируемых условиях (в том числе моделирование), что позволит 
оценить полученные результаты с точки зрения биологии. Вопрос же 
практической целесообразности того или иного агротехнического ме
роприятия, разумеется, полностью определяется соотношением эффек
та от выполнения требуемых операций и материальных затрат с вели
чиной и стоимостью запрограммированного урожая. Некоторые экспе
риментальные результаты с учетом вероятности сочетаний погодных 
условий дают основание утверждать, что оперативное управление онто
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генезом позволит довести эффективность программирования урожая 
в колеблющихся погодных условиях до 75—90% вместо ранее упоми
навшихся 50—70%, то есть существенно повысить стабильность и устой
чивость урожая.

Представленные факты еще раз подчеркивают, что детальное изу
чение онтогенеза растений должно включать не только выяснение механиз
мов перехода от формирования вегетативных органов к  формированию 
генеративных, но главным образом выявление характера процессов на 
каждом этапе развития. Успешное использование известных закономер
ностей роста для определения величины будущего урожая хорошо иллюс
трируют данные, полученные при расчете кривых роста биомассы (Бонда
ренко, 1976): вычисление скорости и ускорения роста дает основание 
весьма точно предсказывать возможный урожай, а составление сетевого 
графика потребностей растения в основных факторах роста и развития 
позволяет успешно корректировать процесс накопления биомассы.
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ОБЪЕДИНЕНИЕ "АГРОПРОМИЗДАТ" 

ВЫПУСТИТ В СВЕТ КНИГУ

Б. С. Мошкова "Актиноритмизм растений".

В ней будут рассмотрены возрастные физиологические осо
бенности растений и их ответные реакции на воздействия основ
ных факторов внешней среды, связанных с суточными и сезон
ными ритмами лучистой энергии солнца. Приведены данные, 
полученные в контролируемых условиях, характеризуют ее оп
тимальные и критические режимы, необходимые для формиро
вания урожая. Эти данные — основа рационального размещения 
видов и сортов возделываемых растений в различных зонах 
страны.



Ю. П. Лаптева "Биологическая инженерия".

Хотя понятия "генная инженерия" и "биотехнология" обрели 
право на жизнь совсем недавно, уже созданы реальные предпо
сылки для выведения на принципиально новой основе сортов рас
тений и пород животных с невиданными доселе полезными свой
ствами.

Книга расскажет о последних достижениях в области гене
тики и нетрадиционной селекции. Рассчитана на широкий круг 
читателей.


