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В вегетационных опытах при оптимальной влагообеспеченности (70 % НВ) 
гибрид кукурузы КВС 701 отличался от старого сорта Воронежская 76 более 
активным ростом, высокими затратами на дыхание в начале вегетации, больши- 
ми размерами и более активным фотосинтетическим аппаратом. При постоян- 
ном умеренном недостатке влаги (35 % НВ) биомасса растений гибрида и сор- 
та была примерно одинаковой и в 2 раза ниже, чем при 70 % НВ. Однако

доля дыхательных затрат от гросс-фотосинтеза в целом за вегетацию (35— 
40 %) и транспирационный коэффициент (95—105 %) практически не зависели 
от условий влагообеспеченности и экотипа. Большая засухоустойчивость сорта 

проявилась лишь при прогрессирующей засухе и выразилась в сохранении до
статочно высоких уровней фотосинтеза листьев и стебля, дыхания стебля и 
корней, скорости растяжения листовой пластинки и водного потенциала в ходе 
завядания. В период репарации, напротив, более быстрым восстановлением 
фотосинтеза и роста отличался гибрид.

Методика

Изучали относящиеся к группе ранне- 
спелых высокопродуктивный гибрид куку- 

рузы современной селекции КВС 701 (ФРГ) 
и менее продуктивный сорт старой селекции 
Воронежская 76. В первой серии опытов 
растения выращивали в вегетационном до- 
мике по одному в сосуде, содержащем 6 кг 
леска. При набивке сосудов, а также в фа- 
зы 5.8 и 11 листьев и выметывания вносили 
 по 0,25 смеси Арнона — Хогланда. За- 
данная влажность песка в сосудах 
(70 % НВ, контроль, и 35 % НВ, опыт) 
обеспечивалась ежедневным двукратным 
поливом. Сосуды сверху закрывали плотны- 
миртонными кружками с вырезом для 
стебля что препятствовало испарению воды 
и развитию водорослей, которые могут су- 
щественно исказить показатели дыхания 
корней. Для расчета транспирационного ко- 
эффициента учитывали массу поливной во-
ды испарение с контрольных сосудов без 
растений.
   В фазы 9 (1) и 12 (II) листьев, выметы-

вания(III), молочной (IV) и молочно-вос- 
ковой (V) спелости (уборка) учитывали на

копление сухой массы по органам [9], а 
также регистрировали с помощью камер- 
прищепок интенсивность видимого фото
синтеза 3-го листа сверху. Повторность 
10-кратная. На стебле с помощью специаль
ных камер определяли газообмен на свету 
и в темноте и по разности показаний вычис
ляли уровень фотосинтеза стебля. К стеблю 
относили и влагалища листьев, прилегаю
щие к нему в месте измерения. Повторность
5-кратная. Дыхание интактных корней изме
ряли непосредственно в сосуде, в котором 
выращивали растения, по описанной ранее 
методике [Т4]. Повторность 3-кратная. Кон
центрацию СО2 в токе воздуха определяли 
при помощи инфракрасного газоанализато
ра типа ГИП-10-МБ2. Одновременно оце
нивали водный обмен растений по оводнен- 
ности (высушиванием до постоянной мас
сы), водному потенциалу листьев, опреде
ляемому в растворах полиэтиленгликоля с 
молекулярной массой 2000, и транспирации. 
Транспирацию измеряли на интактных 
листьях в токе воздуха с помощью инфра
красного газоанализатора ГИП-7, модифи
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В последние годы наблюдаются значительные различия между 
урожайностью новых интенсивных сортов зерновых культур на сор- 
тоучастках и в производстве, причиной чего является повышенная тре-
 бовательность этих сортов к условиям выращивания, в том числе к ме- 

теорологическим условиям [3]. В связи с этим актуально изучение осо- 
бенностей фотоассимиляционной деятельности, роста и дыхательного 

газообмена сортов, различающихся по продуктивности, при варьирова- 
нии условий выращивания. Это необходимо для выявления критериев
отбора форм, сочетающих высокую продуктивность с достаточной 

устойчивостью к неблагоприятным условиям выращивания.
В задачу настоящей работы входило исследование газо-, водообме- 

на и продуктивности экотипов кукурузы разного эколого-географическо- 
го происхождения при постоянном и временном недостатке воды с 
целью выявления характера взаимосвязей различных физиологических 
показателей, и в том числе дыхательных затрат с конечной продуктив- 
ностью.



цированного для учета пароводяной смеси 
[11], а также по убыли воды в срезанных 
листьях, помещенных в факторостатные ус
ловия ветрового туннеля [8].

Скорость роста верхних листьев (от фа
зы 6-го листа до выметывания) измеряли 
круглосуточно в 4-кратной повторности аук
санографом. На основании учета биомас
сы [9] и дыхания различных органов рассчи
тывали распределение ассимилятов и долю 
дыхательных затрат ( R )  целого растения в 
гросс-фотосинтезе ( P g )  по фазам вегетации. 
Гросс-фотосинтез равнялся сумме затрат на 
дыхание и прироста сухой массы растения

за определенный период вегетации. Во вто- 
рой серии опытов растения выращивали в 
сосудах при 70 % НВ до фазы 8-го листа 
после чего полив прекращали и возобновля- 
ли его только на 8-й день при достижении 
влажности песка 23 % НВ. В период после 
дания растений и в течение 4 дней после 
возобновления полива ежедневно регистри- 
ровали интенсивность фотосинтеза 5-го и
6-го листа, дыхание стебля на свету и в тем- 
ноте, дыхание корней, а также транспира- 
цию, водный потенциал, содержание воды в

листьях и скорость роста верхнего  листа

Результаты

Ранее было показано [9], что в контроле гибрид при одинаковой 
массе зерна на растение имел преимущество перед сортом по накопле- 
нию общей биомассы, в том числе листьев и стебля. При ограниченном 
водоснабжении этот показатель снижался примерно в 2 раза. В этом 
случае достоверной разницы между экотипами по биомассе не было, но 
наблюдались различия по соотношению массы органов. В контроле у 
гибрида большая доля вегетативной массы приходилась на стебель, а 
у сорта — на корни. У опытных растений, особенно у сорта, увеличива- 
лась по отношению к контролю доля корней. Отмечено также, что в 
контроле гибрид отличался большей скоростью роста листьев, чем copт 
особенно в дневные часы. У опытных растений изменялась суточная 
динамика прироста: в дневные часы рост замедлялся (особенно у гиб- 
рида), в вечерние часы изменения скорости роста были выражены сла- 
бее, а в ночные — еще слабее [9].

На рис. 1 представлены результаты измерений видимого фотосин- 
теза при естественном сочетании факторов внешней среды в первую 
половину дня. Гибрид характеризовался более высокой интенсивностью 
фотосинтеза (на 5—7 мг СО2 на 1 дм2 в час), чем сорт. К концу веге- 
тации поглощение СО2 снижалось и различия между экотипами исче- 
зали. Более высокая активность ассимиляции СО2 у гибрида сопро- 
вождалась меньшим, чем у сорта, сопротивлением мезофилла диффузии 
СО2 [13].

При недостатке влаги фотосинтез у обоих экотипов подавлялся 
особенно у сорта. Это сопровождалось увеличением устьичного и мезо- 
филльного сопротивления [13]. Последнее, составляя преимуществен- 
ную часть в общем сопротивлении диффузии СО2 в листе, у сорта растет 
сильнее [13]. Возможно, меньшее подавление фотоассимиляции у гиб- 
рида при дефиците влаги обусловлено более резким, чем у сорта 
уменьшением площади листьев, что приводит к изменению донор-акцеп- 
торных отношений и усилению функциональной нагрузки на листья 
(тем более что початок у гибрида развит сильнее).

У кукурузы абсолютные значения фотосинтеза стебля вместе с вла
галищами листьев на порядок ниже, чем фотосинтеза листьев. Однако 
при дефиците влаги фотосинтез стебля заметно увеличивается, что, ви
димо, является компенсаторной реакцией системы, призванной воспол
нить недостаток ассимилятов в растении в результате подавления фо
тосинтеза листовых пластинок. Этому способствует также то, что овод- 
ненность влагалищ листьев сохраняется на более высоком уровне. Та
ким образом, вклад стебля в поглощение СО2 целого растения в срав
нении с листьями незначителен, однако его нельзя недооценивать в не
благоприятных условиях выращивания.

Снижение влагообеспеченности привело к изменению соотношения 
активности не только фотоассимиляции СО2 зелеными органами. Одно
временно отмечено стимулирование или подавление дыхания отдельных 
органов, что отмечалось ранее, например, у пшеницы [4]. Так, дыхание 
стебля при оптимальной влагообеспеченности в фазу 9 листьев было
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Рис. 1. Фотосинтез листьев ( а )  и стебля (б), дыхание стебля (в) и кор
ней (г), транспирация ( д )  и водный потенциал (е )  листьев в онтогенезе 

кукурузы при разной влагообеспеченности.
I — фаза 9 листьев; II — 1 2  листьев; III — выметывания; I V —  молочной спелости; 

V  — молочно-восковой спелости; 1 , 3  —  гибрид КВС 701; 2 ,  4  — сорт Воронежская 76; 
1 , 2  —  7 0 %  НВ; 3 ,  4  — 35 % НВ.

выше у гибрида, чем у сорта (рис. 1, в ) ,  и мало отличалось в осталь
ные фазы развития. Недостаток воды вызывал усиление дыхания стеб
ля. Известно, что даже в оптимальных условиях выращивания на ды
хание затрачивается до 5 % сахарозы, транспортируемой по стеблю 
(10]. При недостатке влаги транспорт сахарозы, видимо, тормозится, а 
затраты энергии на этот процесс значительно возрастают. Это, вероят- 
во, и приводит к усилению активности дыхания стебля опытных ра
стений.

Интенсивность дыхания корней (рис. 1, г )  была ниже, чем стеб
лей. Причина, возможно, в том, что к стеблю относили и влагалище 
листа, обладающего значительной дыхательной активностью. Существен- 
вых различий между экотипами по этому показателю в условиях кон
троля не наблюдалось. При стационарном недостатке влаги отмечено 
усиление дыхания корней по отношению к контролю, особенно замет
ное в фазу 12 листьев. Разница в интенсивности дыхания корней в 
контроле и опыте была меньше у сорта, что, как правило, характерно 
для устойчивых к дефициту влаги растений [4]. К концу вегетации ды- 
жание корней в обоих вариантах снижалось (что связано с падением их 
метаболической активности), но оставалось выше у опытных растений.

На основании данных прироста сухого вещества в отдельные фазы 
развития и дыхания органов были рассчитаны суммарный фотосинтез 
(Pg) и дыхательные затраты (R) в процентах от Pg (табл. 1). При
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Т а б л и ц а  1
Содержание воды (%) в листьях разных ярусов в фазу выметывания

П р и м е ч а н и е .  В  числителе — влажность почвы 70 % ,  в знаменателе — 35 %
НВ.

оптимальной влагообеспеченности максимум дыхательных затрат цело
го растения (до 63 и 50 % у гибрида и сорта соответственно) прихо
дился на фазу 12 листьев, т. е. на время активного роста листьев и 
формирования генеративных органов. Более продолжительный период 
роста в опытном варианте [9] обусловил снижение первого максимума 
затрат и появление второго в фазу выметывания (табл. 2).

Таким образом, интенсивные ростовые процессы сопровождаются 
значительными затратами органического вещества, причем у гибрида, 
обладающего гетерозисным эффектом, они выше в первую половину 
вегетации. Последнее характерно для более продуктивного типа, отли
чающегося активным ростом листового аппарата в начале вегетации, 
что обеспечивает затем возможность лучшего снабжения растений асси- 
милятами. При постоянном дефиците влаги дыхательные затраты мень
ше по сравнению с оптимальными условиями в начале и больше во вто
рую половину вегетации, в результате чего при наливе початка склады
вается более напряженный баланс углерода в растении.

Изменилось в ходе вегетации и распределение затрат на дыхание 
по органам: в целом у обоих экотипов при постоянном недостатке во
ды уменьшились затраты на дыхание листьев, но увеличились затраты 
на дыхание стебля и корней. Снижение доли листьев в общем дыхании 
растения более отчетливо проявилось в первую половину вегетации 
(табл. 2). В опытном варианте у гибрида в фазу 12 листьев вклад 
листьев был на 17 % меньше, чем в контроле, а у сорта в фазы 9 и 12 
листьев — меньше на 9 и 16 % соответственно. Увеличение затрат на 
дыхание стебля у гибрида составило 12 % в фазу выметывания, у сор
та в фазы 9 и 12 листьев — 8 и 10 % соответственно. Доля, приходя
щаяся на корни, в ходе всей вегетации была выше в среднем на 4,4 % 
у сорта и на 7,7 % у гибрида. Общее отставание в скорости роста и 
развития опытных растений выражалось в увеличении затрат на дыха
ние метелки и уменьшении затрат на дыхание початка по сравнению с 
контролем во второй половине вегетации. Таким образом, в реакции эко
типов на недостаток воды выявились некоторые различия: у сорта бы
ло более выражено уменьшение дыхательных затрат листьев и стеблей, 
а у гибрида — увеличение дыхательных затрат корней. Однако отноше
ние R/Pg целого растения в среднем за вегетацию оказалось в контро
ле и опыте одинаковым у сорта (35 %) и несколько различалось у гиб
рида (32 и 40 %).
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Итак, постоянный недоста
ток воды приводит к изменению 
скорости роста и дыхательных 
затрат в онтогенезе кукурузы и 
в 2 раза снижает ее продуктив- 
ность. Однако при этом соотно
шение между фотоассимиляцией 
и дыханием растения в целом за 
вегетационный период сохраня
ется, т. е. приспособление к по
стоянному недостатку воды идет 
за счет изменения соотношения 
массы органов. Следовательно, 
снижение биомассы растения в 
этих условиях определяется не 
столько долей дыхательных зат
рат, сколько прежде всего тормо- 
жением роста площади листьев 
и снижением интенсивности фо
тосинтеза.

В онтогенезе оводненность 
листьев у сорта была выше, чем 
у гибрида. Это относится как к 
листьям верхнего яруса в разные 
фазы вегетации [9], так и всех 
ярусов в фазу выметывания 
(табл. 1) в обоих вариантах 
влажности почвы. Следует отме
тить сохранение высокой овод- 
ненности верхних листьев у обо- 
их экотипов при ограниченном 
водоснабжении. Водный потен- 
циал листьев был больше в 
контроле (рис. 1, е ). В целом он 
оказался достаточно высоким и 
при 70 % НВ для 3-го листа 
сверху колебался в разные фазы 
вегетации от —0,15 до 
—0,60 мПа. Существенное сни
жение водного потенциала в фа
зу 12 листьев, возможно, связа- 
во с высоким уровнем транспи
рации в это время (рис. 1, д )  и 
с формированием к этому време
ни максимального листового ап
парата растения, вследствие че
го транспирирующая поверхность 
в, следовательно, затраты воды 
ва испарение целого растения 
возрастают. Ухудшение водообес- 
печенности привело к падению 
водного потенциала, особенно в

Т а б л и ц а  2
Дыхательные затраты органов 

в онтогенезе кукурузы
(% к гросс-фотосинтезу — числитель, 

% к дыханию целого растения—знаменатель)

П р и м е ч а н и е .  В среднем за вегетацию 
дыхательные затраты всего растения в конт
роле составили 32 % у гибрида и 35 у сор
та, а в опыте — соответственно 40 и 35 % 
к гросс-фотосинтсзу.

фазу молочной спелости (до —0,88 мПа), у гибрида при 35% НВ. 
С возрастом он еще снижался. Различия в реакции экотипов на недо
статок воды выразились в том, что у сорта водный потенциал в фа
зы 9 и 12 листьев был на 0,05—0,1 мПа ниже, чем у гибрида, а в фа
зы выметывания и молочной спелости, наоборот, выше.

Транспирация у контрольных растений в течение всей вегетации 
оказалась значительно больше, чем у опытных (рис. 1, д ) ,  при этом 
более высокой транспирацией отличался гибрид, что свидетельствует о 
его большей мезофитности. При дефиците влаги большими затратами
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Рис. 2. Транспирация (а), водный 
потенциал листьев кукурузы (б) и 

содержание в них влаги (в) при 
прекращении полива (с т р е л к а ) .
Обозначения те же, что на рис. 1.

воды отличался сорт, особенно в начале и конце вегетации. У гибрида 
этот показатель оказался в 1,6—2 раза ниже, чем в контроле, тогда 
как у сорта всего в 1,2—1,4 раза ниже, т. е. сорт оказался менее чувст
вительным к постоянному недостатку влаги. В результате транспира- 
ционный коэффициент за вегетацию составил в контроле 110 и 105, в 
опыте 105 и 96 соответственно у гибрида и сорта, исходя из чего мож
но заключить, что затраты воды на создание единицы сухой массы ма
ло зависели от водообеспеченности. Таким образом, у обоих генотипов 
в ответ на недостаток воды снижались прежде всего транспирация, а 
затем оводненность и водный потенциал. По терминологии Лархера 
[5], кукурузу можно отнести к гидростабильному типу растений, для 
которых характерно избегание резких колебаний содержания воды бла
годаря своевременному устьичному регулированию водообмена и повы
шению осмотического давления. Следовательно, адаптация кукурузы к 
постоянному дефициту влаги в течение вегетации заключается в четкой 
регуляции водного обмена, и прежде всего в поддержании высокой ово- 
дненности тканей листа (особенно у сорта) за счет снижения транспи
рации, регулируемой устьичным аппаратом. При этом зона активного 
фотосинтеза смещается в сторону влагалища листа, возможно, ввиду 
увеличения устьичного сопротивления диффузии СО2 в пластинках 
листьев и более высокой оводненности тканей влагалищ листьев. Ста
бильности водного баланса кукурузы содействуют также усиление по
глотительной активности корневой системы и резервы воды в стебле. 
Подтверждением вышесказанному могут служить результаты опытов, 
в которых изучалось действие кратковременной засухи на те же 
экотипы.

На рис. 2 представлен ход транспирации, водного потенциала и 
содержания воды в листьях при постепенном подвядании после прекра
щения полива и при его возобновлении. Четко прослеживается быстрое 
падение интенсивности транспирации у обоих экотипов (рис. 2, а )  при

108



Рис. 3. Фотосинтез листьев ( а )  и стебля (б), дыхание стебля на свету 
(в) и дыхание корней (г) кукурузы при временном дефиците воды.

Обозначения те же, что на рис. 1 и 2.

сохранении высокого уровня оводненности листьев (рис. 2, в), которая 
существенно снижалась лишь в последние 3 дня засухи при появлении 
видимых признаков увядания. Уровень фотосинтеза при этом снижал
ся до нуля (рис. 3, а). Водный потенциал листьев (рис. 2, б )  оставался 
достаточно стабильным в течение нескольких дней после прекращения 
полива и лишь накануне возобновления полива значительно снижался: 
у гибрида — до —0,6 мПа, у сорта — до —0,5 мПа. При этом следует 
отметить, что водный потенциал у гибрида был ниже, чем у сорта. 
После возобновления полива сначала и почти одновременно восстанав
ливаются оводненность (рис. 2, в ) и интенсивность фотосинтеза листьев 
(рис. 3, а) и с некоторой задержкой — транспирация (рис. 2, а ) .  Ана

логичный временной ход фотосинтеза и транспирации при кратковре
менной засухе наблюдали у подсолнечника [15].

На рис. 3, а ,  б  видно, что перед глубоким завяданием у сорта Во
ронежская 76 уровень фотосинтеза листьев и стебля был более высо
кий, чем у гибрида, и сохранялся несколько дольше. Однако восстанов
ление фотосинтеза после полива у сорта шло медленнее. В период про
грессирующей засухи, а также после полива (во время восстановления) 
у сорта было интенсивнее дыхание стебля, а также корней (рис. 3,в, г). 
Следует отметить, что дыхание органов в отличие от фотосинтеза не 
прекращалось даже при сильном водном стрессе.

При подвядании растений после прекращения полива наблюдалось 
замедление скорости растяжения пластинки верхнего листа, измеренной 
в течение суток. В дневные часы скорость роста сохранялась на уров
не контроля: у гибрида — в течение 2—3 дней при водном потенциале 
—0,2 мПа, у сорта — в течение 4—5 дн при том же значении водного 
потенциала тканей листа. Вслед за этим у обоих экотипов отмечалось 
резкое торможение роста, особенно выраженное у гибрида, в результа
те чего рост листьев гибрида снижался до нуля за 1—2 дня, а у сор
та — за 2—3 дня. Полное прекращение роста у гибрида наступало 
примерно на 6-й день, а у сорта — на 8-й. К этому времени фотосинтез
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также прекращался, а водный потенциал составлял —0,6 мПа у гибри- 
да и —0,5 мПа у сорта. Ранее было отмечено [9], что при постоянном 
недостатке воды (35 % НВ) больше тормозится рост в дневные часы, 
меньше различия в скорости роста между контролем и опытом в вечер
ние и ночные часы. В ходе прогрессирующей засухи у сорта наблюда
лась большая стабильность скорости роста в вечерние и ночные часы, 
чем у гибрида. Рост у гибрида в эти часы и днем полностью прекра
щался. Таким образом, гибрид по сравнению с сортом более чувстви
телен к недостатку воды, о чем свидетельствует более раннее прекращен 
ние его роста.

Заключение
Адаптация обоих экотипов кукурузы к пониженной влагообеспечен

ности затрагивает многие стороны ее жизнедеятельности. При опти
мальной влагообеспеченности гибрид кукурузы КВС 701 характеризует- 
ся более активным ростом и высокими затратами на дыхание в начале 
вегетации, чем сорт Воронежская 76, в результате чего у него форми
руется функционально более активный фотосинтетический аппарат 
больших размеров, что положительно сказывается на накоплении био-  
массы. При этом у гибрида в сухой биомассе выше доля листьев и стеб
ля, а у сорта — корней.

Растения обоих экотипов адаптируются к недостатку воды сходным 
образом: в первую очередь у них снижается скорость ростовых процес- 
сов, уменьшаются листовая поверхность, общее накопление биомассы, 
а также отношение массы надземных органов к корням. При недостат- 
ке влаги параллельно со снижением водного потенциала и влагосодер- 
жания наблюдается снижение транспирации и фотосинтеза листьев, 
усиливается фотосинтез и дыхание стеблей и корней. Затраты на дыха
ние целого растения при засухе ниже, чем в оптимальных условиях 
увлажнения, в начале вегетации и выше во второй половине. Однако 
доля дыхательных затрат от гросс-фотосинтеза в целом за вегетацию 
не зависит от условий выращивания и колеблется в узком диапазоне 
(35-40 %).

При засухе у гибрида сильнее уменьшаются листовая поверхность 
и накопление биомассы. При этом у него в большей степени сохраняет
ся роль стебля как органа депонирования ассимилятов и воды, сни- 
жается транспирация, но остается более высоким уровень фотоассими
ляции листьев. У сорта сильнее возрастает роль корней в противостоя
нии засухе, оводненность листьев практически не изменяется, умень
шаются размеры стебля и фотосинтез листьев.
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SUMMARY

A lot of experimental data on the effect of moisture content on photosynthesis, 
respiration, transpiration, water potential, and the amount of moisture in two different 
genotypes of corn are presented. Considering the biomass and respiration, the share 
trom the gross-photosynthesis spent on respiration by different organs and by the 
whole plant is calculated. It is found that plants have certain adaptations to insuffi
cient amount of moisture. A conclusion is made that the share of respirative expenses 
worm the gross-photosynthesis on the whole during vegetation does not depend on 
genotype and moisture conditions.
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