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ВПЛИВ ЕКОЛОГІЗОВАНИХ СИСТЕМ УДОБРЕННЯ 

НА ВМІСТ СУХОЇ РЕЧОВИНИ У ЗЕРНІ  

ЗАЛЕЖНО ВІД ІНТЕНСИВНОСТІ ФОТОСИНТЕЗУ  

Й ВІДТОКУ АСИМІЛЯТІВ З ЛИСТКІВ ПШЕНИЦІ ОЗИМОЇ 

 

Проаналізовано взаємозалежності між приростами зернової 

продуктивності (ΔMзП; воскова стиглість) за умов екологізованих 

систем удобрення щодо базової альтернативної системи удобрення 

та побіжними змінами інтенсивності нетто, гросс фотосинтезу 

(PP
n(ВЛ), PP

g(ВЛ)) й окремих показників експорту, використання 

асимілятів у верхніх листках пшениці озимої (передпрапорцевий, 

прапорцевий; колосіння – молочна стиглість). Зазначені ΔMзП 

супроводжуються однаково спрямованими змінами швидкості 

експорту та ефективності використання асимілятів верхніх листків 

на утворення цих органів, зерна колосу (відповідно АДВЛ×100, LMAВЛ, 

Крз) й у більшості варіантів тісно пов’язані зі збільшенням PP
n(ВЛ), 

PP
g(ВЛ). Виявлено прямо пропорційні взаємозалежності між ΔMзП й 

збільшенням тривалості верхніх листків за площею 

(фотосинтетичний потенціал) та масою (відповідно LADВЛ, BMDВЛ; 

колосіння – молочна стиглість).  

Ключові слова: утворення й відтік асимілятів, маса/площа, 

площа/маса листків, тривалість листків за площею і масою, верхні 

листки (передпрапорцевий, прапорцевий), продуктивність колосу, 

пшениця озима, екологізовані системи удобрення. 

 

Вступ. Накопичення речовин у зерні сільськогосподарських 

злакових культур відбувається внаслідок складних узгоджених 

взаємодій між фізіолого-біохімічними процесами у основних органах-

донорах (листки – фотосинтез) й акцепторах асимілятів (колос, стебло, 

коренева система – переважно метаболізм фотосинтату та/або 
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депонування продуктів цих перетворень). Координуючу роль у таких 

донорно-акцепторних взаємодіях (ДАВ) у сільськогосподарських 

зернових рослинах відіграє основний акцептор асимілятів – колос [2, 6, 

7, 10, 16, 19, 23, 26, 32, 34]. Разом з тим регулювання процесів 

постачання фотосинтатом відбувається як на рівні самих листків, так і 

на рівні цілісної рослини. Доцільно при цьому відзначити 

функціональний дуалізм листків – їхню здатність виступати як 

донорами, так і акцепторами сполук, утворених у ході фотосинтезу [1, 

2, 6, 7, 10, 18, 19, 23, 26, 29, 32, 36].  

Особливої важливості фотосинтезуючі та асимілят-постачальні 

функції у листках зернових рослин набувають у період наповнення 

зерна (колосіння – молочна та воскова стиглість у пшениці). Найбільш 

вагомий внесок у забезпечення колосу фотосинтатом здійснюють 

прапорцеві листки; разом з тим з листків нижніх ярусів, зокрема 

передпрапорцевих, асиміляти надходять до колоса лише незначною 

мірою, і основний їх потік спрямований до кореневої системи [6, 31].  

Беручи до уваги викладене вище, доцільно визнати, що 

накопичення сухої речовини у зерні пшениці значною мірою може 

залежати від співвідношень утворення асимілятів у верхніх листках 

(передпрапорцевий, прапорцевий), ефективності використання їх на 

побудову зазначених органів та ремобілізації до основного акцептора 

впродовж наповнення зерна. Ймовірно, що включення у цю систему 

показників, які характеризують ефективність перехоплення 

фотосинтетично активної радіації (ФАР), тривалості накопичення 

фотосинтату у верхніх листках, глибше і повніше розкриє 

закономірності формування кінцевої продуктивності колосу пшениці.  

На нашу думку, актуальну активність фотосинтезу, 

ефективність й інтенсивність ремобілізації, використання асимілятів 

верхніх листків на формування зернової продуктивності пшениці 

озимої доцільно визначати впродовж наповнення зерна, застосовуючи 

окремі серед відомих у науковій літературі підходів [1, 11, 22]. Разом з 

тим для характеризування ефективності використання фотосинтату на 

побудову верхніх листків та ефективності перехоплення ФАР 

зазначеними органами може бути доцільним залучення окремих 

функціональних ознак рослин. У першу чергу – це співвідношення 

суха речовина/площа листків (LMA – leaf mass per area ratio) та питома 

площа листків (SLA – specific leaf area) [13, 14, 17, 20, 25, 27, 28, 31, 

35]. Справді, LMA становить собою ефективність використання 

асимілятів на утворення одиниці площі поверхні [14], тоді як SLA – 

прямо пропорційна ефективності перехоплення ФАР на одиницю 
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біомаси листків [13, 31]. Зростання LMA (одночасне зменшення SLA) 

пов’язане зі збільшенням товщини та/або щільності листкової 

пластинки, зокрема за рахунок мезофілу, сповільненням росту рослин, 

листків, сповільненням обігу тканин, і отже, ресурсів (асимілятів); 

відповідно vice versa [13, 14, 17, 20, 24, 25, 27, 30].  

Слід зазначити, що ефективність перехоплення ФАР листками 

рослин також прямо пропорційна фотосинтетичному потенціалу (ФП), 

тобто тривалості листків за площею (leaf area duration – LAD) [22, 23, 

33]. Інший подібний показник – тривалість за масою (biomass duration 

– BMD) – характеризує тривалість накопичення та перебування сухої 

речовини у рослині, листках [22]. Обидва перелічені індекси 

детермінують потенційну життєздатність рослин і тісно пов’язані з 

їхньою продуктивністю [15, 21–23].  

Очевидно, що синтез та експорт фотосинтату з листків, ДАВ 

залежать, зокрема, від умов мінерального живлення рослин, факторів 

довкілля, генетичних чинників тощо [2, 7, 10, 12, 18, 19, 23, 26, 29, 32, 

36]. Разом з тим аспекти зазначених процесів, взаємодій у пшениці 

озимій недостатньо досліджено за умов екологізованих систем удоб-

рення (ЕСУ). У зв’язку з цим вивчали закономірності накопичення та 

відтоку асимілятів з верхніх листків (передпрапорцевий, прапорцевий) 

пшениці озимої впродовж колосіння – молочної стиглості за дії ЕСУ. 

Проведено кореляційний аналіз взаємозалежностей між зазначеними 

показниками та зерновою продуктивністю колосу пшениці озимої.  

Матеріали і методи. Дослідження проводили у 2015 р. на 

пшениці озимій (Triticum aestivum L.) сорту Миронівська 65, яку 

вирощували на сірому лісовому ґрунті після гороху посівного (Pisum 

sativum L.) в умовах стаціонарного досліду з вивчення продуктивності 

різних типів короткоротаційних сівозмін Інституту сільського 

господарства Карпатського регіону НААН. Зміст дослідних варіантів 

наведено у табл. 1.  

 

1. Зміст варіантів польового стаціонарного досліду  

№ вар. Зміст варіанта 
№ 

вар. 
Зміст варіанта 

1 Контроль (без добрив) 9 N30P45K45 + СГ + П.П. + ГФ 

3 N30P45K45 + СГ 11 N30P45K45 + СГ + ЕБ 

5 N30P45K45 + СГ + П.П. 13 N30P45K45 + СГ + ЕБ + КМ 

7 N30P45K45 + СГ + П.П. + КМ 15 N30P45K45 + СГ + ЕБ + ГФ 
Примітка. СГ – солома гороху, П.П. – пташиний послід, ЕБ – екобіом, КМ – 

кропмакс, ГФ – гідроферт.  
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Площа дослідної мікроділянки – 1 м2, повторність – 

шестиразова, розташування – системне. Солому вносили під осінню 

оранку в дозі 10 ц/га, пташиний послід (П.П.) та екобіом (ЕБ) – у 

рекомендованій дозі (2 т/га) під культивацію посівів пшениці озимої. 

Обробку рослин кропмаксом (КМ) та гідрофертом (ГФ) проводили 

двічі за вегетацію (початок фаз трубкування та колосіння; однократна 

доза – відповідно 0,5 л/га та 4 кг/га). Фази онтогенезу пшениці озимої 

визначали за Майсуряном [4]. Відбір передпрапорцевих, прапорцевих 

листків проводили у фазах колосіння, цвітіння, молочної стиглості 

загальноприйнятими методами [9] у трьох біологічних повторностях. 

Визначали площу [8], вміст сухої речовини у листках та муці зерна 

шляхом висушування зразків за 105 ºС, загальний вміст неструктурних 

вуглеводів (НСВ) у листках [5]. Кількість продуктивних пагонів 

рослин пшениці підраховували у фазі повної (воскової) стиглості.  

Розрахунок інтенсивності нетто, гросс фотосинтезу у верхніх 

листках пшениці озимої (колосіння – молочна стиглість) здійснено за 

рівняннями Дж. Г. М. Торнлі [11]:  

  A

G

A

G

A

n
WrP   1 ;           A

GG

A

G

A

g
WrYP   1 .  

Тут PA
n, PA

g, μA
G, r, WA

G – відповідно миттєві величини 

швидкості нетто, гросс фотосинтезу, відносної швидкості росту (за 

вмістом структурної речовини – СТР), співвідношення 

запас/структура, вмісту СТР з розрахунку на площу листків (A); YG = 

0,5 – ефективність використання субстрату у фотосинтезі для 

створення СТР.  

Упродовж фізіологічного старіння верхніх листків пшениці 

озимої (колосіння – молочна стиглість) величина μA
G < 0. Тому 

середню відносну швидкість росту верхніх листків пшениці озимої на 

одиницю площі посіву протягом зазначеного періоду Δt = 14 діб 

(μP
G(ВЛ)) розраховували зі знаком мінус [11, 22]:  

       







 

ВЛВЛВЛ

P

ВЛG

P

ВЛG
LAILAILAItW

12
lnln  (г•доба–1•м–2);  

      
12 ВЛGВЛGП

P

ВЛG
WWNW   , 

12 ВЛВЛВЛ
LAILAILAI  .  

WG(ВЛ)1, WG(ВЛ)2, LAIВЛ1, LAIВЛ2, NП – середній вміст СТР з 

розрахунку на пару верхніх листків (WG(ВЛ)i = 0,5•(WG(передпрапорцеві)i + 

WG(прапорцеві)i), г); середній індекс верхніх листків (leaf area index, м2/м2 

посіву) у фазах онтогенезу колосіння (1), молочна стиглість (2); 

кількість продуктивних пагонів (м–2); ∆t = 14 діб.  

Величини WG(ВЛ)i, LAIВЛ i у фазах онтогенезу i = 1, 2 (відповідно 

колосіння, молочна стиглість) обчислювали так:  

     iii ВЛНСВВЛtВЛG
МWW  ;   

     iiii ВЛППППВЛ
nAANLAI  0001,0 .  
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Wt(ВЛ)i, MНСВ(ВЛ)i – відповідно середній вміст загальної сухої 

речовини (г), НСВ (г) (з розрахунку на пару верхніх листків; принцип 

розрахунку – див. WG(ВЛ)i у попередньому абзаці). A(П)i, A(ПП)i, nВЛi – 

відповідно сумарна площа прапорцевих і передпрапорцевих листків 

(cм2), сумарна їх кількість: 0,0001 – коефіцієнт перерахунку cм2/м2 у 

м2/м2. Співвідношення вмісту запасної і структурної сухої речовини у 

верхніх листках у фазах онтогенезу i = 1, 2: r(ВЛ)i = MНСВ(ВЛ)i/WG(ВЛ)i.  

Внаслідок введення величин μP
G(ВЛ), WP

G(ВЛ)i, r(ВЛ)i у рівняння для 

PA
n, PA

g, усереднення між i = 1, 2 (відповідно колосіння, молочна 

стиглість) та множення отриманих виразів на коефіцієнт перерахунку 

СТР у CO2 – Mw(CO2)/Mw(CH2O) = 1,47 – отримано такі формули для 

середньої швидкості нетто й гросс фотосинтезу з розрахунку на площу 

посіву (PP
n(ВЛ), PP

g(ВЛ); г СО2/(м2 посіву • добу); колосіння – молочна 

стиглість):  

           


























































  P

ВЛGВЛ

P

ВЛGВЛ

P

ВЛGВЛ
WrWrPP

n 2211
115,01,47 ,  

               


























































  P

ВЛGВЛG

P

ВЛGВЛG

P

ВЛGВЛg
WrYWrYPP

2211
115,01,47 .  

Співвідношення нетто/гросс фотосинтез визначали шляхом 

ділення кожної величини PP
n(ВЛ) на PP

g(ВЛ):  Θ(ВЛ) = PP
n(ВЛ)/PP

g(ВЛ).  

Ефективність використання асимілятів, ремобілізованих з 

верхніх листків (колосіння – молочна стиглість), у формування 

зернової продуктивності – Крз розраховували згідно з [1]: Крз = (Wt(ВЛ)1 

– Wt(ВЛ)2)/Mз; Wt(ВЛ)1, Wt(ВЛ)2 – середній вміст сухої речовини у верхніх 

листках пшениці (мг/г сирої речовини; відповідно колосіння, молочна 

стиглість); Mз – вміст сухої речовини зерен у колосі (воскова стиглість; 

г/г повітряно-сухої речовини).  

Середню донорну активність (швидкість відтоку асимілятів) 

верхніх листків визначали як середню відносну швидкість росту, взяту 

з протилежним знаком (АДВЛ×100, доба–1×100) [11, 22]:  

       tWNWNАД
ВЛВЛВЛ tПtП  

12
lnln100100 ;  

Wt(ВЛ)1, Wt(ВЛ)2 – загальний вміст сухої речовини (г/г сирої 

речовини; усереднено для передпрапорцевих і прапорцевих листків; 

відповідно колосіння, молочна стиглість); ∆t = 14 діб.  

Середні величини LMAВЛ (г/дм2), SLAВЛ (дм2/г):  

  KAWLMA
Ki

i
iВЛtВЛВЛ 






1

,    KWASLA
Ki

i
itВЛВЛВЛ 






1

,  

де (WtВЛ/AВЛ)i, (AВЛ/WtВЛ)i – усереднені за ярусами передпрапорцевих і 

прапорцевих листків співвідношення суха речовина/площа та площа/ 
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суха речовина у фазі онтогенезу i з розрахунку на рослину; К = 3 – 

кількість облікованих фаз онтогенезу (колосіння – молочна стиглість).  

Середні LADВЛ, BMDВЛ (відповідно (м2 • доба)/м2 або діб, (г • 

доба)/м2 посіву) [22] у верхніх листках пшениці озимої (колосіння – 

молочна стиглість) визначали за допомогою чисельного інтегрування 

методом трапецій:  

 dttLAILAD
t

t

ВЛВЛ 
2

1

;    



 

1

1
115,0

Ki

i
iiВЛiВЛiВЛ ttLAILAILAD ; 

  dttWBMD
t

t

P
ВЛtВЛ 

2

1

;  
     




 

1

1
115,0

Ki

i
ii

P
iВЛt

P
iВЛtВЛ ttWWBMD ;  

LAIВЛi, WP
t(ВЛ)i, LAIВЛi+1, WP

t(ВЛ)i+1, (ti+1 – ti) – середній індекс 

верхніх листків (м2/м2 посіву), загальний вміст сухої речовини у 

верхніх листках (г/м2) у фазах онтогенезу i, i+1; тривалість періоду між 

фазами онтогенезу i, i+1, доба; К – 1 = 2 – кількість міжфазних 

періодів.  

Статистичний аналіз результатів досліджень проводили згідно з 

[3] та за допомогою комп’ютерної програми Excel 11.0.6560.0. 

Коефіцієнт двовимірної кореляції з поправкою для кількості варіантів 

n < 30 позначено r* [3].  

Результати та обговорення. Встановлено, що на контролі (вар. 

1) середні величини нетто, гросс фотосинтезу у верхніх листках 

(передпрапорцевий, прапорцевий) пшениці озимої впродовж фаз 

онтогенезу колосіння – молочна стиглість відповідно становлять PP
n(ВЛ) 

= 9,17 ± 1,51, PP
g(ВЛ) = 17,24 ± 2,84 г СО2/(м2 посіву • добу) (табл. 2). За 

умов базової альтернативної системи удобрення (БАСУ; СГ + 

N30P45K45; вар. 3) відбулося зростання PP
n(ВЛ), PP

g(ВЛ) на 60,4–69,1 % 

щодо вар. 1. Застосування екологізованих систем удобрення (ЕСУ) у 

вар. 5, 9, 11, 15 зумовило статистично достовірне збільшення PP
n(ВЛ), 

PP
g(ВЛ) на 56,7–177,5 % порівняно з вар. 3. Разом з тим за ЕСУ у вар. 7 

має місце неістотне зростання перелічених показників – на 2,9–7,5 % 

(p = 0,151–0,333), тоді як на вар. 13 – зменшення на 14,6–16,0 % (p = 

0,916; P < 0,05) щодо вар. 3 (табл. 2).  

Співвідношення PP
n(ВЛ)/PP

g(ВЛ) = Θ(ВЛ) змінювалося незначно, 

втім достовірно (P < 0,001– 0,05), на всіх досліджених варіантах. 

Справді, на контролі (вар. 1) Θ(ВЛ) = 0,532 ± 0,002, тоді як за БАСУ 

(вар. 3) цей показник збільшився лише на 5,1 % щодо вар. 1. У вар. 5, 

7, 11–15 має місце зменшення зазначеного показника на 1,4–4,3 %, у 

вар. 9 – збільшення на 0,7 % щодо вар. 3. (табл. 2).  
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2. Вплив ЕСУ на середню інтенсивність нетто, істинного 

фотосинтезу та їх співвідношення (PP
n(ВЛ), PP

g(ВЛ), Θ(ВЛ)) у верхніх 

листках пшениці озимої упродовж фаз онтогенезу колосіння – 

молочна стиглість (M ± m, n = 6) 

№ вар. 
PP

n(ВЛ) PP
g(ВЛ) 

Θ(ВЛ) 
г СО2/(м2 посіву • добу) 

1 9,17 ± 1,51 17,24 ± 2,84 0,532 ± 0,002 

3 15,51 ± 2,771 27,66 ± 4,811 0,559 ± 0,0021 

5 42,33 ± 2,501,3 76,76 ± 4,311,3 0,551 ± 0,0031,3 

7 15,96 ± 3,631a,3c 29,72 ± 6,761a,3c 0,535 ± 0,0021,3 

9 31,94 ± 1,001,3 56,75 ± 1,711,3 0,563 ± 0,0021,3 

11 31,53 ± 3,011,3 58,49 ± 5,461,3 0,538 ± 0,0021,3 

13 13,03 ± 2,971b,3 23,63 ± 5,341b,3a 0,551 ± 0,0031,3 

15 24,30 ± 3,971,3 44,65 ± 7,261,3 0,544 ± 0,0011,3 
Примітка. 1, 3, 1a, 3a, 1b, 3c – достовірність різниці щодо вар. 1, 3 – відповідно P < 

0,001–0,05, p = 0,916–0,961, p = 0,842–0,866, p = 0,151–0,333. Зміст вар. 1–15 див. табл. 1. 

 

Збільшення PP
n(ВЛ), PP

g(ВЛ) свідчить про зростання швидкості 

утворення асимілятів у верхніх листках пшениці озимої за умов ЕСУ у 

вар. 5–11, 15 щодо БАСУ (вар. 3). Зменшення перелічених показників 

вказує на зниження інтенсивності утворення фотосинтату у верхніх 

листках на вар. 13 порівняно з вар. 3. Разом з тим інтерпретація змін 

Θ(ВЛ) = PP
n(ВЛ)/PP

g(ВЛ) не може бути однозначною. Справді, зіставлення 

Θ(ВЛ) на контролі та дослідних варіантах свідчить, що у кожному 

випадку PP
n(ВЛ) становить 53,2–56,3 % від PP

g(ВЛ) (табл. 2). Це означає, 

що 53,2–56,3 % фіксованого верхніми листками CO2 залишається у 

зазначених органах протягом колосіння – молочної стиглості 

(запасний фонд асимілятів, їхніх похідних, структурна речовина – 

СТР, WG(ВЛ)); 43,7–46,8 % поглинутого CO2 використовуються на 

отримання метаболічної енергії (дихання, росту, підтримання, 

пов’язані з ними фізіологічні процеси) й у формі фотосинтату, його 

похідних експортуються до акцепторів [11]. При цьому зменшення 

Θ(ВЛ), одночасне зростання PP
n(ВЛ), PP

g(ВЛ) у вар. 5, 7, 11, 15 порівняно з 

вар. 3 (табл. 2) може означати зменшення співвідношення r = 

запасна/структурна речовина = S/ρ ≈ MНСВ(ВЛ)/WG(ВЛ) (див. “Матеріали і 

методи”; S ≈ MНСВ(ВЛ) – середня концентрація субстрату ≈ вміст НСВ; ρ 

≈ WG(ВЛ) – щільність СТР ≈ вміст СТР) [11]. Своєю чергою це свідчить 

про зменшення запасного фонду асимілятів у верхніх листках (S) 

внаслідок посилення їх відтоку до акцепторів. Побіжне зростання 

Θ(ВЛ), PP
n(ВЛ), PP

g(ВЛ) у вар. 9 щодо вар. 3 вказує, очевидно, на 
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збільшення r, і отже, зростання S у досліджуваних органах; не 

виключено, що за таких умов зростатиме кількість експортованих 

асимілятів. Одночасне зниження Θ(ВЛ), PP
n(ВЛ), PP

g(ВЛ) у вар. 13 

порівняно з вар. 3 може бути пов’язане зі значним зменшенням S у 

верхніх листках; ймовірно, що при цьому експортується більша 

частина асимілятів. Отже, за перелічених умов можливе як 

збільшення, так і зменшення запасного фонду фотосинтату і 

одночасний експорт його до акцепторів. Це до певної міри суперечить 

точці зору, що за наявності потужного акцептора асимілятів (колос 

пшениці озимої; колосіння – молочна стиглість) S має лише 

зменшуватися [11]. Разом з тим регулювання величин r, Θ(ВЛ) 

відбувається за участі ρ (ефективність використання асимілятів на 

побудову листків). Очевидно, що складно знайти теоретичні 

обмеження для збільшення, зменшення або стабілізації ρ за порівняння 

дослідних варіантів впродовж періоду наповнення зерна.  

Таким чином, для встановлення закономірностей формування 

кінцевої продуктивності колосу пшениці озимої за умов ЕСУ доцільно 

вивчити особливості експорту та використання фотосинтату верхніх 

листків на утворення зернової продуктивності й власної асиміляційної 

системи. Проведеними дослідженнями встановлено, що на контролі, 

вар. 1, ефективність використання асимілятів верхніх листків на 

формування зернової продуктивності та швидкість відтоку 

фотосинтату із зазначених органів (активність донора) впродовж 

колосіння – молочної стиглості відповідно становлять: Крз = 5,25 ± 1,32 

мг сухої речовини листків/г сухої речовини колоса, АДВЛ × 100 = 0,98 ± 

0,22 доба–1 × 100 (табл. 3). За умов БАСУ у вар. 3 виявлено зменшення 

Крз, АДВЛ × 100 на 50,8–53,0 % (p = 0,976, P < 0,05). Застосування ЕСУ 

на вар. 5–15 зумовило зростання перелічених показників на 265,3–

976,9 % щодо вар. 3. У вар. 1 ефективність використання асимілятів на 

побудову верхніх листків, щільність зазначених органів – LMAВЛ [14, 

20, 24, 25, 27, 28, 30] – становила 0,417 ± 0,016 г/дм2. На вар. 3 

спостерігали незначну тенденцію до зменшення LMAВЛ – на 1,7 % 

(табл. 3). Натомість у вар. 5 має місце неістотна тенденція до 

збільшення LMAВЛ – на 2,2 % щодо вар. 3 (p = 0,754). ЕСУ на вар. 7–15 

спричинили підвищення рівня LMAВЛ на 3,7– 19,8 % порівняно з вар. 3 

(p = 0,927–0,969, P < 0,001; табл. 3).  
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3. Показники експорту асимілятів та ефективність їх 

використання на побудову верхніх листків пшениці озимої за умов 

ЕСУ (колосіння – молочна стиглість; M ± m, n = 6) 

№ вар. 

Крз, мг сухої речовини 

листків/г сухої речовини 

колоса 

АДВЛ×100,  

доба–1×100 
LMAВЛ, г/дм2 

1 5,25 ± 1,32 0,98 ± 0,22 0,417 ± 0,016 

3 2,47 ± 0,451a 0,49 ± 0,081 0,410 ± 0,0201c 

5 26,60 ± 1,341,3 4,69 ± 0,221,3 0,419 ± 0,0181c,3b 

7 10,52 ± 1,881,3 1,79 ± 0,301,3 0,425 ± 0,0201c,3 

9 17,32 ± 1,161,3 2,56 ± 0,151,3 0,465 ± 0,0211,3 

11 22,68 ± 1,051,3 3,53 ± 0,141,3 0,444 ± 0,0051a,3a 

13 19,76 ± 1,021,3 3,57 ± 0,191,3 0,491 ± 0,0161,3 

15 25,85 ± 1,681,3 4,00 ± 0,251,3 0,450 ± 0,0071a,3a 
Примітка. Крз, АДВЛ×100, LMAВЛ – відповідно ефективність використання 

асимілятів листків на формування зернової продуктивності, донорна активність, 
маса/площа листків. 1, 3, 1a, 3a, 3b, 1c  – достовірність різниці щодо вар. 1, 3 – відповідно P 

< 0,001–0,05, p = 0,9265–0,980, p = 0,754, p = 0,127–0,497. Зміст вар. 1–15 див. табл. 1.  

 

На нашу думку, доцільно порівняти синхронність та 

спрямованість змін PP
n(ВЛ), PP

g(ВЛ), Θ(ВЛ) серед ЕСУ (вар. 5–15) щодо 

БАСУ (вар. 3) та одночасні зміни Крз, АДВЛ, LMAВЛ (табл. 2, 3). 

Внаслідок зіставлення приростів перелічених показників у вар. 5–15 

щодо вар. 3 не виявлено чітких однаково спрямованих співвідношень 

між PP
n(ВЛ) (PP

g(ВЛ)) і Θ(ВЛ) або LMAВЛ, між PP
n(ВЛ) (PP

g(ВЛ)) й АДВЛ, Крз за 

умов вивчених ЕСУ. Також не віднайдено чіткої синхронності, прямої 

пропорційності, протилежних співвідношень між PP
n(ВЛ), PP

g(ВЛ), Θ(ВЛ) 

або АДВЛ, Крз й LMAВЛ. Як і слід було очікувати, має місце синхронне й 

приблизно однаково виразне збільшення АДВЛ та Крз у вар. 5–15 (ЕСУ) 

щодо вар. 3 (БАСУ). Очевидно, що отримані результати свідчать про 

відсутність простих лінійних взаємозалежностей між швидкістю 

утворення асимілятів у верхніх листках (PP
n(ВЛ), PP

g(ВЛ)), ефективністю 

їх використання на побудову цих органів (Θ(ВЛ) або LMAВЛ) та на 

утворення колосу пшениці (Крз, АДВЛ) за умов вивчених ЕСУ.  

Відомо, що кінцева продуктивність сільськогосподарських 

культур залежить не лише від інтенсивності, ефективності утворення 

та експорту асимілятів з донорів, але значною мірою зумовлена 

величиною ефективності перехоплення ФАР, що своєю чергою 

детермінується питомою площею листків (SLA), інтегральною 

площею листків (ФП, LAD; див. “Вступ”) [13, 21–23, 31, 33, 35]. Крім 
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того, LAD та BMD (див. “Вступ”) характеризують “вітальність” 

(потенційну життєздатність) рослин, листків [22, 23].  

Встановлено, що на контролі SLAВЛ = 2,43 ± 0,08 дм2/г, LADВЛ = 

5,92 ± 0,48 діб, BMDВЛ = 254,13 ± 9,71 (г • доба)/м2 посіву (табл. 4; вар. 

1; колосіння – молочна стиглість). У вар. 3 має місце збільшення 

перелічених показників на 6,2–34,3 %. ЕСУ на вар. 5 зумовила 

зростання SLAВЛ на 1,2 %, ЕСУ у вар. 7–15 – її зменшення на 5,4–    

16,3 % щодо вар. 3. Застосовані ЕСУ (вар. 5–15) спричинили 

одночасне збільшення LADВЛ, BMDВЛ на 10,8–78,9 % порівняно вар. 3 

(табл. 4).  

 

4. Середні величини питомої площі, тривалості асиміляційної 

поверхні та тривалості накопичення біомаси у верхніх листках 

пшениці озимої упродовж колосіння – молочної стиглості за дії 

ЕСУ (SLAВЛ, LADВЛ, BMDВЛ; M ± m)   

№ вар. SLAВЛ*, дм2/г LADВЛ**, діб BMDВЛ*, (г • доба)/м2 посіву 

1 2,43 ± 0,08 5,92 ± 0,48 254,13 ± 9,71 

3 2,58 ± 0,101 7,81 ± 0,821 341,23 ± 13,831 

5 2,61 ± 0,101,3 9,21 ± 0,591,3 377,97 ± 17,501,3 

7 2,44 ± 0,111c,3 10,44 ± 0,731,3 448,17 ± 17,581,3 

9 2,26 ± 0,081,3 9,97 ± 0,821,3 477,07 ± 16,071,3 

11 2,36 ± 0,031b,3a 11,15 ± 0,691,3 537,70 ± 20,261,3 

13 2,16 ± 0,061,3 10,94 ± 0,751,3 606,70 ± 18,251,3 

15 2,30 ± 0,051a,3 12,55 ± 0,961,3 610,51 ± 24,771,3 
Примітка. *, ** – відповідно n = 6, n = 12. 1, 3, 1a, 3a, 1b, 1c – достовірність різниці 

щодо вар. 1, 3 – відповідно P < 0,001–0,05, p = 0,944–0,982, p = 0,653, p = 0,056. Зміст 

вар. 1–15 див. табл. 1.  
 

Зростання величини SLAВЛ свідчить, вірогідно, про зменшення 

щільності та/або товщини верхніх листків і оптимізацію реакцій 

світлової фази фотосинтезу у цих органах на вар. 5 порівняно з вар. 3 

(колосіння – молочна стиглість); побіжно з цим відбувається зростання 

PP
n(ВЛ), PP

g(ВЛ) (табл. 2). Зменшення SLAВЛ, навпаки, пов’язане зі 

збільшенням щільності (товщини) верхніх листків і, ймовірно, 

зменшенням вмісту (з розрахунку на масу) та/або посиленням 

деструкції компонентів фотосистеми ІІ (ФС ІІ) у досліджуваних 

органах на вар. 7–15 щодо вар. 3 [13, 28, 35]. Очевидно, що зазначене 

зменшення SLAВЛ супроводжується обернено спрямованими змінами 

LMAВЛ = 1/SLAВЛ, і отже, ефективності використання асимілятів на 

побудову структурних та функціональних елементів верхніх листків. 
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Не виключено, що при цьому відбувається зниження ефективності 

окремих реакцій світлової фази фотосинтезу (асоційовані з ФС ІІ) й 

одночасне зростання кількості інших компонентів фотосинтетичного 

апарату з розрахунку на площу листків (збільшення LMAВЛ, PP
n(ВЛ), 

PP
g(ВЛ) у вар. 9, 11, 15 проти вар. 3). Зниження й стабілізація PP

n(ВЛ), 

PP
g(ВЛ) у вар. 7, 13 порівняно з вар. 3 можуть бути зумовлені 

пригніченням активності ФС ІІ, побіжним зменшенням SLAВЛ й 

посиленням використання ресурсів на утворення структурних 

елементів верхніх листків пшениці озимої (зростання LMAВЛ).  

Збільшення LADВЛ, BMDВЛ за ЕСУ (вар. 5–15) щодо БАСУ (вар. 

3) вказує на зростання “вітальності” та посилення ефективності 

перехоплення ФАР верхніми листками. Взаємно обернені зміни SLAВЛ 

та LADВЛ, BMDВЛ принаймні частково можна пояснити більш швидким 

зниженням площі асиміляційної поверхні порівняно з вмістом сухої 

речовини у верхніх листках на вар. 7–15 щодо вар. 3 впродовж 

облікового періоду.  

Зіставлення приростів показників, наведених у табл. 2, 3, 4 (вар. 

5–15 – ЕСУ проти вар. 3 – БАСУ), виявило, як і слід було очікувати, 

значний рівень асинхронності, оберненої пропорційності між SLAВЛ і 

LMAВЛ, а також істотну синхронність, подібну виразність між SLAВЛ та 

PP
n(ВЛ) (PP

g(ВЛ)). Не відзначено чітких взаємозв’язків між приростами 

Θ(ВЛ), АДВЛ, Крз і SLAВЛ, LADВЛ, BMDВЛ.  

Очевидно, що вивчені ознаки верхніх листків пшениці озимої 

(табл. 2, 3, 4) характеризують здатність зазначених органів поглинати 

ФАР, синтезувати асиміляти, накопичувати та постачати ці сполуки 

для утворення кінцевої продуктивності рослин за умов ЕСУ. Отже, 

доцільним є з’ясування внеску кожної з вивчених ознак у формування 

зернової продуктивності. З цією метою досліджено зміни вмісту сухої 

речовини у муці зерна колосу пшениці озимої з розрахунку на 1 м2 

посіву (MзП; фаза воскової стиглості).  

Встановлено, що на контролі MзП = 368,30 ± 24,77 г/м2 посіву 

(вар. 1; табл. 5). У вар. 3 відзначено збільшення згаданого показника на 

25,9 %; на вар. 5–15 має місце зростання рівня MзП на 13,9–34,2 % 

щодо вар. 3. 

Взаємозалежності між зерновою продуктивністю колосу (MзП) 

та вивченими ознаками листків охарактеризовано кількісно за 

допомогою двовимірного кореляційного аналізу. Зіставлення MзП з 

ознаками листків проводили за такими парами варіантів: 1) вар. 1 

(контроль) – вар. 3 (СГ + N30P45K45 – БАСУ; див. табл. 1); 2) вар. 3 (СГ 

+ N30P45K45) – вар. n (ЕСУ).  
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5. Вплив ЕСУ на вміст сухої речовини у зерні колосу пшениці 

озимої (воскова стиглість; M ± m, n = 6) 

№ вар. Вміст сухої речовини, MзП, г/м2 посіву 

1 368,30 ± 24,77 

3 463,63 ± 15,851 

5 527,91 ± 25,381,3 

7 553,16 ± 17,241,3 

9 547,15 ± 25,591,3 

11 582,95 ± 26,741,3 

13 614,03 ± 30,721,3 

15 622,42 ± 36,291,3 
Примітка. 1, 3 – достовірність різниці щодо вар. 1, 3 – відповідно P < 0,001–0,05. 

Зміст вар. 1–15 див. табл. 1. 

 

Встановлено, що за зіставлення вар. 1–3, 3–5, 3–9, 3–11, 3–15 

має місце позитивна кореляція між MзП та PP
n(ВЛ), PP

g(ВЛ): r*xy1, r*xy2 = 

0,82–0,96; P < 0,010–0,050; у разі порівняння вар. 3–7 – r*xy1, r*xy2 = 

0,61–0,65; p = 0,876–0,910, тоді як для пари вар. 3–13 r*xy1, r*xy2 = 0,40–

0,42; p = 0,610–0,637 (табл. 6). Лише за зіставлення вар. 1–3, 3–9 

відзначено прямо пропорційні співвідношення між MзП і Θ(ВЛ): r*xy3 = 

0,85–0,90; P < 0,01–0,050; у разі інших зіставлень r*xy3 = -0,60–0,22; p = 

0,080–0,864 (табл. 6).  

 

6. Двовимірні кореляційні залежності між вмістом сухої речовини 

у зерні пшениці озимої MзП  та  PP
n(ВЛ), PP

g(ВЛ), Θ(ВЛ) у верхніх 

листках рослин (колосіння – молочна стиглість) за дії ЕСУ 

Пари зіставлених 

варіантів 
r*xy1 r*xy2 r*xy3 

1–3  0,88; P<0,050  0,88; P<0,050  0,90; P<0,01 

3–5  0,82; P<0,050  0,82; P<0,050  0,22; p=0,340 

3–7  0,61; p=0,876  0,65; p=0,910 -0,60; p=0,864 

3–9  0,87; P<0,050  0,87; P<0,050  0,85; P<0,050 

3–11  0,96; P<0,010  0,96; P<0,010 -0,58; p=0,842 

3–13  0,40; p=0,610  0,42; p=0,637 -0,05; p=0,080 

3–15  0,90; P<0,050  0,92; P<0,050 -0,54; p=0,796 
Примітка. r*xy1, r*xy2, r*xy3, – коефіцієнти двовимірної кореляції між змінними x – 

MзП, y1 – PP
n(ВЛ), y2 – PP

g(ВЛ), y3 – Θ(ВЛ); p – достовірність коефіцієнта кореляції; P < 0,010 

– P < 0,050 – достовірність коефіцієнта кореляції за рівня значимості 0,010–0,050. Зміст 
вар. 1–15 див. табл. 1.  
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У парі вар. 1–3 відсутня кореляція між MзП та Крз, АДВЛ×100, 

LMAВЛ: r*xz1, r*xz2, r*xz3 = 0,17–0,55; p = 0,266–0,818 (табл. 7). Прямо 

пропорційні співвідношення між переліченими показниками 

віднайдено за умов зіставлення вар. 3–5 … 3–15: r*xz1, r*xz2, r*xz3 = 

0,74–0,95; P < 0,010–0,050; p = 0,972–0,990 (табл. 7). 

 

7. Вплив ЕСУ на двовимірні лінійні взаємозалежності між MзП й 

показниками експорту асимілятів та ефективністю їх 

використання на побудову верхніх листків пшениці озимої 

(колосіння – молочна стиглість)  

Пари зіставлених 

варіантів 
r*xz1 r*xz2 r*xz3 

1–3  0,18; p=0,281  0,17; p=0,266  0,55; p=0,818 

3–5  0,75; p=0,976  0,74; p=0,972  0,84; P<0,050 

3–7  0,93; P<0,010  0,93; P<0,010  0,74; p=0,973 

3–9  0,85; P<0,050  0,85; P<0,050  0,95; P<0,010 

3–11  0,90; P<0,050  0,90; P<0,050  0,79; p=0,990 

3–13  0,92; P<0,010  0,93; P<0,010  0,90; P<0,050 

3–15  0,91; P<0,050  0,92; P<0,050  0,79; p=0,990 
Примітка. r*xz1, r*xz2, r*xz3 – коефіцієнти двовимірної кореляції між змінними x – 

MзП, z1 – Крз, z2 – АДВЛ×100, z3 – LMAВЛ; p, P – див. табл. 6. Зміст вар. 1–15 див. табл. 1.  

 

Позитивну кореляцію між MзП і SLAВЛ відзначено лише у разі 

зіставлення вар. 1–3, 3–5: r*xu1 = 0,77–0,88; p = 0,985; P < 0,050; у 

інших парах варіантів кореляція між зазначеними показниками 

відсутня: r*xu1 = -0,37–0,40; p = 0,111–0,616 (табл. 8). За умов 

порівняння вар. 1–3, 3–5 … 3–15 мають місце прямо пропорційні 

співвідношення між MзП та LADВЛ, BMDВЛ: r*xu2, r*xu3 = 0,91–0,98; P < 

0,001–0,050.  

Таким чином, приріст зернової продуктивності колосу пшениці 

озимої (MзП) у вар. 3 щодо вар. 1, у вар. 5, 9, 11, 15 щодо вар. 3 

значною мірою залежить від PP
n(ВЛ), PP

g(ВЛ). Не виявлено чітких 

взаємозалежностей між MзП та Θ(ВЛ). Зростання MзП у вар. 3 щодо вар. 1 

не залежить від одночасних змін Крз, АДВЛ×100, LMAВЛ. Разом з тим 

збільшення MзП у вар. 5–15 (ЕСУ) порівняно з вар. 3 (БАСУ) значною 

мірою зумовлене останніми трьома серед перелічених показників. 

Лише у вар. 3, 5 прирости MзП щодо вар. 1, 3 залежать від побіжних 

змін SLAВЛ. Разом з тим збільшення зернової продуктивності колосу 

пшениці озимої у дослідних варіантах тісно корелює зі зростанням 

LADВЛ, BMDВЛ.  
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8. Коефіцієнти двовимірної кореляції між MзП та SLAВЛ, LADВЛ, 

BMDВЛ (колосіння – молочна стиглість) за умов ЕСУ  

Пари зіставлених 

варіантів 
r*xu1 r*xu2 r*xu3 

1–3  0,88; P<0,050  0,91; P<0,050  0,93; P<0,010 

3–5  0,77; p=0,985  0,92; P<0,010  0,95; P<0,010 

3–7  0,40; p=0,616  0,97; P<0,010  0,97; P<0,010 

3–9  0,08; p=0,135  0,96; P<0,010  0,92; P<0,010 

3–11 -0,07; p=0,111  0,98; P<0,001  0,96; P<0,010 

3–13 -0,37; p=0,571  0,96; P<0,010  0,93; P<0,010 

3–15 -0,18; p=0,289  0,98; P<0,001  0,95; P<0,010 
Примітка. r*xu1, r*xu2, r*xu3  –  коефіцієнти двовимірної кореляції між змінними x 

– MзП, u1 – SLAВЛ, u2 – LADВЛ, u3 – BMDВЛ; P < 0,001 – P < 0,050 – достовірність 

коефіцієнта кореляції за рівня значимості 0,001–0,050; p – див. табл. 6. Зміст вар. 1–15 
див. табл. 1.  

 

У цілому результати досліджень свідчать про те, що швидкість 

відтоку асимілятів з верхніх листків, ефективність їх використання на 

побудову цих органів, колосу (відповідно АДВЛ×100, LMAВЛ, Крз; 

колосіння – молочна стиглість) є більш важливими для формування 

зернової продуктивності пшениці озимої порівняно з інтенсивністю 

нетто, гросс фотосинтезу, їх співвідношеннями у зазначених листках 

(відповідно PP
n(ВЛ), PP

g(ВЛ), Θ(ВЛ); колосіння – молочна стиглість) за 

умов вивчених ЕСУ. Такі результати частково узгоджуються з 

сучасними уявленнями про неоднозначність зв’язків між 

інтенсивністю фотосинтезу та врожайністю зернових культур [1, 2, 7, 

10, 12, 19, 23, 32, 34, 36]. Відповідно до даних наукової літератури 

знаходяться беззаперечні прямо пропорційні взаємозалежності між 

зерновою продуктивністю колосу рослин й тривалістю верхніх листків 

за площею (фотосинтетичний потенціал) та масою (відповідно LADВЛ, 

BMDВЛ; колосіння – молочна стиглість) у дослідних варіантах [15, 21–

23].  

Висновки. Результати досліджень засвідчили, що базова 

альтернативна система удобрення (БАСУ, вар. 3) зумовила приріст 

вмісту сухої речовини у колосі пшениці озимої 25,9 % щодо контролю 

(вар. 1; воскова стиглість). Екологізовані системи удобрення (ЕСУ, 

вар. 5–15) спричинили зростання зернової продуктивності колосу на 

13,9–34,2 % щодо БАСУ.  

Приріст кінцевої продуктивності пшениці озимої за умов ЕСУ 

щодо БАСУ супроводжується збільшенням середніх величин 
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швидкості експорту та ефективності використання асимілятів верхніх 

листків на утворення зазначених органів, зерна колосу (відповідно 

АДВЛ×100, LMAВЛ, Крз, коефіцієнт детермінації R2 = 0,545–0,902), 

потенційної життєздатності досліджуваних органів (LADВЛ, BMDВЛ; R2 

= 0,841–0,965) упродовж колосіння – молочної стиглості. Також для 

формування зернової продуктивності колосу рослин в умовах ЕСУ 

важливою є швидкість утворення асимілятів у верхніх листках 

впродовж облікового періоду (інтенсивність нетто й гросс фотосинтезу 

– PP
n(ВЛ), PP

g(ВЛ); R2 = 0,157–0,925).  

Результати досліджень беззаперечно свідчать про вагоме 

значення фотосинтезуючих та особливо асимілят-постачальних 

функцій верхніх листків (передпрапорцевий, прапорцевий) пшениці 

озимої у період наповнення зерна (колосіння – молочна стиглість) для 

формування кінцевої продуктивності цих рослин за умов ЕСУ.  
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