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Институт генетики, физиологии и защиты растений 

Резюме
S-au studiat modificările conductivităţii stomatale (CS), temperaturii frunzelor, 
coeficientului de transpirație (CT) a frunzelor şi productivităţii semincere a plantelor de 
soia în condiții de stres complex (deficit de apă, temperatură înaltă, conținut sporit de 
bicarbonat în sol etc.). S-a constatat că conţinutul sporit de bicarbonat în sol pe fondal 
de umiditate suficientă condiţionează tendinţa de reducere a CS și CT frunzelor (cu o 
creștere a diferenței de temperatură “frunze - aer”). În condiții de stres complex (secetă 
pe fondal salinizat) diminuează CS şi CT frunzelor, suprafața foliară și productivitatea 
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seminceră a plantelor. Eficiența utilizării apei (EUA) de către plantele de soia determinată 
prin raportul dintre masa uscată și transpirația plantelor întregi este aproape de raportul 
dintre respirația și transpirația frunzelor; EUA calculată prin raportul dintre fotosinteză 
şi transpirația frunzelor este mult mai mare. 
Cuvinte cheie: soia, conductivitatea stomatelor, eficiența utilizării apei,stres complex, 
productivitatea seminceră
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Введение
Территория Республики Молдова характеризуется засухами и повышенными 

температурами [2], повышенной минерализацией поверхностных и подземных 
вод [23], повышенной щелочностью почвенного раствора, где доминирует 
бикарбонат-анион [23, 24], что оказывает существенное влияние на рост и 
развитие растений. 

Среди ключевых свойств устьиц отмечаются реакция на температуру [10] и 
уровень влагообеспеченности растений. При высоких температурах устьичная 
проводимость (УП), а не фотосинтез, коррелирует с урожаем [9]. При недостатке 
влаги, «чтобы увеличить производство биомассы, нужно больше воды для 
транспирации» [10]. Величина накопления сухой массы растением прямо 
пропорциональна нормализованной транспирации [17]. Транспирационный 
коэффициент (ТК, кг Н2О/г сухой массы, отношение количества 
транспирированной воды к продукции сухого вещества) является первичным 
показателем эффективности использования воды растением [18]. Обратная 
величина ТК, отношение количества биомассы к массе транспирированной 
воды, является показателем эффективности транспирации. На уровне ценоза 
эффективность использования воды (ЭИВ) определяется как отношение 
количества произведенного сухого вещества (г) к количеству использованной 
(затраченной) воды (кг), при этом в количество использованной воды входят 
осадки и изменение влагозапасов почвы [11]; этот термин (ЭИВ) также называют 
«продуктивность воды» [34]. Чистую транспирацию целых растений сложно 
измерить, поэтому часто используют параметры на уровне листа. Например, 
определяют характеристическую (intrinsic, i) эффективность использования 
воды (ЭИВi) за короткие временные периоды, как отношение «мгновенной» 
или дневной СО2-ассимиляции (общая ассимиляция СО2 минус дыхание) к 
весу транспирированной воды [13]. A. Blum (2009) в проблеме эффективного 
использования воды выделяет максимизацию доли транспирации растений в 
расходе почвенной влаги [1]. Установлено, что ЭИВi листьев сои, определенная по 
отношению величины фотосинтеза к транспирации уменьшается с увеличением 
устьичной проводимости [30, 32]. Оценка ЭИВi листа по отношению фотосинтеза 
к транспирации примерно в 20 раз больше, чем ЭИВ на уровне ценоза [28]. 
Показано, что увеличение отношения фотосинтеза к транспирации на уровне 
листа при уменьшении устьичной проводимости листьев растений сои является 
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кажущимся увеличением продуктивности воды по причине, одновременного 
с уменьшением устьичной проводимости (УП) листьев, уменьшения листовой 
поверхности (ЛП) растений [25], что уменьшает фотосинтетический потенциал. 
Эффективное использование воды на уровне ценоза считается более важным 
для урожая, чем ЭИВi листа [25, 14]. Признаком щелочного засоления 
(более вредного по сравнению с засолением нейтральными солями) является 
повышение щелочности как почвенного раствора, так и тканей растений [5].  
На засоленных, черноземно-луговых солонцевато-солончаковых почвах 
Республики Молдова, рН почвенного раствора превышает 8 даже после проведения 
мелиоративных мероприятий [21]. С ростом рН продуктивность растений сои  
уменьшается [12; 25]. Исследования по действию на растения щелочного 
засоления в основном проводятся при высоких рН (8,2÷10,6) за счет добавки к 
бикарбонату натрия соли Na2CO3 [4, 5, 16]); что типично лишь для малой доли 
почвенных угодий Республики Молдова. В условиях более слабого засоления, 
при повышенном содержании в почве преимущественно бикарбонатного 
аниона, водный статус растений сои, включая ТК листьев, изучен недостаточно. 
Известно, что на водный статус растений существенно влияют и другие факторы 
среды (освещенность, температура, влажность воздуха и др.).Однако, при всей 
актуальности проблемы многие фундаментальные физиологические вопросы 
эффективности использования воды растениями остаются нерешенными.

В настоящей статье поставлена задача изучить изменения устьичной 
проводимости, температуры листа, транспирационного коэффициента и семенной 
продуктивности растений сои при комплексном стрессе (водном, температурном, 
повышенном содержании бикарбоната в почве, сухости воздуха и др.).

Материалы и методы
Исследования проводили на растениях сои сорт Амелина, выращенных 

в сосудах объемом 10 л (3 растения на сосуд) в контролируемых условиях 
вегетационного комплекса Института генетики, физиологии и защиты растений. 
Схема эксперимента включала следующие варианты: 1) контроль – растения, 
выращенные в оптимальных условиях (незасоленная почва, 70% ПВ); 2) растения, 
выращенные на засоленной почве при влагообеспеченности 70% ПВ; 3) растения, 
подверженные комплексному стрессу (засоление + повторяющаяся засуха: в фазе 
первого тройчатого листа и в фазе цветения- формирования бобов). Засоление 
моделировали внесением при набивке сосудов бикарбоната натрия, 0,15% к весу 
почвы. Характеристика почвы дана в табл. 1. Содержание гумуса – 2,06-2,08%. 
Основные показатели обеспеченности почвы элементами минерального питания 
(мг/100 г почвы): нитрификационная способность, N-NO3 – 1,46-1,48; мобильный 
фосфор, Р2О5 – 1,00-1,01; обменный калий, К2О – 2,12-2,15. Как следует из 
табл. 1, внесение бикарбоната натрия (0,15% от сухой массы почвы) повысило 
щелочность почвенного раствора, до рН 8,0.

Круглосуточный мониторинг параметров газообмена растений сои 
осуществляли в алгоритме работы монитора фотосинтеза и транспирации 
РТМ-48А («Bio Instruments SRL», Республика Молдова), ранее описанного в 
[19]. Устьичную проводимость листьев определяли фитомонитором РТМ-48А 
с температурными датчиками LT-LC [30]. Измерения параметров газообмена 
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проводили в типичные летние дни, 68-70 дней после сева (в конце периода 
второй засухи), в фазе R2 (полное цветение) по общепринятой классификации 
фаз развития сои [3]. 

Таблица 1. Химический состав почвы в сосудах вегетационного опыта.

Вариант Карбонаты, 
% рН

Обменные катионы, 
мг/100 г почвы

Са2+ Mg2+ Σ
незасоленная почва (контроль) 2,52 7,2 19,2 2,8 22,0
+0,15% бикарбоната натрия 2,65 8,0 17,4 2,0 19,4

Индекс хлорофилла определяли хлорофиллометром SPAD-502 [8]. 
Листовую поверхность растений (ЛП) определяли недеструктивно, по 
линейным параметрам центральной листовой пластинки тройчатого листа 
сои, суммированием площадей всех настоящих (тройчатых) листьев [27].  
После созревания семян проводили уборку и учет продуктивности растений. 
Семенную продуктивность на единицу листовой поверхности (СПЛП) определяли 
делением массы семян при уборке на величину ЛП [31].

В круглосуточной динамике с интервалом 15 минут были измерены такие 
показатели: полный фотосинтез (μмольСО2 м-2 сек-1), ассимиляция СО2 (полный 
фотосинтез минус дыхание, (μмольСО2 м-2 сек-1), транспирация (мгН2О м-2 сек-1), 
устьичная проводимость (мм сек-1), температура листа и др. Газообмен измеряли 
на зрелых тройчатых листьях растений сои. В связи с ростом температуры воздуха 
в дневной динамике наиболее стрессовым по сумме двух факторов (температуры 
воздуха и относительной влажности воздуха) является послеобеденный период 
[28]. В настоящей работе мы изучали величины устьичной проводимости, 
температуры листа и ТК листьев преимущественно с 15 до 17 часов. Достоверность 
учета влияния температуры листа увеличена нами за счет устранения случайных 
помех (типа облаков): для каждой временной точки в отдельности (в течение  
3 часов через 15 минут) вычисляли разность температур листа между вариантами, 
и статистическую обработку проводили по выборке вычисленных разностей.

Статистический анализ данных. Повторность определений – 3х-кратная 
для ЛП и семенной продуктивности, 4х-кратная для показателей водного статуса. 
Провели дисперсионный анализ полученных параметров по наименьшей средней 
разности (НСР) для разных уровней значимости: [22].

Результаты и обсуждение
В таблице 2 приведены результаты определений относительного содержания 

воды (ОСВ) в листьях растений сои сорт Амелина в вегетационном опыте 2018 
года в контрольном варианте (70% без засоления), а также на фоне повышенного 
содержания бикарбоната натрия в почве (при двух уровнях влагообеспеченности: 
70% ПВ и повторная засуха 40% ПВ). ОСВ определяли при окончании (35 и  
72 дней после сева, ДПС) каждого из двух периодов засухи.

При влажности 70% ПВ повышенное содержание бикарбоната в почве к фазам 
R2-R3 увеличило величину ОСВ. Подобное влияние бикарбоната наблюдали 
и ранее [29]. В период первой засухи (фазы V1-V2) влияние недостатка влаги 
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на величину ОСВ листьев растений сои было меньше в сравнение с повторной 
засухой (фазы R2-R3). Различный водный статус растений сои на изучаемых 
вариантах повлиял на величину листовой поверхности (ЛП) растений (Табл. 3).

Таблица 2.Влияние повышенного содержания бикарбоната натрия в почве 
и уровня влагообеспеченности на относительное содержание воды в листьях сои 
(2018, сорт Амелина).

Вариант ОСВ, % от насыщения
35 ДПС (18 июня) 72 ДПС (25 июля)

70% незасоленный (контроль) 92,3 ± 1,1 77,9 ± 0,5
70% бикарбонат 89,3 ± 1,2 82,5 ± 0,8
40% бикарбонат 78,3 ± 0,8 50,8 ± 0,1

Первая засуха (в фазах V1-V2) не оказала достоверного влияния на величину 
ЛП растений сои, что соответствует достаточно высоким значениям ОСВ 
листьев (78÷92%, табл. 2). На фоне повышенного содержания бикарбоната в 
почве вторая засуха (в фазах R2-R3) существенно снизила ЛП растений сои, при 
этом учет прироста ЛП за 9 дней изучаемого периода (63→72 ДПС) повышает 
достоверность различий между вариантами опыта. 

Таблица 3. Влияние повышенного содержания бикарбоната натрия в почве и 
уровня влагообеспеченности на ЛП растений сои (2018, сорт Амелина).

Вариант
ЛП, дм2

Прирост за 9 
дней ∆ (ЛП), дм263 ДПС 

(16 июля)
72 ДПС 

(25 июля)
70% незасоленный (контроль) 2,52 ±0,15 4,58 ±0,79 2,06 ±0,73
70% бикарбонат 3,34 ±0,34 5,21 ±0,24 1,87 ±0,25
40% бикарбонат 3,47 ±0,32 3,87 ±0,32 0,40 ±0,06

В Таблице 4 приводятся результаты, характеризующие изменения СО2-
ассимиляции (Ан), транспирации (Т), устьичной проводимости (УП) и разности. 
температур «лист-воздух» (∆) под влиянием повышенного содержания 
бикарбоната в почве. На фоне бикарбоната УП и Т ниже: 4,7±1,5 против 11,6±2,3 
мм/сек. и 25,3±3,6 против 41,8±6,3 мг Н2О м-2 сек-1 соответственно; при этом 
Ан несколько повышается, с 11,4±2,0 до 15,4±2,5 μмоль СО2 м-2 сек-1, а при 
комплексном стрессе происходит резкое снижение параметров всех этих 
показателей.

Важным фактором транспирации является относительная влажность воздуха 
(выражаемая величиной дефицита давления водяных паров, ДДП, кПа). Дневная 
динамика этого параметра приведена на Рис.1. В разные дни величина ДДП 
может существенно отличаться. Для одинакового временного периода, с 15 до 18 
часов, в два последовательных дня ДДП составляло: 1,98±0,02 кПа (21.07.2018) 
и 2,50±0,03 кПа (22.07.2018). Для листьев растений контрольного варианта 
(70% ПВ, без засоления) средняя величина ТК одинакова при измерении в оба 
последовательных дня, однако при большем ДДП (22.07.2018) ТК более стабилен, 
при более высоком транспирационном охлаждении листа, чем при меньшем  
ДДП (21.07.2018).
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Таблица 4. Влияние повышенного содержания бикарбоната в почве и 
комплексного стресса на величину СО2-ассимиляции (Ан), транспирации (Т), 
устьичной проводимости (УП) и разности температур «лист-воздух» (∆) для листьев 
растений сои (2018, сорт Амелина).

Дата Ан, μмоль СО2 м-2 сек-1 Т, мг Н2О м-2 сек-1 УП, мм сек-1 ∆, °С
70% незасоленный контроль

21.07. 8,7±2,7 33,1±3,9 10,4±2,0 -0,85±0,35
22.07. 11,4±2,0 41,8±6,3 11,6±2,3 -2,39±0,35

70% бикарбонат
22.07. 15,4±2,5 25,3±3,6 4,7±1,5 -1,86±0,24

40% бикарбонат
20.07. 1,6±0,3 4,9±1,0 0,4±0,1 3,33±0,55
21.07. 2,4±02 3,4±0,9 0,3±0,1 2,09±0,55

Установлено, что, относительно контрольного варианта (29,24 °С) температура 
листа при повышенном содержании бикарбоната была выше на 0,74±0,23 °С, а 
величина ТК существенно ниже, 41±5 против 88±4 г Н2О/г СО2. 

В табл. 5 представлены физиологические параметры на уровне листа в 
послеполуденные часы (15-17 часов, 820±150 μмоль квантов ФАР*м-2*сек-1, 
температура воздуха 30,1±0,1°С). 

Рисунок 1. Дневная 
динамика дефицита 
давления паров воды 
(ДДП, 22.07.2018). 

Таблица 5. Влияние повышенного содержания бикарбоната в почве и 
комплексного стресса на послеполуденные величины устьичной проводимости 
(УП), разности температур «лист-воздух» (∆t), транспирационного коэффициента 
(ТК) листьев и компонент ТК (нетто-фотосинтеза, Ан) и транспирации (Т)  
(2018, сорт Амелина).

вариант УП, 
мм сек-1 ∆t, °С

Ан, μмоль 
СО2 м-2

сек-1

Т, ммоль 
Н2О м-2 

сек-1

ТК, 
мгН2О/
мгСО2

70% ПВ, пресный (контроль) 10,6 ± 1,0 -1,7 ± 0,8 9,8 ± 1,6 36,7 ± 5,0 88 ± 4
бикарбонат 70% 4,7 ± 1,5 -1,8 ± 0,4 15,4 ± 2,5 25,3 ± 3,6 41 ± 5
40% ПВ, бикарбонат 0,3 ± 0,1 2,2 ± 0,9 2,4 ± 0,2 3,3 ± 1,0 39 ± 14

При повышенном содержании бикарбоната натрия в почве кажущееся 
тождество транспирационных коэффициентов при разной (70 и 40% ПВ) 
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влагообеспеченности растений сои вызвано разной динамикой физиологических 
параметров (Рис. 2а и 2б). 

Рисунок 2. Температурная 
зависимость транспирацион-
ного коэффициента листьев 
сои при комплексном стрессе 
(сорт Амелина, 15-18 часов): 
(A) повышенное содержание 
бикарбоната в почве (ДДП 
2,50±0,03 кПа); (B) почвенная 
засуха на фоне повышенного 
содержания бикарбоната в по-
чве (ДДП 1,98±0,02 кПа).

A

B

Устьичная проводимость является ключевым показателем для ТК листа 
и семенной продуктивности растений при солевом и комплексном стрессе.  
При повышенном содержании бикарбоната натрия в почве ТК и УП снижаются 
на обоих фонах влагообеспеченности (как при 70%, так и при 40% ПВ), однако 
за счет разных механизмов: при 40% ПВ – при преимущественном снижении 
УП и Т (и меньшем снижении Ан) на фоне типичного для засухи перегрева 
листа; при 70% ПВ – без перегрева листа и без снижения (даже при некотором 
увеличении) Ан при значительно меньшем (на порядок) снижении УП и Т  
(по сравнению с засухой). При 40% ПВ сильно уменьшается прирост ЛП (табл. 3), 
что является основным фактором снижения урожая. В 2017 г., при недостатке влаги  
(40% ПВ) на фоне повышенного содержания бикарбоната, ЛП целого растения 
(96 ДПС) уменьшилась, по сравнению с 70% ПВ, с 11,4 ±0,6 до 4,7 ±0,2 дм2/
растение, что привело к снижению семенной продуктивности с 6,05 ±0,19 до 
4,37 ± 0,25 г/растение (табл. 7).

Увеличение отношения фотосинтеза к транспирации на уровне листа 
при уменьшении устьичной проводимости листьев растений сои является 
кажущимся увеличением продуктивности воды [25]. В световой период суток 
листья растений сои в поле в среднем характеризуются ЭИВi 10 мг СО2/г Н2О 
[6]. При непрерывном (днем и ночью), в течение нескольких суток, мониторинге 
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растений сои произрастающих в сосудах мы наблюдали еще более высокую 
эффективность транспирации на уровне листа (суточная ЭИВi 18±3 г СО2/кг Н2О) 
[28]. Эти величины многократно превышают значение в 2,5 г/кг Н2О для ЭИВ 
целых растений сои (вычисленную нами на основании опубликованных Liu et al. 
[7] данных по сухой массе и транспирации целых растений). 

На Рис. 2 показана зависимость транспирационного коэффициента от 
температуры листа (в послеполуденные часы). Известно, что при оптимальной 
влагообеспеченности увеличение температуры листа с 35 до 40°С снижает 
ассимиляцию СО2 (по нетто-фотосинтезу) на единицу транспирированной воды 
на 14% на каждый градус повышения температуры [26]. 

Из Рис. 2 следует, что при повышенном содержании бикарбоната в почве 
ТК ниже. Однако (при снижении УП и увеличении разности температур 
«лист - воздух»), это кажущееся улучшение эффективности транспирации, 
что доказывается снижением семенной продуктивности на единицу листовой 
поверхности растений: в 2017 г. 0,527±0,016 против 0,611±0,010 г/дм2 в  
контроле (табл.7). Анализ данных литературы и собственных результатов 
показывает несоответствие величин ЭИВ на уровне листа и целого растения  
(а также ценоза). Liu et al. (2005) привели данные по транспирации целых 
растений сои и динамике их веса в онтогенезе [7], на основании которых мы 
смогли оценить эффективность использования воды (ЭИВ) растениями:  
2,5 г сухой массы/кг воды. Эта величина полностью совпадает с оценкой ЭИВi на 
уровне листьев сои как отношения величины дыхания к транспирации (2,5 г/кг 
воды); при этом отношение фотосинтеза к транспирации почти на порядок выше 
[28]. При той же интенсивности фотосинтеза, как у Liu et al. [7] суточная ЭИВi на 
уровне листа равна 18±3 г СО2/кг Н2О [28], что говорит о необходимости новых 
критериев оценки ЭИВ на уровне листа [28].

В табл. 6 приведены данные по величине индекса хлорофилла (ИХ) в листьях 
растений сои в динамике вегетационного периода.

Таблица 6. Влияние повышенного содержания бикарбоната в почве и 
комплексного стресса на величину индекса хлорофилла (2017, сорт Амелина).

вариант Индекс хлорофилла, отн. ед.
72 ДПС 90 ДПС

пресный контроль 70% 0,161 ± 0,002 0,143 ± 0,004
повышенное содержание бикарбоната 70% 0,182 ± 0,003 0,122 ± 0,004
бикарбонатная засуха 40% 0,203 ± 0,003 0,185 ± 0,004

Имеются экспериментальные доказательства роста урожая новых сортов 
(по сравнению со старыми) за счет удлинения периода накопления сухого веса 
растений [15]. Эти данные [15] поясняют снижение индекса хлорофилла во 
второй половине сезона (несмотря на достаточно высокий уровень скорости 
роста листьев (табл.3 и 7), что мы наблюдали при повышенном содержании 
бикарбоната натрия в почве при влагообеспеченности 70% ПВ. Повышение 
ИХ при водном стрессе (40% ПВ), положительное само по себе (повышает 
ЭИВ на уровне листа), перекрывается сильным отрицательным эффектом - 
торможением роста листьев (табл.3 и 7), что в итоге (несмотря на повышение 
ЭИВ и семенной продуктивности листовой поверхности, СПЛП) приводит к 
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снижению продуктивности на уровне растения (семенная продуктивность) и 
ценоза (урожай). В целом, для повышенного содержания бикарбоната в почве 
существенными показателями являются: при 70% ПВ - УП и ИХ, а при 40% ПВ 
(водный стресс) – ЛП (торможение роста) и УП (закрывание устьиц).

В табл. 7 приведены данные по величине ЛП и семенной продуктивности 
растений сои. Представляет интерес усредненная по целому растению величина 
СПЛП (по [31]).

Таблица 7. Влияние повышенного содержания бикарбоната в почве и 
комплексного стресса на показатели продуктивности растений сои с. Амелина.

вариант Семена,
г/растение

ЛП (96 ДПС),
дм2

СПЛП, 
г/дм2

70% ПВ, незасоленный (контроль) 6,42 ± 0,55 9,66 ± 0,63 0,61 ± 0,01
Бикарбонат, 70% ПВ 6,05 ± 0,19 11,38 ± 0,58 0,53 ± 0,03
бикарбонат, 40% ПВ 4,37 ± 0,25 4,66 ±0,22 0,76 ± 0,12

Согласно данным таблиц 6 и 7, СПЛП коррелирует с индексом хлорофилла 
(90 ДПС). Этот результат соответствует литературным данным о росте урожая 
сои за счет удлинения периода накопления растениями сухого веса [15]. 

Ранее нами установлена причина противоречий традиционной оценки 
эффективности использования воды растением по измерениям на уровне 
листа: увеличение отношения фотосинтеза к транспирации на уровне листа при 
уменьшении устьичной проводимости листьев растений сои является кажущимся 
увеличением продуктивности воды по причине одновременного с уменьшением 
устьичной проводимости (УП) листьев, уменьшения листовой поверхности 
(ЛП) растений [25] - это уменьшает фотосинтетический потенциал, семенную 
продуктивность растений и урожай

На основании изложенных данных сделан концептуальный вывод, что 
эффективность использования воды (ЭИВ) растениями определяется устьичной 
проводимостью и газообменом листьев: прежде всего транспирацией (Н2О-
газообмен) и дыханием (СО2-газообмен), а также сезонной динамикой 
фотосинтетического потенциала и семенной продуктивности растений, с 
ориентацией на ЭИВ выше уровня, достигнутого в Европе [33]. 

Выводы
При повышенном содержании бикарбоната в почве на фоне 1. 

влагообеспеченности 70% ПВ устьичная проводимость (УП) и транспирационный 
коэффициент (ТК) листьев имеют тенденцию к снижению, на фоне увеличения 
разности температур «лист-воздух». 

При комплексном стрессе (засуха на фоне засоления) снижается УП и ТК 2. 
листьев, площадь листовой поверхности и семенная продуктивность растений, 
хотя на единицу листовой поверхности семенная продуктивность может 
повышаться.

Эффективность использования воды растениями сои, определенная по 3. 
отношению сухого веса к транспирации целых растений, близка к величине ЭИВi 
листьев, рассчитанной по отношению величины дыхания к транспирации; ЭИВi 
листа по отношению фотосинтеза к транспирации существенно выше.
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