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КІНЦЕВА ПРОДУКТИВНІСТЬ КОЛОСУ ЗАЛЕЖНО ВІД ОЗНАК 

РОСТУ, НАБУТТЯ ТА ЗБЕРІГАННЯ РЕСУРСІВ  

У ВЕРХНІХ ЛИСТКАХ ПШЕНИЦІ ОЗИМОЇ  

ЗА ЕКОЛОГІЧНО БЕЗПЕЧНИХ СИСТЕМ УДОБРЕННЯ  

 

Встановлено наявність кореляційних співвідношень між 

кінцевою продуктивністю колосу (абсолютно суха речовина 

зерна/колос, Mз) та ознаками росту, набуття й зберігання ресурсів у 

верхніх листках пшениці озимої (абсолютна, відносна швидкість 

росту, швидкість нетто асиміляції, питома площа, питома маса, 

тривалість площі, або фотосинтетичний потенціал, і тривалість 

біомаси) впродовж трубкування – колосіння – молочної стиглості за 

екологічно безпечних систем удобрення (ЕБСУ). Зроблено висновки про 

взаємопов’язаність ресурс-аквізиційних й ресурс-консервативних 

стратегій розвитку зазначених органів у ході онтогенезу рослин в 

середовищі ЕБСУ. Запропоновано гіпотези щодо взаємозалежностей 

між Mз і ознаками, що характеризують розглянуті ресурс-залежні 

стратегії верхніх листків.  

Ключові слова: пшениця озима, верхні листки, абсолютна і 

відносна швидкість росту листків, швидкість нетто асиміляції 
листків, питома площа, питома маса листків, тривалість площі і 

біомаси листків, продуктивність колосу, екологічно безпечні системи 

удобрення.  

 

 Вступ. Відповідно до сучасних уявлень листки верхніх ярусів 

(1-й – прапорцевий, 2-й – передпрапорцевий, 3-й зверху) є важливими 

функціональними фотосинтетичними одиницями і постачальниками 

асимілятів до генеративних органів (колос) зернових культур, і 

зокрема пшениці, у ході раннього та наступних етапів 

репродуктивного розвитку (колосіння – виповнення зерна) зазначених  
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рослин  [1,  6,  7,  10,  12,  16].  При   цьому  стан  і  розвиток  морфо-

фізіологічних ознак, фізіолого-біохімічні процеси, зокрема 

фотосинтез, у верхніх листках, особливо прапорцевому, є більш 

потужними, інтенсивними порівняно з листками нижніх ярусів. 

Кінцева продуктивність зернових культур у багатьох випадках істотно 

залежить від перелічених ознак верхніх, зокрема прапорцевих листків 

[1, 2, 4, 6, 16, 21].  

Серед морфо-фізіологічних ознак, які характеризують 

функціональний стан, здатність рослин до накопичення та зберігання 

ресурсів, важливими є ознаки економічного спектра листків (LES – leaf 

economic spectrum) [17, 22, 26, 27, 30, 31]. Низка LES тісно пов’язані з 

відносною швидкістю росту (relative growth rate – RGR) цілісної 

надземної частини рослини. При цьому RGR характеризує швидкість 

та ефективність інвестування ресурсів у зазначену частину рослини 

[19, 25, 28, 29, 31, 32]:  

  LMFLMANARLMFSLANARLARNARRGR  1   

Тут NAR (ULR) – net assimilation rate – швидкість нетто 

асиміляції, г/(дм2•доба); LAR – leaf area ratio = площа всіх листків/маса 

надземної частини рослини, дм2/г; LMF (LMR) – leaf mass fraction (rate) 

– біомаса всіх листків/біомаса надземної частини рослини; SLA – 

specific leaf area = площа/біомаса листків (питома площа, дм2/г); LMA 

(SLW) – leaf mass per area ratio (specific leaf weight) = біомаса/площа 

листків (питома маса, г/дм2); основою величин RGR, NAR є абсолютна 

швидкість росту рослини – AGR: AGR = dWP/dt; RGR = AGR/WP; NAR 

= AGR/AL (WP, AL – відповідно маса рослини, площа листків) [13, 18, 

19, 29, 30, 32]; RGR і NAR детермінують швидкість та ефективність 

інвестування біомаси рослини відповідно у товщину і площу листків 

[34].  

Відомо, що кінцева продуктивність сільськогосподарських 

рослин істотно залежить від NAR, RGR [18, 19, 21]:  

LAINARCGR  ;    BMDRGRLADNARYield  .  

CGR, RGR, NAR, LAI – абсолютна, відносна швидкість росту 

культури, швидкість нетто асиміляції на одиницю площі посіву (г/м2, 

доба–1, г/(м2•доба)), листковий індекс (leaf area index, м2/м2); LAD, BMD 

– leaf area duration, biomass duration – інтегральні величини тривалості 

площі листків, тобто фотосинтетичний потенціал, тривалості їхньої 

біомаси ((м2•доба)/м2, (г•доба)/м2); Yield – урожайність, кінцева 

продуктивність (г/м2). Знак апроксимації використано тому, що 

середні NAR, RGR, LAD, BMD є наближеною оцінкою їхніх дійсних 

величин.  
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З наведених вище рівнянь випливає, що морфо-фізіологічні, 

морфо-функціональні ознаки AGR, RGR, NAR, SLA, LMA LAD, BMD є 

важливими детермінантами продуктивності сільськогосподарських 

рослин. Справді, у багатьох джерелах наукової літератури засвідчено, 

що функціональні ознаки рослин, зокрема LES, тісно пов’язані з 

продуктивністю індивідуальних та рослин в екосистемі [14, 19, 20, 22, 

25–27, 30, 31].  

На рівні верхніх листків пшениці озимої AGRВЛ, RGRВЛ, NARВЛ, 

SLAВЛ, LMAВЛ, LADВЛ, BMDВЛ доцільно розглядати як компоненти 

продуктивності рослин, що дозволяють оцінити швидкість росту, 

швидкість та ефективність набуття/запасання ресурсу (суха речовина) 

цими листками з розрахунку на масу, площу саме зазначених органів:  

dtdWAGR ВЛВЛ  ; 
ВЛВЛВЛВЛВЛ LMANARSLANARRGR  ;  

      dttNtAdttLAILAD
t

t

ВЛ

t

t

ВЛВЛ  
2

1

2

1

;     dttNtWBMD

t

t

ВЛВЛ 
2

1

 . 

(N – кількість пагонів, м–2). Очевидно, що сила та спрямованість 

взаємозв’язків між ознаками верхніх листків і кінцевою 

продуктивністю залежать від агротехнічних факторів, що впливають 

на рослини впродовж онтогенезу. У зв’язку з цим у наведеній статті 

вивчено формування перелічених середніх та інтегральних морфо-

функціональних показників верхніх листків пшениці озимої 

(прапорцевий, передпрапорцевий) протягом раннього 

репродуктивного (фази онтогенезу трубкування – колосіння) й 

репродуктивного (колосіння – молочна стиглість) періодів розвитку 

рослин за екологічно безпечних систем удобрення (ЕБСУ) на основі 

соломи. Проведено кореляційний аналіз взаємозалежностей між 

зазначеними ознаками та продуктивністю колосу пшениці озимої.  

Матеріали і методи. Дослідження проводили на пшениці 

озимій (Triticum aestivum L.) сорту Поліська 90, яку вирощували на 

сірому лісовому ґрунті після гороху посівного (Pisum sativum L.) в 

умовах стаціонарного досліду з вивчення наукових основ управління 

продуктивністю короткоротаційних сівозмін (Інститут сільського 

господарства Карпатського регіону НААН). Зміст дослідних варіантів 

наведено у табл. 1. 

Площа дослідної мікроділянки – 1 м2, повторність – 

шестиразова, розташування – системне. Солому вносили під осінню 

оранку (2,2 т/га), гумусовмісне добриво (ГД, еко-імпульс, 1,5 л/га) – у 

фазі весняного кущення, мікробіологічне добриво (МД, еко-ґрунт,  

3,0 л/га) – у міжфазний період весняне кущення – трубкування, 
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добриво на хелатній основі (ХД, роза-соль 18-18-18+125+МЕ, 

одноразова доза 1,0 л/га) та біостимулятор (БС, тера-сорб, одноразова 

доза 0,5 л/га) – двічі за вегетацію у фазі повного кущення та колосіння. 

Фази онтогенезу пшениці озимої визначали за Майсуряном [8]. Відбір 

верхніх листків (передпрапорцевий, прапорцевий, n = 12) проводили у 

фазах трубкування, колосіння, цвітіння, молочної стиглості зерна 

загальноприйнятими методами [11] у 3 біологічних повторностях. 

Визначали кількість продуктивних пагонів рослин на 1 м2 посіву, 

площу [9], вміст сухої речовини у верхніх листках та муці зерна 

шляхом висушування зразків за 105 ºС (10–14 год).  

 

1. Зміст варіантів польового стаціонарного досліду  

№ вар. Зміст варіанта № вар. Зміст варіанта 

1 Контроль (без добрив) 
4 N30P45K45 + СГ + БС 

5 N30P45K45 + СГ + БС + ГД 

2 СГ 6 N30P45K45 + СГ + БС + МД 

3 N30P45K45 + СГ  7 N30P45K45 + СГ + ХД 
Примітка. СГ – солома гороху, БС – біостимулятор, ГД – гумусовмісне добриво, 

МД – мікробіологічне добриво, ХД – добриво на хелатній основі.  

 

Середні величини абсолютної, відносної швидкості росту, 

швидкості нетто асиміляції у кожній парі верхніх листків (n = 12) 

пшениці озимої (відповідно AGRВЛ 1,2, RGRВЛ 1,2, NARВЛ 1,2; індекс 1 – 

трубкування – колосіння, індекс 2 – колосіння – молочна стиглість) 

розраховували згідно з [19]:  

   iiii
ВЛj

ttWWAGR   11
,        1

1

1
2,1

2,1

 




KAGRAGR
Kj

j
ВЛjВЛ

;  

   iiiiВЛj ttWWRGR   11 lnln ,        1
1

1
2,1

2,1

 




KRGRRGR
Kj

j
ВЛjВЛ

;  

         iiiiiiiiВЛj ttAAAAWWNAR    1111 lnln ,  

 1
1

1
2,1

2,1

 




KNARNAR
Kj

j
ВЛjВЛ

. 

У наведених рівняннях: AGRВЛj, RGRВЛj, NARВЛj – середні 

величини AGRВЛ, RGRВЛ, NARВЛ у верхніх листках пшениці озимої 

впродовж міжфазного періоду j, тобто між фазами i+1 – i; Wi, Wi+1, Ai, 

Ai+1, (ti+1 – ti) – середня суха речовина верхніх листків, мг/листок, 

середня площа зазначених листків, дм2/листок (W, A – усереднені за 

прапорцевими і передпрапорцевими листками), тривалість періоду між 

фазами i, i+1, доба. AGRВЛ 1,2, RGRВЛ 1,2, NARВЛ 1,2 – див. попередній 
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абзац; відповідні розмірності: мг/доба, доба–1, мг/(дм2•доба). К1 - 1 = 1, 

К2 - 1 = 2 – кількість міжфазних періодів відповідно протягом 

трубкування – колосіння і колосіння – цвітіння – молочної стиглості.  

Середні SLAВЛ, LMAВЛ (трубкування – колосіння; колосіння – 

молочна стиглість) обчислювали так [13, 30]:  

  2,1
1

2,1

2,1

KWASLA
Ki

i
iВЛВЛВЛ 





 ,    2,1
1

2,1

2,1

KAWLMA
Ki

i
iВЛВЛВЛ 





  , 

де SLAВЛ1, SLAВЛ2, LMAВЛ1, LMAВЛ2 – середні SLAВЛ (cм2/мг) та LMAВЛ  

(мг/cм2) верхніх листків відповідно впродовж трубкування – колосіння 

й колосіння – молочної стиглості; (AВЛ/WВЛ)i, (WВЛ/AВЛ)i – усереднені за 

ярусами передпрапорцевих і прапорцевих листків співвідношення 

площа/суха речовина та суха речовина/площа у фазі онтогенезу i; К1 = 

2 у випадку SLAВЛ1, LMAВЛ1, К2 = 3 для SLAВЛ2, LMAВЛ2 – кількість 

облікованих фаз онтогенезу.  

Середні LADВЛ1,2, BMDВЛ1,2 (відповідно (м2 • доба)/м2, (г • 

доба)/м2 посіву; індекс 1 – трубкування – колосіння, 2 – колосіння – 

молочна стиглість) [19] у верхніх листках пшениці озимої визначали за 

допомогою чисельного інтегрування методом трапецій:  

  



 

1

1
112,12,1

2,1

5,0;
Ki

i
iiВЛiВЛiВЛВЛ ttXXBMDLAD .  

XВЛi,, XВЛi+1 = LAIВЛi, LAIВЛi+1 (у випадку LADВЛ1,2) або WP
ВЛi, 

WP
ВЛi+1 (для BMDВЛ1,2) – середній індекс верхніх листків, м2/м2 посіву 

або суха речовина верхніх листків, г/м2 посіву у фазах онтогенезу i, 

i+1; (ti+1 – ti) – період між фазами i, i+1, доба; К1, К2 – див. вище.  

Величини LAIВЛi, WP
ВЛi у фазах онтогенезу i = 1, 2, 3, 4 

(відповідно трубкування, колосіння, цвітіння, молочна стиглість):  

    













 




i

nm

m
imimP

P
ВЛiВЛi nYYNQWLAI

i

ППП

5,0

1

;   

Y(П)i, Y(ПП)i = A(П)i, A(ПП)i (для LAIВЛi) або W(П)i, W(ПП)i (для WP
ВЛi) – 

площа і суха речовина прапорцевого (П) і передпрапорцевого листків 

(ПП) (cм2, мг); ni = 12 сумарна кількість облікованих листків у фазі i; 

NP – середня кількість продуктивних пагонів (м–2); Q = 10–4, 10–3 – 

коефіцієнти перерахунку cм2 у м2 та мг у г.  

Статистичний аналіз результатів досліджень проводили згідно з 

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

Коефіцієнт 2-вимірної кореляції з поправкою для n < 30 – r* [5].  

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

1) AGRВЛ1, RGRВЛ1•10, NARВЛ1 упродовж трубкування – колосіння 

становлять відповідно 3,16 ± 0,18 мг/доба, 0,49 ± 0,00 доба–1•10, 28,80 
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± 2,94 мг/(дм2 • доба) (табл. 2). За умов базової ЕБСУ (БЕБСУ) у вар. 2 

має місце збільшення зазначених показників на 34,7–44,7 % (P < 0,001 

– 0,01). За ЕБСУ у вар. 6, 7 відзначено збільшення AGRВЛ1 на 6,5–7,2 % 

(P < 0,001, p = 0,886) щодо вар. 2. Тим не менше ЕБСУ у вар. 3–5 

зумовили достовірне зниження AGRВЛ1 на 42,1–91,7 % порівняно з вар. 

2; також ЕБСУ у вар. 3–7 спричинили безперечне зниження RGRВЛ1•10, 

NARВЛ1 на 15,2–92,4 % (P < 0,001–0,05) щодо вар. 2. 

  

2. Середні величини абсолютної, відносної швидкості росту та 

швидкості нетто асиміляції у верхніх листках пшениці озимої 

(AGRВЛ1, RGRВЛ1•10, NARВЛ1) впродовж фаз онтогенезу трубкування 

– колосіння залежно від ЕБСУ  

№ вар. AGRВЛ1, мг/доба 
RGRВЛ1 •10,  

доба–1•10 
NARВЛ1,  

мг/(дм2 • доба) 
1 3,16 ± 0,18 0,49 ± 0,00 28,80 ± 2,94 

2 4,44 ± 0,311 0,66 ± 0,031 41,68 ± 4,921 

3 2,57 ± 0,261,2 0,31 ± 0,031,2 18,78 ± 2,691,2 

4 0,37 ± 0,201,2 0,05 ± 0,031,2 2,85 ± 1,431,2 

5 0,67 ± 0,241,2 0,07 ± 0,031,2 4,47 ± 1,501,2 

6 4,73 ± 0,311,2 0,56 ± 0,031,2 31,95 ± 3,511*,2 

7 4,76 ± 0,241,2# 0,44 ± 0,001,2 26,78 ± 3,021,2 
Примітка. M ± m, n = 12. 1, 2, 1*, 2# – достовірність різниці щодо вар. 1, 2 – 

відповідно P < 0,001–0,05, p = 0,901, p = 0,886. Зміст вар. 1–7 див. табл. 1.  

 

Одночасно на вар. 1 SLAВЛ1, LMAВЛ1, LADВЛ1, BMDВЛ1 становлять 

відповідно 0,181 ± 0,003 cм2/мг, 5,63 ± 0,11 мг/cм2, 2,17 ± 0,12 (м2 • 

доба)/м2, 1,23 ± 0,06 (г • доба)/м2 (табл. 3). За БЕБСУ у вар. 2 відбулося 

зменшення SLAВЛ1 на 3,9 %, збільшення LMAВЛ1, LADВЛ1, BMDВЛ1 на 

4,4–30,9 % (P < 0,001–0,05) щодо вар. 2. ЕБСУ у вар. 3–7 спричинили 

збільшення SLAВЛ1 на 2,3–10,3 % (P < 0,001–0,01; p = 0,876–0,897), 

LADВЛ1, BMDВЛ1 – на 37,3–122,9 % (P < 0,001), побіжне зменшення 

LMAВЛ1 на 2,2–10,4 % (P < 0,001–0,05; p = 0,881) щодо вар. 2.  

Отже, у верхніх листках пшениці озимої впродовж трубкування 

– колосіння за умов БЕБСУ (вар. 2) зростає швидкість набуття ресурсу 

з розрахунку на масу та площу (швидкість росту листків у товщину і за 

площею – RGRВЛ1, NARВЛ1), ефективність використання ресурсу на 

побудову, а отже, щільність і/або товщина листків (LMAВЛ1), 

інтегральні величини накопичення площі, біомаси – перехоплення 

ФАР, тривалість функціонування фотосинтетичної поверхні, 

перебування біомаси (LADВЛ1, BMDВЛ1), втім зменшується 
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рентабельність повернення площі асиміляційної поверхні у інвестиції 

вуглецю, а отже, швидкість обігу тканин (SLAВЛ1) щодо контролю (вар. 

1) [13–15, 19–21, 23, 26, 28, 30, 33, 34]. Протилежний паттерн розвитку 

верхніх листків пшениці озимої (трубкування – колосіння) має місце за 

зіставлення вар. 3–7 з вар. 2: зменшення RGRВЛ1, NARВЛ1, LMAВЛ1, 

збільшення SLAВЛ1, LADВЛ1, BMDВЛ1.  
 

3. Вплив ЕБСУ на середні величини питомої площі, питомої маси, 

тривалості площі та біомаси верхніх листків пшениці озимої 

(SLAВЛ1, LMAВЛ1, LADВЛ1, BMDВЛ1; трубкування – колосіння) 

№ 

вар. 
SLAВЛ1, cм2/мг LMAВЛ1, мг/cм2 

LADВЛ1,  
(м2 • доба)/м2 

BMDВЛ1,  
(г • доба)/м2 

1 0,181 ± 0,003 5,63 ± 0,11 2,17 ± 0,12 1,23 ± 0,06 

2 0,174 ± 0,0051 5,88 ± 0,151 2,75 ± 0,221 1,61 ± 0,091 

3 0,180 ± 0,0021+,2# 5,58 ± 0,081#,2 3,94 ± 0,161,2 2,22 ± 0,121,2 

4 0,192 ± 0,0061,2 5,27 ± 0,151,2 4,17 ± 0,121,2 2,21 ± 0,121,2 

5 0,189 ± 0,0031,2 5,34 ± 0,071,2 5,44 ± 0,241,2 2,90 ± 0,161,2 

6 0,188 ± 0,0011,2 5,42 ± 0,051,2 4,59 ± 0,251,2 2,51 ± 0,131,2 

7 0,178 ± 0,0041*,2# 5,75 ± 0,131*,2# 6,13 ± 0,351,2 3,52 ± 0,191,2 
Примітка. M ± m, n = 12.  1, 2, 1*, 1#, 2#, 1+ – достовірність різниці щодо вар. 1, 2 – 

відповідно P < 0,001–0,05, p = 0,901, p = 0,565–0,897, p = 0,333. Зміст вар. 1–7 див. табл. 

1.  

 

Величини AGRВЛ1, RGRВЛ1•10, NARВЛ1 упродовж колосіння – 

молочної стиглості у вар. 1 становлять відповідно 0,71 ± 0,20 мг/доба, 

0,06 ± 0,00 доба–1•10, 5,29 ± 2,48 мг/(дм2 • доба) (табл. 4). У вар. 2 

відбулося зменшення перелічених показників на 319,7–450,0 % (P < 

0,001). ЕБСУ у вар. 3–7 зумовили зростання величин швидкості росту 

верхніх листків пшениці озимої (колосіння – молочна стиглість) на 

95,2–337,8 % (P < 0,001).  
 

4. Зміни середніх величин швидкості росту верхніх листків 

пшениці озимої протягом фаз онтогенезу колосіння – молочна 

стиглість залежно від ЕБСУ  

№ вар. AGRВЛ2, мг/доба RGRВЛ2•10, доба–1•10 
NARВЛ2,  

мг/(дм2 • доба) 
1 2 3 4 

1 0,71 ± 0,20 0,06 ± 0,00 5,29 ± 2,48 

2 -1,56 ± 0,091 -0,21 ± 0,001 -13,13 ± 0,311 

3 0,06 ± 0,151,2 -0,01 ± 0,001,2 0,62 ± 0,921*,2 

4 3,71 ± 0,181,2 0,39 ± 0,001,2 23,05 ± 2,131,2 
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1 2 3 4 

5 2,84 ± 0,231,2 0,26 ± 0,001,2 15,80 ± 1,541,2 

6 0,67 ± 0,131+,2 0,06 ± 0,001+,2 4,42 ± 1,031+,2 

7 0,33 ±0,101,2 0,02 ± 0,011,2 1,93 ± 0,631#,2 
Примітка. M ± m, n = 12. 1, 2, 1*, 1#, 1+ – достовірність різниці щодо вар. 1, 2 – 

відповідно P < 0,001–0,05, p = 0,958, p = 0,839, p = 0,221–0,304. Зміст вар. 1–7 див. табл. 
1.  

 

У вар. 1 у ході розглядуваних етапів онтогенезу SLAВЛ2, LMAВЛ2, 

LADВЛ2, BMDВЛ2 становлять відповідно 0,153 ± 0,007 cм2/мг, 6,77 ±  

0,29 мг/cм2, 5,44 ± 0,52 (м2 • доба)/м2, 3,64 ± 0,20 (г • доба)/м2 (табл. 5). 

У вар. 2 (БЕБСУ) має місце збільшення SLAВЛ2, LADВЛ2, BMDВЛ2 на 9,8–

20,2 % (P < 0,01–0,05), зменшення LMAВЛ2 на 9,9 % (P < 0,05). ЕБСУ у 

вар. 3, 5, 6 зумовили збільшення SLAВЛ2 на 2,4–10,7 %, побіжне 

зменшення LMAВЛ2 на 4,3–10,3 % (P < 0,001–0,01) щодо вар. 2. У вар. 4 

ці показники не зазнали змін, тоді як у вар. 7 SLAВЛ2 зменшилася, 

LMAВЛ2 відповідно збільшилася на 10,1; 9,3 % (P < 0,001) щодо вар. 2. 

Втім, ЕБСУ у вар. 3–7 беззаперечно спричинили зростання LADВЛ2, 

BMDВЛ2 на 47,1–152,6 % (P < 0,001) порівняно з вар. 2.  

 

5. Середня питома площа, питома маса, тривалість площі й 

біомаси верхніх листків рослин (відповідно SLAВЛ2, LMAВЛ2, 

LADВЛ2, BMDВЛ2) за умов ЕБСУ (колосіння – молочна стиглість)  

№ 

вар. 
SLAВЛ2, cм2/мг LMAВЛ2, мг/cм2 

LADВЛ2,  
(м2 • доба)/м2 

BMDВЛ2,  
(г • доба)/м2 

1 0,153 ± 0,007 6,77 ± 0,29 5,44 ± 0,52 3,64 ± 0,20 

2 0,168 ± 0,0031 6,10 ± 0,111 6,54 ± 0,421 3,97 ± 0,221 

3 0,186 ± 0,0041,2 5,47 ± 0,121,2 10,80 ± 0,531,2 5,84 ± 0,331,2 

4 0,168 ± 0,0031,2# 6,09 ± 0,111,2+ 12,42 ± 0,661,2 7,62 ± 0,421,2 

5 0,172 ± 0,0031,2 5,84 ± 0,101,2 14,99 ± 0,761,2 8,85 ± 0,481,2 

6 0,178 ± 0,0021,2 5,69 ± 0,081,2 13,59 ± 0,681,2 7,62 ± 0,421,2 

7 0,151 ± 0,0031+,2 6,67 ± 0,131+,2 15,02 ± 0,741,2 10,03 ± 0,551,2 
Примітка. M ± m, n = 12. 1, 2, 2#, 1+, 2+ – достовірність різниці щодо вар. 1, 2 – 

відповідно P < 0,001–0,05, p = 0,668, p = 0,228–0,452. Зміст вар. 1–7 див. табл. 1.  

 

Очевидно, що стратегія оперування ресурсами у верхніх 

листках пшениці озимої впродовж колосіння – молочної стиглості, 

принаймні частково, відрізняється від такої стратегії протягом 

трубкування – колосіння. Справді, протягом 2-го облікового періоду у 

вар. 2 (БЕБСУ) відбувається зменшення швидкості набуття ресурсу з 

розрахунку на масу, площу (RGRВЛ2, NARВЛ2), ефективності 
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використання ресурсу на побудову, а отже, щільності і/або товщини 

листків (LMAВЛ2), одночасне збільшення рентабельності повернення 

площі асиміляційної поверхні у інвестиції вуглецю (SLAВЛ2), 

інтегральних величин накопичення площі, біомаси (LADВЛ2, BMDВЛ2) 

порівняно з вар. 1 [13–15, 19–21, 23, 26, 28, 30, 33, 34]. У вар. 3–7 щодо 

вар. 2 – частково навпаки: збільшення RGRВЛ2, NARВЛ2, LADВЛ2, 

BMDВЛ2, переважне зростання величин SLAВЛ2, побіжне зниження 

LMAВЛ2; разом з тим SLAВЛ2, LMAВЛ2 змінюються протилежно у вар. 7 

або не змінюються у вар. 4 (табл. 4, 5).  

У цілому більш виражена ресурс-аквізиційна стратегія (набуття 

ресурсу) верхніх листків (прапорцевий, передпрапорцевий) пшениці 

озимої впродовж 1-го облікового періоду трубкування – колосіння 

змінюється на більш виражену ресурс-консервативну (запасання 

ресурсу) [17, 23, 26, 27, 31] протягом 2-го облікового періоду 

колосіння – молочна стиглість. Це супроводжується зменшенням 

величин AGRВЛ, RGRВЛ, NARВЛ, SLAВЛ, одночасним збільшенням 

LMAВЛ, LADВЛ, BMDВЛ (порівн. табл. 2 і 4, 3 і 5). Отримані результати 

узгоджуються з даними наукової літератури про зміни величин 

морфометричних показників, LES, а отже, ресурс-залежних стратегій 

рослин у ході онтогенезу [15, 18, 19, 27–29, 30]. Зумовленість змін 

зазначених стратегій способом зіставлення дослідних варіантів вказує, 

очевидно, на їхню залежність від умов живлення рослин та 

біоценотичних факторів.  

Беручи до уваги тісні взаємозалежності між LES, 

морфометричними, функціональними ознаками рослин та їхньою 

продуктивністю [2–4, 6, 14, 18–22, 25–27, 30, 31], доцільним є аналіз 

статистичних співвідношень між наведеними вище ознаками верхніх 

листків пшениці озимої та продуктивністю колосу. Останню 

оцінювали за вмістом абсолютно сухої речовини у муці зерна (Mз).  

Встановлено, що на контролі (вар. 1) Mз = 0,478 ± 0,065 г/колос 

(табл. 6). У вар. 2 відбулося зростання зазначеного показника на  

15,1 %. ЕБСУ у вар 3–7 зумовили збільшення Mз на 41,8–65,8 %. 

 Зіставлення Mз з вивченими показниками верхніх листків 

пшениці озимої проводили методами кореляційного аналізу за такою 

схемою: 1) вар. 1 (контроль) – вар. 2 (СГ; див. табл. 1); 2) вар. 2 (СГ, 

ЕБСУ) – вар. n (ЕБСУ). (Кількість даних у статистичній сукупності nt = 

12×2 = 24).  
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6. Вміст сухої речовини у муці зерна колосу пшениці озимої 

(воскова стиглість) залежно від ЕБСУ  

№ вар. Вміст сухої речовини, Mз, г/колос 

1 0,478 ± 0,065 

2 0,550 ± 0,0641 

3 0,780 ± 0,0671,2 

4 0,846 ± 0,0621,2 

5 0,880 ± 0,0631,2 

6 0,847 ± 0,0641,2 

7 0,912 ± 0,0631,2 
Примітка. M ± m, n = 12. 1, 2 – достовірність різниці щодо вар. 1, 2 – відповідно P 

< 0,001. Зміст вар. 1–7 див. табл. 1.  

 

Встановлено наявність середньої та сильної кореляції між Mз та 

AGRВЛ1, RGRВЛ1, NARВЛ1 за зіставлення вар. 1–2: r*xy1, r*xy2, r*xy3 = 0,57–

0,88; P < 0,001 (табл. 7). Прямо пропорційні взаємозалежності такої 

самої міцності мають місце між Mз й AGRВЛ1 у парах вар. 2–6, 2–7, між 

Mз і NARВЛ1 у вар. 2–6: r*xy1, r*xy3 = 0,51–0,85; P < 0,001–0,050. За інших 

зіставлень кореляція між вивченими показниками слабка або 

малозначима: r*xy1, r*xy2, r*xy3 = -0,40–0,43; p = 0,205–0,961, P < 0,050.  

 

7. Двовимірні кореляційні залежності між Mз та AGRВЛ1, RGRВЛ1•10, 

NARВЛ1 у верхніх листках рослин (трубкування – колосіння) за дії 

ЕБСУ 

Пари зіставлених 

варіантів 
r*xy1 r*xy2 r*xy3 

1–2  0,81; P<0,001  0,57; P<0,010  0,88; P<0,001 

2–3  0,28; p=0,826 -0,06; p=0,205  0,30; p=0,858 

2–4 -0,26; p=0,792 -0,38; p=0,944 -0,15; p=0,510 

2–5 -0,24; p=0,754 -0,40; p=0,961 -0,17; p=0,571 

2–6  0,85; P<0,001  0,43; P<0,050  0,51; P<0,050 

2–7  0,81; P<0,001 -0,33; p=0,905  0,29; p=0,842 
Примітка. r*xy1, r*xy2, r*xy3 – коефіцієнти двовимірної кореляції між змінними x – 

Mз, y1 – AGRВЛ1, y2 – RGRВЛ1, y3 – NARВЛ1; p – достовірність коефіцієнта кореляції; P < 

0,001 – P < 0,050 – достовірність коефіцієнта кореляції за рівня значимості 0,001–0,050. 

Зміст вар. 1–7 див. табл. 1.  
 

Одночасно віднайдено тісні прямо пропорційні 

взаємозалежності між Mз та SLAВЛ1, LMAВЛ1, LADВЛ1, BMDВЛ1 у випадку 

зіставлення вар. 1–2: r*xz1, r*xz2, r*xz3, r*xz4 = 0,78–0,92; P < 0,001 (табл. 

8). Також у парах вар. 2–3…2–7 має місце міцна кореляція між Mз та 
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SLAВЛ1, LADВЛ1, BMDВЛ1: r*xz1, r*xz3, r*xz4 = 0,76–0,96; P<0,001. Слабкі, 

середні і міцні кореляційні взаємозв’язки Mз – LMAВЛ1 відзначено за 

зіставлення вар. 2–3, 2–4, 2–7: r*xz2 = 0,35–0,64; p = 0,920, P < 0,010–

0,050. У разі інших зіставлень кореляція між цими показниками 

відсутня. 

 

8. Вплив ЕБСУ на двовимірні лінійні взаємозалежності між Mз та 

SLAВЛ1, LMAВЛ1, LADВЛ1, BMDВЛ1 (трубкування – колосіння)  

Пари 

зіставлених 

варіантів 

r*xz1 r*xz2 r*xz3 r*xz4 

1–2  0,78; P<0,001  0,92; P<0,001  0,84; P<0,001  0,84; P<0,001 

2–3  0,81; P<0,001  0,56; P<0,050  0,92; P<0,001  0,93; P<0,001 

2–4  0,92; P<0,001  0,35; p=0,920  0,91; P<0,001  0,96; P<0,001 

2–5  0,85; P<0,001  0,25; p=0,766  0,90; P<0,001  0,91; P<0,001 

2–6  0,84; P<0,001  0,29; p=0,847  0,93; P<0,001  0,93; P<0,001 

2–7  0,76; P<0,001  0,64; P<0,010  0,92; P<0,001  0,89; P<0,001 
Примітка. r*xz1, r*xz2, r*xz3, r*xz4 – коефіцієнти двовимірної кореляції між 

змінними x – Mз, z1 – SLAВЛ1, z2 – LMAВЛ1, z3 – LADВЛ1, z4 – BMDВЛ1; p, P – див. табл. 7. 

Зміст вар. 1–7 див. табл. 1.  

 

Також відсутні кореляційні взаємозв’язки між Mз і AGRВЛ2, 

RGRВЛ2, NARВЛ2 у парі вар. 1–2: r*xu1, r*xu2, r*xu3 = -0,14–0,25; p=0,491– 

0,778 (табл. 9). Навпаки, у разі зіставлення вар. 2–3…2–7 віднайдено 

середні та міцні прямо пропорційні взаємозалежності Mз – AGRВЛ2, 

RGRВЛ2, NARВЛ2: r*xu1, r*xu2, r*xu3 = 0,55–0,86; P < 0,001–0,050.  

 
9. Коефіцієнти двовимірної кореляції між Mз та показниками 
швидкості росту верхніх листків рослин (колосіння – молочна 
стиглість) за дії ЕБСУ  

Пари зіставлених 
варіантів 

r*xu1 r*xu2 r*xu3 

1–2  0,21; p=0,688 -0,14; p=0,491  0,25; p=0,778 
2–3  0,80; P<0,001  0,55; P<0,050  0,70; P<0,001 
2–4  0,72; P<0,001  0,62; P<0,010  0,75; P<0,001 
2–5  0,79; P<0,001  0,66; P<0,010  0,77; P<0,001 
2–6  0,80; P<0,001  0,64; P<0,010  0,74; P<0,001 
2–7  0,86; P<0,001  0,75; P<0,001  0,79; P<0,001 

Примітка. r*xu1, r*xu2, r*xu3 – коефіцієнти двовимірної кореляції між змінними x – 
Mз, u1 – AGRВЛ2, u2 – RGRВЛ2, u3 – NARВЛ2; p, P – див. табл. 7. Зміст вар. 1–7 див. табл. 1.  
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Міцна кореляція має місце між Mз та SLAВЛ2, LMAВЛ2, LADВЛ2, 

BMDВЛ2 у парі вар. 1–2: r*xv1, r*xv2, r*xv3, r*xv4 = 0,72–0,92; P<0,001 

(табл. 10). Тісні прямо пропорційні співвідношення Mз – SLAВЛ2 

віднайдено за зіставлення вар. 2–3…2–6: r*xv1 = 0,75–0,95; P<0,001; 

разом з тим у парі вар. 2–7 – r*xv1 = 0,12; p=0,431. Слабкі і міцні 

кореляційні взаємозалежності Mз – LMAВЛ2 відзначено у разі 

зіставлення вар. 2–3…2–7: r*xv2 = 0,35–0,36; p=0,923–0,927; r*xv2 = 

0,52–0,96; P < 0,001–0,050. Беззаперечно тісна кореляція має місце між 

Mз та LADВЛ2, BMDВЛ2 у парах вар. 2–3…2–7: r*xv3, r*xv4 = 0,86–0,91; P < 

0,001 (табл. 10).  

 

10. Коефіцієнти двовимірної кореляції між Mз та SLAВЛ2, LMAВЛ2, 

LADВЛ2, BMDВЛ2 (колосіння – молочна стиглість) за умов ЕБСУ  

Пари 

зіставлених 

варіантів 

r*xv1 r*xv2 r*xv3 r*xv4 

1–2  0,86; P<0,001  0,72; P<0,001  0,89; P<0,001  0,92; P<0,001 

2–3  0,95; P<0,001  0,36; p=0,927  0,88; P<0,001  0,91; P<0,001 

2–4  0,75; P<0,001  0,79; P<0,001  0,89; P<0,001  0,88; P<0,001 

2–5  0,81; P<0,001  0,52; P<0,050  0,86; P<0,001  0,87; P<0,001 

2–6  0,94; P<0,001  0,35; p=0,923  0,87; P<0,001  0,88; P<0,001 

2–7  0,12; p=0,431  0,96; P<0,001  0,89; P<0,001  0,87; P<0,001 
Примітка. r*xv1, r*xv2, r*xv3, r*xv4 – коефіцієнти двовимірної кореляції між 

змінними x – Mз, v1 – SLAВЛ2, v2 – LMAВЛ2, v3 – LADВЛ2, v4 – BMDВЛ2; p, P – див. табл. 7. 

Зміст вар. 1–7 див. табл. 1.  

 

Таким чином, зростання Mз за умов БЕБСУ (вар. 2) щодо 

контролю (вар. 1) тісно корелює як з ознаками ресурс-аквізиційної, так 

і з ознаками ресурс-консервативної стратегії (відповідно набуття і 

зберігання ресурсів) верхніх листків пшениці озимої упродовж 

трубкування – колосіння (збільшення швидкості набуття ресурсу – 

AGRВЛ1, RGRВЛ1, NARВЛ1; посилення запасання ресурсу – LMAВЛ1; 

зменшення рентабельності повернення площі у біомасу листків – 

SLAВЛ1; r = 0,57–0,88; P < 0,001–0,010; r = 0,78–0,92; P < 0,001) [13, 15, 

17, 23, 26–28, 30, 31]. Подібним чином Mз залежить від збільшення 

SLAВЛ2, зменшення LMAВЛ2 (колосіння – молочна стиглість; вар. 2 

проти вар. 1; r = 0,72–0,86; P < 0,001). При цьому зростання Mз у вар. 2 

порівняно з вар. 1 зумовлене підвищенням рівня ресурс-аквізиційної 

ознаки LADВЛ1,2 – тривалості активного функціонування асиміляційної 

поверхні верхніх листків упродовж облікових періодів 1 і 2 [19] 
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(детермінує перехоплення ресурсу – ФАР; r = 0,84–0,89; P < 0,001). 

Одночасно зазначений приріст Mз у вар. 2 значною мірою 

підпорядковується ресурс-консервативній ознаці BMDВЛ1,2 – 

сумарному запасу й тривалості збереження сухої речовини (ресурс) 

верхніх листків протягом цих же періодів (r = 0,84–0,92; P < 0,001).  

Не виявлено чітких закономірностей між ресурс-

консервативною стратегією зниження швидкості накопичення ресурсу 

у верхніх листках пшениці за ЕБСУ (вар. 3–7) порівняно з БЕБСУ (вар. 

2) упродовж трубкування – колосіння AGRВЛ1, RGRВЛ1, NARВЛ1 та ∆Mз 

за вказаних умов (r = -0,40–0,85; p = 0,205–0,961; P < 0,001–0,050). Тим 

не менше зростання Mз тісно корелює зі збільшенням швидкості 

набуття ресурсу зазначеними органами рослин у колосінні – молочній 

стиглості – AGRВЛ2, RGRВЛ2, NARВЛ2 (ресурс-аквізиційна стратегія; вар. 

3–7 проти вар. 2; r = 0,55–0,86; P < 0,001–0,050).  

Разом з тим ∆Mз у вар. 3–7 щодо вар. 2 істотно залежить від 

збільшення “ресурс-аквізиційності” – SLAВЛ1 (трубкування – 

колосіння; r = 0,76–0,92; P < 0,001), меншою мірою від наступного 

зменшення “ресурс-консервативності” верхніх листків – зменшення 

LMAВЛ2, протилежно – SLAВЛ2 (колосіння – молочна стиглість; вар. 3–6 

проти вар. 2; r (Mз – LMAВЛ2, SLAВЛ2) = 0,35–0,95; p = 0,923–0,927; P < 

0,001–0,050). Лише у вар. 3, 4, 7 підвищення Mз щодо вар. 2, зумовлене 

зменшенням LMAВЛ1 (r = 0,35–0,64; p = 0,920; P < 0,010–0,050); у вар. 7 

зростання Mз спричинене збільшенням LMAВЛ2 щодо вар. 2 

(трубкування – колосіння; r = 0,96; P < 0,001).  

Розглянуті прирости Mз істотно зумовлені збільшенням ресурс-

аквізиційної LADВЛ1,2, ресурс-консервативної BMDВЛ1,2 (1, 2 – 

трубкування – колосіння – молочна стиглість; вар. 3–7 проти вар. 2; r = 

0,86–0,96; P < 0,001).  

Беручи до уваги неоднозначність охарактеризованих вище 

взаємозалежностей між продуктивністю колосу пшениці озимої (вміст 

сухої речовини/колос, Mз) й ознаками набуття, запасання ресурсу у 

верхніх листках (прапорцевий, передпрапорцевий) пшениці озимої за 

умов ЕБСУ, доцільними є такі гіпотези. Зростання Mз за умов БЕБСУ 

(вар. 2) щодо контролю (вар. 1) та за ЕБСУ (вар. 3–7) порівняно з 

БЕБСУ, принаймні частково, зумовлене поєднанням ресурс-

аквізиційних і ресурс-консервативних стратегій розвитку верхніх 

листків пшениці озимої упродовж трубкування – колосіння – молочної 

стиглості. Це можливо за одночасного і/або послідовного набуття та 

використання ресурсів на ріст зазначених донорних листків й 

побіжного і/або на наступних етапах онтогенезу відтоку ресурсів до 
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акцепторів асимілятів (корінь, стебло, колос). Своєю чергою це вказує 

на онтогенез-залежну координацію донорів і акцепторів асимілятів 

задля формування кінцевої продуктивності. При цьому чіткі додатні 

взаємозалежності Mз – AGRВЛ1, RGRВЛ1, NARВЛ1, LADВЛ1,2, SLAВЛ2 

(зростання), LMAВЛ2 (зниження) свідчать про вагому роль донорів – 

верхніх листків у набутті ресурсів та лімітування Mз акцептором – 

колосом [18, 24]; прямо пропорційні співвідношення Mз – SLAВЛ1 

(зменшення), LMAВЛ1, BMDВЛ1,2 (збільшення) вказують на важливість 

ресурс-депонуючих функцій листків – донорів і також на лімітування 

Mз акцептором (індекси 1, 2 – трубкування – колосіння – молочна 

стиглість). Подібним чином віднайдену додатну кореляцію Mз – 

SLAВЛ1, LADВЛ1, BMDВЛ1 (зростання), відсутні або неоднозначні 

взаємозалежності Mз – AGRВЛ1, RGRВЛ1, NARВЛ1, прямо пропорційні 

співвідношення Mз – AGRВЛ2, RGRВЛ2, NARВЛ2, LADВЛ2, BMDВЛ2 

(збільшення), LMAВЛ2 (зменшення), менш однозначні взаємозв’язки Mз 

– LMAВЛ1, SLAВЛ2 доцільно інтерпретувати як результат 

функціонування верхніх листків у напрямі одночасного і послідовного 

набуття й запасання ресурсів за умов лімітування Mз акцептором 

(трубкування – колосіння – молочна стиглість). Очевидно, що за умов 

вивчених БЕБСУ, ЕБСУ має місце онтогенез-залежна оптимізація 

росту, розподілу ресурсів (накопичення, зберігання, відтік асимілятів) 

у верхніх донорних листках пшениці озимої для підвищення рівня 

самолімітованої продуктивності акцептора (колос).  

Висновки. Базова екологічно безпечна система удобрення 

(БЕБСУ, вар. 2) зумовила приріст вмісту сухої речовини у колосі 

пшениці озимої (Mз) 15,1 % щодо контролю (вар. 1). Екологічно 

безпечні системи удобрення (ЕБСУ, вар. 3–7) спричинили зростання 

Mз на 41,8–65,8 % щодо вар. 2.  

Становлення Mз у вар. 2 проти вар. 1, вар. 3–7 щодо вар. 2 

істотно залежить від абсолютної, відносної швидкості росту, 

інтенсивності нетто асиміляції, співвідношень площа/суха речовина, 

суха речовина/площа у верхніх листках (прапорцевий, 

передпрапорцевий) пшениці озимої впродовж трубкування – 

колосіння, колосіння – молочної стиглості (відповідно AGRВЛ1,2, 

RGRВЛ1,2, NARВЛ1,2, SLAВЛ1,2, LMAВЛ1,2; індекси 1, 2 – зазначені облікові 

періоди): R2 = 0,33–0,85, P < 0,001–0,010 (вар. 2 проти вар. 1; Mз – 

AGRВЛ1, RGRВЛ1, NARВЛ1, SLAВЛ1,2, LMAВЛ1,2); R2 = 0,12–0,92; p = 0,923–

0,927; P < 0,001–0,050 (вар. 3–7 проти вар. 2; Mз – AGRВЛ2, RGRВЛ2, 

NARВЛ2, LMAВЛ2); R2 = 0,56–0,90; P < 0,001 (вар. 3–6 проти вар. 2; Mз – 

SLAВЛ2). Найбільш вагомими детермінантами Mз за всіх проведених 
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зіставлень варіантів є тривалість площі й біомаси верхніх листків – 

відповідно LADВЛ1,2 (фотосинтетичний потенціал), BMDВЛ1,2,: R2 = 

0,71–0,92; P < 0,001.  

Отримані результати важливі для розуміння, моделювання і 

прогнозування закономірностей формування кінцевої продуктивності 

залежно від зумовленого ресурсами розвитку верхніх листків пшениці 

озимої за умов екологізованих систем удобрення.  
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