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Биологические приемы повышения эффективности использования азота могут рассматриваться
как улучшенные методы ведения сельского хозяйства, которые синхронизируют потребность в азо-
те сельско-хозяйственных культур с доступностью его в почве. Показано, что они являются наибо-
лее достижимыми путями решения данной проблемы. Селекция сельскохозяйственных культур,
нацеленная на физиологические процессы в корнях и побегах, вероятно, увеличит поглощение азо-
та и использование его почвенных форм, в то время как селекция, направленная на увеличение эф-
фективности биологической фиксации азота бобовыми культурами, повысит общую эффектив-
ность системы. Показано, что разработка новых N-фиксирующих симбиозов в не бобовых культу-
рах может снизить потребность в химических удобрениях в агроэкосистемах, но является гораздо
более долгосрочной целью.
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ВВЕДЕНИЕ

Роль биологического азота известна давно, и
природа азотфиксации относительно хорошо
изучена. Еще в начале ХХ века Д.Н. Прянишни-
ков указывал на значимость этого источника азо-
та и на соотношение минерального и биологиче-
ского азота в различных системах земледелия [1].
Хотя растения не могут использовать атмосфер-
ный N2 напрямую, уже более столетия известно,
что разнообразные бактерии и археи, известные
как диазотрофы, могут преобразовывать атмосфер-
ный N2 в NH3 с помощью биологической фиксации
азота (БФА), и что полученный NH3 может быть ис-
пользован растениями прямо или косвенно для ро-
ста [2–4]. Диазотрофы можно найти в любой почве,
в ризосфере растений, физически связанных с кор-
нями растений и другими органами, и даже в расте-
ниях, внутри специализированных, фиксирующих
N органов, называемых узелками. Скорость БФА
свободноживущими диазотрофами в почве как пра-

вило, низка (между 1 и 20 кг N/га в год [5]), хотя ас-
социативная микробная азотфиксация в ризосфере
или на поверхности растений может в значительной
степени способствовать росту растения в системах с
низким поступлением других источников азота [6,
7]. Напротив, БФА в клубеньках является высоко-
эффективной и в условиях высокой урожайности
может превышать 300 кг/га в год [8–10], поскольку
обмен питательными веществами между растения-
ми и их внутриклеточными бактериальными эндо-
симбионтами является целенаправленным [11], что
позволяет избежать потерь растительного C и бак-
териального аммония в почву и связанный с ней
микробиом. Однако БФА в клубеньках в основном
ограничивается бобовыми и несколькими не бобо-
выми семействами растений [12], в то время как
большинство видов сельскохозяйственных куль-
тур, включая злаки, не могут получить доступ к
атмосферному N2 таким образом.

Обостряющаяся глобальная проблема N вы-
звала новый интерес к БФА как частичному ре-
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шению, которое может быть реализовано посред-
ством: разработки и использования бобовых и
ризобий (их естественных симбионтов) с повы-
шенным потенциалом БФА; разработки более
эффективной ассоциативной фиксации N в не
бобовых культурах, особенно в основных злаках;
и возможно за счет создания симбиозов клубень-
ков или даже растений, способных фиксировать
N [6, 13, 14]. БФА в зернобобовых культурах оста-
ется важным источником азота во многих систе-
мах земледелия, что способствует повышению
эффективности использования азота (ЭИА), хотя
относительный вклад бобовых в сельское хозяй-
ство сократился с увеличением использования
азотных удобрений. Отчасти это было связано с
производством зерновых в рамках “зеленой рево-
люции”, которая заменила традиционные зерно-
бобовые севообороты в таких странах, как Индия,
что привело к дефициту зерновых бобовых и даже
их импорту из Африки [15].

Таким образом, существуют огромные воз-
можности для увеличения вклада БФА бобовых в
сельское хозяйство с помощью системной агро-
номии и подходов к селекции растений [16, 17], а
также путем улучшения эффективности и устой-
чивости штаммов ризобий, используемых в каче-
стве инокулянтов [18–20].

БИОЛОГИЧЕСКАЯ ФИКСАЦИЯ N 
И ИНКОРПОРАЦИЯ БОБОВЫХ КУЛЬТУР

Выращивание бобовых культур повышает уро-
жайность последующих культур, а также снижает
потребность в минеральных азотных удобрениях.
Во многих сообщениях отмечено повышение
урожайности зерновых при выращивании после
бобовых, чем после не бобовых или после пара
[16, 21, 22]. В частности, установлено, что агро-
фитоценоз многолетних бобово-злаковых трав
функционировал в более устойчивом состоянии
по сравнению с зерновыми культурами, это до-
стигалось за счет дополнительного использова-
ния биологического азота, большей его иммоби-
лизации и меньших потерь элемента [23–25]. Рас-
крыты особенности использования растениями
азота удобрений 15N при инокуляции семян био-
препаратами, показаны источники азота (удобре-
ние, почва, биологический и “экстра” азот) в
формировании урожая, выявлено влияние ино-
кулянтов на потоки азота в системе удобрения–
почва–растения–атмосфера, формировании
устойчивости агросистемы при использовании
различных источников питания растений [26].
Биологически активный препарат азоризин не
влиял на урожайность покровного ячменя, но

смягчал отрицательное воздействие азота удобре-
ний на азотфиксацию, повышая коэффициент
азотфиксации бобовой травосмеси, особенно в 1-
й, бобово-злаковой – в 3-й год жизни [27, 28].
Бактериальные препараты и микроэлементные
удобрения оказали существенное влияние на
формирование фотосинтетической деятельности
агроценозов клевера паннонского [29]. При этом
внесение биомассы хлореллы повышало уровень
азотфиксации, но не снижало урожайность и не
ослабляло действие ростстимулирующих биопре-
паратов на основе ризобий и цианобактерий [30].
Изучена эффективность применения препаратов
корневых диазотрофов в посевах яровой пшени-
цы при минимальной обработке почвы [31].

Бобовые часто используют в краткосрочных
севооборотах, такие как кукуруза–бобовые, или
при многолетнем выращивании кукурузы с бобо-
выми зимними покровными культурами. Во мно-
гих развивающихся регионах мира бобовые широко
используют для удовлетворения потребностей в
белке. Тем не менее, в последние десятилетия ши-
рокая доступность минеральных азотных удобре-
ний и низкие урожаи бобовых по сравнению с
зерновыми культурами привели либо к застою,
либо к сокращению площадей для выращивания
бобовых в разных регионах [32]. Существует ряд
экологических (например, температура и избы-
ток осадков) и экономических (например, недо-
статочная покупательная способность фермеров
приобретать семена) ограничений, снижающих
урожайность и прибыльность бобовых [30], что
может быть причиной сокращения их производ-
ства. В недавних обзорах [31, 33] утверждается,
что, хотя был достигнут значительный прогресс в
развитии агрономии зернобобовых, понимании
взаимоотношения между бобовыми растениями
и популяциями ризобий, а также выгоды БФА
для фермерского хозяйства, тем не менее, про-
странственная и временная интеграция бобовых
в этих системах все еще недостаточно развита, су-
ществуют значительные пробелы в знаниях и си-
стемах практических рекомендаций. Преодоле-
ние этих трудностей позволит еще больше повы-
сить вклад бобовых культур в системах
земледелия, в частности, в Африке к югу от Саха-
ры [33]. Авторы рекомендуют интегрировать БФА
в программы селекции и улучшить общую агро-
номию, чтобы максимизировать потенциал сим-
биоза за счет устранения различных почвенных и
других экологических ограничений.

Бобовые также являются привлекательным ва-
риантом для систем смешанных культур. Но, не-
смотря на преимущества этих агросистем, имею-
щих большую эффективность использования ре-
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сурсов, включая ЭИА, смешанные культуры все
еще остаются “на окраинах современного интен-
сивного сельского хозяйства” [34]. Согласно не-
давним оценкам, глобальное увеличение ЭИА
при использовании таких агросистем (зерновые и
бобовые) снижает потребности в минеральных
азотных удобрениях примерно на 26% [35]. Одна-
ко для этих агросистем нужно решать вопросы
механизации посева культур, борьбы с сорняками
и сбора урожая.

РАЗРАБОТКА ПРИЕМОВ УВЕЛИЧЕНИЯ 
БФА: МИКРОБИОЛОГИЧЕСКИЕ 

АССОЦИАЦИИ И ГЕННАЯ ИНЖЕНЕРИЯ
В настоящее время наблюдается рост интереса

к разработке эффективной ассоциативной фик-
сации N для зерновых культур, особенно кукуру-
зы, риса и пшеницы [36–38], а также для много-
летних кормовых и биоэнергетических трав [39,
40]. Эти разработки варьируются от простого вы-
деления, тестирования и внедрения наиболее эф-
фективных природных диазотрофов, связанных с
растениями, целевых видов растений, основан-
ных в первую очередь на стимулировании роста
растений [41], до попыток отредактировать гено-
мы таких бактерий, чтобы удалить генетический
контроль, который предотвращает фиксацию N и
высвобождение NH3 в сельскохозяйственных
почвах, содержащих потенциально высокие запа-
сы минерального и органического азота [42, 43].
Десятилетия генетических, геномных и биохимиче-
ских исследований и разработок технологий обес-
печивают основу для возможного редактирования
или генной инженерии диазотрофов для оптималь-
ной ассоциации с не бобовыми видами [43]. Однако
инструментально трудно оценить небольшие объе-
мы БФА в полевых условиях, и не исключено, что
заявления о значительной фиксации азота злаковы-
ми культурами является результатом неправильно-
го применения методов измерения [44].

Необходимы дальнейшие исследования для
понимания и минимизации результирующих
процессов между фиксацией N и улетучиванием
NH3, и как это связано с ростом диазотрофов. По-
сле этого возможно представление, что нужно
сделать для понимания, управления и оптимиза-
ции симбиотических взаимодействий, а также и
обмена питательными веществами между диазо-
трофами и растениями. Это может дать ключ для
понимания взаимодействия между диазотрофами
и микробиомом в целом.

Например, арбускулярные микоризные грибы
могут способствовать переносу NH3 между диазо-
трофами и растением [45–49]. Параллели между

азотфиксирующимими симбиозами бобовых и
симбиозами арбускулярной микоризы (АМ), ко-
торые имеются у большинства видов растений,
включая общие сигнальные системы/гены,
участвующие в создании различных полезных
симбиозов, подстегнули усилия генных инжене-
ров для создания микориз и БФА в форме симбио-
за растений, включая основные зерновые культу-
ры [50, 51]. В настоящее время усилия сосредото-
чены на привлечении сигнальных компонентов
арбускулярных микоризных грибов злаков для
распознавания ризобиальных сигналов и преоб-
разования этих сигналов в измененную экспрес-
сию генов, способствующую делению клеток рас-
тений и образованию клубеньков, что может поз-
волить бактериям проникать в ткани растений
[52]. Эти процессы сложны, и известно, что для
создания и поддержания эффективной БФА в бо-
бовых культурах требуется более 200 генов [53].
Однако последние данные свидетельствуют о
том, что эволюции одного или нескольких генов
было достаточно, чтобы предки современных бо-
бовых перешли к эффективной БФА [54], поэто-
му есть надежда, что одни и те же ключевые гены
могут заложить основу для разработки эффектив-
ной БФА в злаках [50, 51]. Дальнейшие инвести-
ции в это направление стратегических и приклад-
ных исследований, по крайней мере, позволят
проверить нынешнее понимание разработки и
поддержания процессов БФА, в то время как
дальнейшие фундаментальные исследования в
области генетики, клеточной биологии и биохи-
мии БФА бобовых будут способствовать расшире-
нию знаний и продолжат интенсифицировать уси-
лия по разработке БФА в не бобовых культурах.

Наиболее смелым подходом к решению дву-
сторонней проблемы N является непосредствен-
ная его фиксация в растениях путем переноса ге-
нов, ответственных за БФА, в геномы растений и
экспрессии активных ферментов нитрогеназы в
соответствующем растительном компартменте
[55, 56]. Существует множество особенностей
нитрогеназы, которые делают этот процесс весь-
ма затруднительным, включая координацию экс-
прессии многочисленных генов, участвующих в
сборке уникальных металлических кофакторов, а
также чрезвычайную чувствительность к кисло-
роду и высокую потребность в энергии для акти-
вации ферментного комплекса [55–57]. Приве-
денные особенности могут объяснить, почему
этот процесс никогда не был кооптирован микро-
бами во время эволюции растений. Тем не менее,
в достижении данной цели уже отмечен опреде-
ленный прогресс [55, 57–60], и такие исследова-
ния будут расширять понимание БФА.
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Управление микробами, ответственными за
круговорот азота в почве, может стать плодотвор-
ной целью для будущих исследований. Только
сейчас начинается изучение функциональной
значимости множества растительно-микробных
ассоциаций, которые формируют микробиом
растения, и новые доказательства того, что расте-
ния могут стимулировать в ризосфере микробы,
ответственные за окисление углерода в почве [61].
Подразумевают, что могут быть также выведены
и/или разработаны биоинженерными способами
растения, в ризосфере которых будет развиваться
микробиом для мобилизации азота из почвенно-
го органического вещества. Или как вариант,
микробиом может быть целевым образом сфор-
мирован таким образом, чтобы включать микро-
бы, способные минерализовать органический
азот почвы, когда это вызвано потребностью рас-
тений в азоте. Кроме того, могут быть созданы
удобрения с медленным высвобождением N или
даже покровные культуры с повышенной способ-
ностью высвобождать органический N при за-
просе самих растений.

Учитывая современное состояние знаний и
технологий, наибольшим препятствием для ре-
шения основных проблем сельского хозяйства
посредством азотфиксации может оказаться воз-
можность общественного понимания и призна-
ния таких технологических решений, а не способ-
ность ученых их предлагать. На данном этапе, одна-
ко, описанные технологии все еще остаются в
категории с высоким риском и высокой прибылью.

СЕЛЕКЦИЯ РАСТЕНИЙ
ДЛЯ УЛУЧШЕНИЯ ЭИА

Сравнение между сортами сельскохозяйствен-
ных культур, представляющими исторические и
современные материалы, часто показывают со-
путствующее увеличение массы урожая, но не ве-
личины выноса N [62]. Это указывает на то, что
увеличение ЭИА на основе урожайности зерна –
не то же самое, что увеличение этой величины на
основе выноса азота. Однако отбор, основанный
на урожайности, может иметь проблемы с эффек-
тивным преодолением возможных препятствий
для улучшения селекции на основе признаков [63].
Следовательно, селекция идеотипов [64], сосредо-
точенная на выявлении и отборе признаков, влия-
ющих на ЭИА, может стать возможностью для вы-
явления важности процессов, а не на рассмотрении
их как черного ящика, как это делается при отборе
на основе урожайности. Эта возможность особенно
привлекательна сейчас, потому что развитие гено-
мики и дешевого секвенирования ДНК, функци-
ональной феноменологии и высокопроизводи-

тельного фенотипирования позволяет одновре-
менно идентифицировать фенотипические
вариации, генетические картирование и иденти-
фикацию маркеров, а также понимание основ-
ных физиологических процессов [65, 66].

Естественную изменчивость для величин ЭИА
наблюдали среди и внутри многих видов сельско-
хозяйственных культур, включая кукурузу, рис,
пшеницу и соевые бобы. Эта вариация подразу-
мевает, что программы выведения могут быть
способны отбирать те признаки, что отвечают за
увеличение эффективности использования азота,
хотя такие признаки могут быть многочисленны-
ми, и все они находятся под сложным генетиче-
ским контролем. Для соответствия селекции
сельскохозяйственных культур в работе [67] пред-
ложили использовать оценку эффективности по-
глощения N (nitrogen uptake efficiency, NUpE), как
долю азота, поглощенного созревшей биомассой
растения, к его внесенному количеству, а также
оценку величины массы зерна на единицу погло-
щенного азота (nitrogen utilization efficiency NUtE).
Признаки, что определяют величины ЭИА расте-
ниями, ранжируются от поглощения N, ассими-
ляции, процессов разделения и временного хра-
нения до ремобилизации и утилизации азота в ор-
ганах источника и поглотителя [68–70].

Можно предложить синергетические селекци-
онные исследования для улучшения основных
признаков в функциональной иерархии ЭИА. Ве-
личина NUpE может быть разделена на корневые
и побеговые процессы, в то время как величины
NUtE должны быть связаны с процессами в стеб-
лях и с процессами, регулирующими формирова-
ние зерна. Хотя эти меры эффективности исполь-
зования азота особенно актуальны для зерновых
культур, другие могут быть более актуальными
для кормовых культур, где можно ожидать высо-
ких величин ЭИА из-за большей синхронизации
роста урожая и доступности N.

Корни растений отвечают за поглощение азота
из почвы. Эффективность поглощения корневой
системы была определена в терминах количества N,
полученного на единицу поглощения углерода в
корневую систему [71]. Архитектура корневой си-
стемы определяет пространственное расположение
корней даже при заданном поглощении углерода.
Архитектурные особенности, которые увеличивают
поглощение из верхнего слоя почвы, могут быть по-
лезными в начале вегетационного сезона, когда
применяют N, в то время как предполагается, что
глубокое укоренение полезно для улавливания N до
его вымывания [62]. Повышение эффективности
поглощения может быть за счет оценки функций
корня, которые снижают метаболическую на-
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грузку на отдельные сегменты корня или на всю
корневую систему [65, 72].

Например, распределение между классами
корней может быть оптимизировано за счет уве-
личения количества боковых корней, которые
тоньше и требуют меньше затрат на их формиро-
вание, чем осевые корни. Исследования кукурузы
показали, что увеличение бокового по отношению
к осевому укоренения может улучшить усвоение
азота и рост побегов в почвах с его дефицитом [73,
74]. Помимо затрат на формирование, необходимо
также учитывать затраты на жизнедеятельность,
такие как дыхание. Анатомические особенности,
включая увеличенную аэренхиму или уменьшен-
ную площадь кортикальных клеток, уменьшают
дыхание и, как было показано, улучшают усвое-
ние N, а в некоторых случаях обеспечивают ремо-
билизацию N из стареющей корневой ткани [75,
76]. В последнее время N-чувствительные разли-
чия в прорастании, дыхании и созревании расте-
ний риса были связаны с величинами ЭИА [77].
Удельная скорость поглощения может быть опре-
делена как мгновенная потенциальная скорость
поглощения N отдельным корневым сегментом,
но редко рассматривалась как селекционный
признак корня [78]. Однако различия между сор-
тами кукурузы [79] и классами корней кукурузы
[80] по показателям поглощения нитратов указы-
вают на то, что может существовать генетическая
основа, которую можно использовать для селек-
ции растений. Недавние разработки в области
высокопроизводительного фенотипирования
множественного поглощения питательных ве-
ществ корнями кукурузы подчеркивают эту воз-
можность [81]. Молекулярные биологи выявили
множество генов, участвующих в архитектуре
корневой системы или транспорте различных ти-
пов соединений N, и нацелили некоторые из них
на генетические манипуляции для улучшения
NUpE, хотя и с переменным успехом [65, 68]. Су-
ществует множество подходов для повышения
эффективности поглощения корневой системой,
которые могут быть включены в программы пред-
варительной селекции при скрининге на генети-
ческую изменчивость.

Итак, если N поглощается растением, физио-
логические процессы в исходных органах, кото-
рые ассимилируют азот и углерод, а также в орга-
нах, что аккумулируют и запасают ассимиляты,
будет определять функция, насколько хорошо
растение можно развиваться и поглощать допол-
нительный азот. Фотосинтез отвечает за погло-
щение углерода из воздуха и уже разработано, хо-
тя бы на уровне рабочих гипотез, как можно
уменьшить потребности этого процесса в азоте.

В частности, архитектура побегов определяет об-
щее расположение листьев, что оказывает суще-
ственное влияние на эффективность поглощения
света [82]. На поверхности листа эффективность
использования фотосинтетического азота может
быть связана с размером хлоропласта [83] и энер-
гией ранних проростков [84]. Недавняя работа
продемонстрировала важность снижения фото-
дыхания [85] и ускорения индукции фотосинтеза
после изменения освещенности [86] для повыше-
ния общей эффективности фотосинтеза. Этапы,
связанные с усвоением N, включая восстановле-
ние нитратов до нитрита, затем до аммония с его
усвоением в аминокислоты, могут быть направ-
лены на увеличение показателя NUtE. Учитывая
зависимость метаболизма растений от фермен-
тов, состоящих из N-содержащих аминокислот,
можно было бы провести существенную работу
по общей физиологической эффективности
N-анаболизма и катаболизма. Однако было вы-
сказано предположение, что такие стратегии мо-
гут быть успешными только в том случае, если
процессы метаболизма и переноса азота, включая
количественное фракционирование при перехо-
де от источника к поглотителю, координируются
или модифицируются, чтобы избежать ингиби-
рования конечного продукта или ограничения
субстрата [87].

В течение многих лет селекционеры фокуси-
ровались на повышении индекса урожая сельско-
хозяйственных культур (HI), который отражает
отношение собранного зерна к общему сухому
веществу [88]. Однако увеличение HI на массовой
основе может не обязательно увеличивать NUtE
(т.е. выход N зерна относительно общего содер-
жания N), на что указывает соотношение между
массой зерна и концентрацией азота [89]. Вели-
чина HI также может достигать теоретического
максимума, потому что остальная часть растения,
включая листья, необходима для поддержки про-
изводства зерна [90]. Однако было показано, что
изменение ремобилизации и транслокации N из
органов вегетативных побегов в зерно влияет на
NUtE [68, 91, 92]. Замедленное старение листьев
может быть важным для продления наполнения
зерна, а также поглощения азота из почвы, но это
также может препятствовать транслокации ремо-
билизованного азота из листьев в семена [93]. Не-
обходимы дополнительные исследования о сро-
ках и взаимосвязи этих различных особенностей
и о том, как они могут быть совместно оптимизи-
рованы для увеличения показателя NUtE.

Взаимодействия между растениями и микро-
бами, влияющие на биологическую фиксацию
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азота, минерализацию азота в почве и нитрифи-
кацию, также могут быть целями селекции расте-
ний. В наибольшей степени бобовые культуры
образуют клубеньки с симбиотическими бакте-
риями-ризобиями, которые фиксируют N, чтобы
делиться с растением в обмен на С-соединения.
Более эффективная фиксация (т.е. больше N
фиксируется на поставляемый C) может суще-
ственно улучшить общую величину ЭИА. Бобо-
вые обладают способностью “авторегулировать”
образование клубеньков и БФА, уменьшая их при
наличии большого количества азота в почве, что
предотвращает излишнюю фиксацию. Выбор или
селекция сортов бобовых, которые продолжают
фиксировать N, несмотря на его присутствие в
почве, потенциально может привести к усилен-
ному высвобождению биологически закреплен-
ного N в сельскохозяйственные почвы, тем са-
мым увеличивая доступные запасы N в почве для
последующих культур [94]. Взаимодействие меж-
ду растениями и микробами, которое определяет
фиксацию N, мобилизацию органического азота,
его вымывание и газообразные потери в атмосфе-
ру, является еще одной возможностью улучшить
азотное питание растений. Такие знания о взаи-
модействии генотипа культуры и микробов при-
обретают все большее значение в селекции расте-
ний, например, там, где полезные бактериальные
сообщества связаны с определенным генотипом
культуры и азотными процессами [95]. Следова-
тельно, целесообразно выбирать растения, способ-
ствующие ассоциативной фиксации N в ризосфере.
Другой привлекательной, хотя пока и неосуществи-
мой альтернативой, является выделение ингиби-
торов нитрификации культур непосредственно из
корней [96, 97].

За последние 70 лет селекция сельскохозяй-
ственных культур в основном была направлена на
выращивание растений при высоком содержании
азота, что может привести к ограниченному уве-
личению ЭИА. В некоторых случаях ЭИА совре-
менных генотипов выше как на почвах с высо-
ким, так и низким содержанием N [98]. Однако
множество признаков влияют на величины ЭИА,
что, скорее всего, приведет к значительным раз-
личиям в величинах ЭИА между генотипами.
Можно рассматривать программы селекции, ко-
торые отбирают генотипы при неоптимальном
обеспечении N как способ увеличения ЭИА в
этих условиях и существенного снижения потерь
N в окружающую среду [99]. Генетические дости-
жения могут быть ускорены при селекции с помо-
щью маркеров, геномной селекции и технологий
редактирования генов [65, 69].

Также необходимо будет внедрить новые тех-
нологии фенотипирования, чтобы увеличить ко-
личество оцениваемых линий и повысить точ-
ность измерений для максимального давления
отбора. Перспективным методом в контексте N
было бы использование беспилотных летатель-
ных аппаратов (квадрокоптеров, БЛА), которые
могут оценивать биомассу, высоту, содержание
хлорофилла и урожайность в течение всего сезона
вегетации. Использование высокопроизводитель-
ного фенотипирования с помощью БЛА для отбора
как по статусу, так и по массе растений в значитель-
но расширенных популяциях, размножаемых с
низкими затратами, имеет существенные перспек-
тивы для быстрого получения прибыли.

Границы селекции растений для ЭИА будут
включать многолетние севообороты, смешанные
культуры и многолетние виды растений. Много-
летнее выращивание зерновых культур с проме-
жуточными подсевами пырея (известная как
KernzaR), как было показано, существенно сни-
жает выщелачивание N по сравнению с кукуру-
зой [100], потому что корни уже развиты, когда
при прогреве почвы весной начинается минера-
лизация N.

Интрогрессия признаков дикой многолетно-
сти может быть возможна за счет создания меж-
видовых гибридов, таких как сорго [101]. Посев
летних однолетних растений, например, кукуру-
зы, в многолетние покровы может иметь анало-
гичные эффекты, но при этом агрономическое
управление затруднено. Синхронизация спроса
на урожай с наличием азота в почве (обсуждали
выше) может быть частично достигнута за счет
фенологии растений, такой как сохранение зеле-
ни, а также увеличения энергии раннего роста да-
же в жарких или холодных условиях посева (по-
садки). Следовательно, достижения в селекции
многолетних культур или поликультур однолет-
них культур в многолетних системах могут ока-
зать существенное влияние на эффективность си-
стем земледелия.

ИНТЕГРАЦИЯ ЗНАНИЙ С МОДЕЛЯМИ 
ВЫРАЩИВАНИЯ КУЛЬТУР

Вычислительные платформы следующего по-
коления могут изучать сложные взаимодействия
N в системах сельскохозяйственных культур для
информирования руководства, определения при-
оритетов исследований и улучшения понимания
сложностей. Эти вычислительные структуры
включают статистические модели, модели меха-
нистического моделирования на основе процес-
сов и их гибриды [102, 103]. Такие инструменты
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поддержки принятия решений исследуют все ас-
пекты N в интерфейсе почва–культура – от экс-
прессии генов, физиологии сельскохозяйствен-
ных культур и фенологии до процессов в почве и
прогнозирования поведения. Например, в рамках
такого моделирования (модели APSIM, DSSAT и
пр.) рассматривают критическую концентрацию
азота для роста сельскохозяйственных культур в
контексте генетических, экологических и управ-
ленческих факторов (G × E × M), которые кон-
тролируют взаимодействие между доступностью
азота в почве, фенологией сельскохозяйственных
культур, распределением азота и урожайностью
[104], включая БФА [105]. Модели систем земле-
делия представляют собой интегрированные
сборки моделей отдельных компонентов, кото-
рые учитывают конкретные биофизические ком-
поненты (например, водный баланс, рост сель-
скохозяйственных культур и минерализацию ор-
ганического вещества почвы). Они могут
использоваться для разработки гипотез, их про-
верки и создания инструментов поддержки при-
нятия решений, ориентированных на управле-
ние, которые повышают производительность,
прибыльность и качество окружающей среды.
Хотя статистические модели относительно про-
сты в использовании и хорошо подходят для ин-
струментов поддержки принятия решений, в от-
личие от моделей, основанных на процессах, они
не могут экстраполироваться за пределы контек-
ста (G × E × M), в котором они были разработа-
ны. Следовательно, они не могут предсказать из-
менение величин ЭИА в зависимости от незапро-
граммированных комбинаций (G × E × M). Тем
не менее, их потенциал может быть существен-
ным по двум причинам. Во-первых, одних экспе-
риментов недостаточно для решения многих по-
тенциальных комбинаций (G × E × M), возника-
ющих в результате взаимодействия решений
фермеров и погоды. В данном поле и в данном го-
ду результаты систем земледелия являются ре-
зультатом миллиардов потенциальных комбина-
ций сотен переменных. Некоторые из них выби-
раются фермером (например, сорт, дата посадки,
использование почвы и удобрений), в то время
как другие зависят от погодных условий и клима-
та. Во-вторых, в теории могут быть рассмотрены
новые стратегии управления системами удобре-
ния и посевов для повышения эффективности
полевых экспериментов и определения приори-
тетов исследований на основе анализа чувстви-
тельности, который выявляет сценарии с серьез-
ными последствиями. Одновременно полевые
эксперименты позволят выявить и восполнить
пробелы в знаниях моделей.

ЗНАЧИМЫЕ НАПРАВЛЕНИЯ 
ИССЛЕДОВАНИЙ

Исторически сложилось так, что величины
ЭИА в сельскохозяйственных системах транс-
формировались от высоких показателей в систе-
мах с низким уровнем затрат и низкой произво-
дительностью через низкие показатели в систе-
мах с высоким уровнем затрат и высокой
производительностью до умеренных показателей
в системах с умеренным уровнем затрат и высо-
кой производительностью [106].

Фактически, некоторые существующие систе-
мы с низким уровнем затрат и низкой производи-
тельностью, например, в Бенине, демонстрируют
ЭИА > 1, что означает чистое использование поч-
венного азота и снижение плодородия почвы
[107]. Хотя во многих странах наблюдается резкое
снижение величин ЭИА в сельском хозяйстве по
мере внедрения и чрезмерного использования N-
удобрений (например, ЭИА в Китае упал < 0.3),
считается, что это не является неизбежным, и что
страны, испытывающие тенденцию к снижению
рассматриваемых величин, могли бы поучиться у
тех, кто смог “согнуть” свои кривые изменения
показателей ЭИА в сторону более высоких (>0.6 в
США и Франции) благодаря государственной по-
литике, образованию, тщательному управлению
и т.п. [106].

Как показывает историческая траектория,
простого увеличения ЭИА само по себе будет не-
достаточно, если это приведет к системам с низ-
ким уровнем производства и отсутствию продо-
вольственной безопасности среди растущего на-
селения мира. Таким образом, мы сталкиваемся
со сложной, многоцелевой проблемой, которая
еще более осложняется динамичными экономи-
ческими и экологическими факторами. Рента-
бельность может быть относительно нечувстви-
тельной к дозам N-удобрений. Например, на
Среднем Западе США при выращивании кукуру-
зы бюджеты расходов, показывающие рентабель-
ность инвестиций в азотные удобрения (напри-
мер, соотношение стоимости азотных удобрений
и рентабельности зерна) показывают, что эконо-
мически оптимальные дозы азота изменятся на
целых 50 кг N/га, основываясь только на реаль-
ных различиях соотношения “азотные удобрения
: цены на зерно” (например, 0.05–0.20) [108]. До-
за 50 кг N/га составляет ≈30% от средней эконо-
мической оптимальной дозы N для этих систем.
Следовательно, при наличии экономических сти-
мулов для оптимизации дозы внесения азота
сильно зависят от рынков зерна и удобрений.

В совокупности эти проблемы требуют надеж-
ного междисциплинарного подхода к повыше-
нию ЭИА с использованием многоцелевой опти-
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мизации, учитывающей социальные и биофизи-
ческие науки. Многоцелевая оптимизация – это
вычислительная структура, которая ищет опти-
мальные решения и учитывает компромиссы
между потенциально конфликтующими целями,
такими как минимизация данных по поступле-
нию N при максимизации данных по выходу с
урожаем. Такие компромиссы улавливаются мо-
делированием сельскохозяйственных систем, ко-
торые являются мощными интеграторами для ис-
пользования методов многоцелевой оптимиза-
ции. В то время как моделирование может быть
использовано только для максимизации коэффи-
циента ЭИА, вместо этого можно максимизиро-
вать доходность и экономичность и одновремен-
но минимизировать потери N. Многоцелевые ме-
тоды использовали для оптимизации параметров
моделирования системы выращивания кукурузы
в соответствии с эмпирическими результатами
[109], но также они могут быть применены для
оптимизации целей, направленных на показате-
ли ЭИА. В региональном масштабе эти методы
оптимизации использовали для распределения
богарных и орошаемых площадей с целью макси-
мального повышения урожайности и минимиза-
ции воздействия на окружающую среду [110], по-
этому аналогичные концепции можно было бы
использовать для максимизации ЭИА в разных
регионах или по всему миру. Компромиссы в це-
лях также были выявлены в селекции сельскохо-
зяйственных культур, например, между общим

урожаем зерна и концентрацией N в зерне, но не-
давняя работа с геномной селекцией по несколь-
ким признакам открывает значимые перспекти-
вы [111]. Поэтому можно предложить, что четкое
рассмотрение множества целей в рамках оптими-
зации будет иметь решающее значение для буду-
щего прогресса в увеличении ЭИА при одновре-
менном достижении продовольственной без-
опасности и оптимизации экономических
показателей [112].

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Таким образом, улучшенные варианты управ-
ления для сельскохозяйственных производителей
помогут быстрее изменить кривую величин эф-
фективности использования азота (ЭИА) по на-
правлению к более высоким ее показателям, имея
целью ответственное использование N в сельском
хозяйстве. Показаны возможности увеличения
сельскохозяйственной ЭИА за счет исследований
и разработок в нескольких областях: агрономии,
селекции растений, биологической фиксации азо-
та и круговорота азота в почве. Исследования и
разработки с максимальной отдачей, скорее все-
го, будут связаны с достижениями во всех этих об-
ластях, хотя можно ожидать, что в краткосрочном
плане (в течение 5–10 лет) оптимальные результа-
ты будут достигнуты в агрономии, с применением
инструментов поддержки принятия решений и бо-
лее широкого использования существующих сор-

Рис. 1. Схема возможностей увеличения сельскохозяйственной эффективности использования азота за счет исследо-
ваний и разработок технологий в различных областях.

ТРАДИЦИОННЫЕ СЕЛЬХОЗПРАКТИКИ

Высоко-интенсивные системы: передозировки
N и загрязнение

Поглощение N корнями;
Использование покровных культур
для поглощения минерализованного N;

Выведение растений, способных стимулировать
минерализацию N или ингибирование
нитрификации;
Использование микробов для усиления N
минерализации в ризосфере

Улучшение физико-химических свойств почв для
удержания минерального N;

Применение “нулевой обработки” для уменьшения
межсезонной минерализации N;

Ризосферное взаимодействие,
включая N-фиксацию;

Эффективное поглощение
стеблями;
Индекс поглощения урожаем;

Мобилизация органического азота;
Ингибирование нитрификации

Сдвиг к направленной генетике для
увеличения:

Низко-интенсивные системы: малые дозы
и низкие урожаи

ВЫВЕДЕНИЕ НОВЫХ СОРТОВ РАСТЕНИЙ

УЛУЧШЕНИЕ АЗОТФИКСАЦИИ

к устойчивому
N управлению

ПОЧВЕННЫЙ ЦИКЛ АЗОТА

УЛУЧШЕННЫЕ СЕЛЬХОЗПРАКТИКИ
Улучшение клубеньковых бактерий;
Стимулирование несимбиотической N-фиксации
у небобовых;

Выведение симбиотических зерновых культур;

Выведение N-фиксирующих растений

Улучшение клубеньковых бактерий;
Стимулирование несимбиотической
N-фиксации у небобовых;

Выведение симбиотических зерновых культур;

Выведение N-фиксирующих растений
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тов бобовых; в среднесрочной перспективе (10–
20 лет) за ними последуют улучшенные сорта зер-
новых и других культур, отобранные специально
для высоких показателей ЭИА и более эффектив-
ных микробов; и в долгосрочной перспективе
(>20 лет) с помощью совершенно новых N-фик-
сирующих симбиозов в растениях или растений,
сконструированных для фиксации N без бактери-
альных партнеров (рис. 1).

Конечно, риски, связанные с некоторыми из
описанных выше долгосрочных возможностей в
области НИОКР, относительно высоки, как и по-
тенциальная отдача. Эта исследовательская до-
рожная карта для улучшения ЭИА вместе с мат-
рицей “риск–вознаграждение” будут полезны
директивным органам при принятии решения о
том, как решать эти насущные глобальные пробле-
мы для устранения барьеров на пути ответственно-
го использования азота в сельском хозяйстве.
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Improving the Efficiency of Nitrogen Use: Problems and Solutions.
Part 2. Biological Approaches
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Biological methods of increasing the efficiency of nitrogen use can be considered as improved farming meth-
ods that synchronize the need for nitrogen for agricultural crops with its availability in the soil. It is shown
that they are the most achievable ways to solve this problem. Crop breeding aimed at the physiological pro-
cesses of roots and shoots is likely to increase nitrogen uptake and use of its soil forms, while breeding aimed
at increasing the efficiency of biological nitrogen fixation by legumes will increase the overall efficiency of the
system. The article also demonstrates that the development of new N-fixing symbioses in non-legume crops
can reduce the need for chemical fertilizers in agroecosystems, but is a much longer-term goal.

Key words: efficiency of nitrogen use, biological nitrogen fixation, breeding, microbiome, roots, soil health.
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