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ВВЕДЕНИЕ 

 

Актуальность темы исследования. В настоящее время традиционные 

методы селекции не в полной мере отвечают стоящим государственным задачам 

по обеспечению продовольственной безопасности России. На это указывает тот 

факт, что вследствие искусственного отбора у сельскохозяйственных растений 

снижается качество зерна, устойчивость к болезням, вредителям и 

экстремальным факторам погоды (Ильина Л.Г., 1970; Молчан И.М. и др., 1996; 

Амелин А.В., 2001; Боровик, А.Н. и др., 2012; Омельянюк Л.В. и др., 2023), а у 

бобовых наблюдается потеря азотфиксирующей способности (Тихонович И.А. и 

др., 1998). Современные сорта формируют высокий и стабильный урожай лишь в 

благоприятных погодных условиях и высоком уровне культуры земледелия 

(Неттевич Э.Д., 1986; Молчан И.М. и др., 1996; Омельянюк Л.В. и др., 2020; 

Вертикова, Е. А. и др., 2022).  

По мнению ряда ученых, это связано с тем, что в результате селекции 

фотосинтетическая активность растений не увеличивается, а фактически 

остается на достигнутом в ходе эволюции уровне (Кумаков В.А., 1974, 1985; 

Абдуллаев Х.А. и др. 2010; Evans L.T. et al., 1970; Evans L.T., 1993, 1997). И, 

очевидно, энергетических возможностей в настоящее время уже не хватает, 

чтобы одновременно обеспечить получение высокого, качественного и 

стабильного урожая, так как для этого требуется значительно больше энергии, 

чем ее усваивают современные культурные растения (Амелин А.В., 2001). 

Поэтому и предлагается проводить целенаправленную работу на повышение 

активности и эффективности фотосинтеза растений, где имеются огромные 

потенциальные резервы (Ничипорович А.А., 1979; Мокроносов, А.Т., 1981; 

Long S.P. et al., 2010; Zhu X.G. et al., 2010; Evans J.R., 2013). Это позволит 

получать не только высокий, стабильный, качественный, но и экологически 

безопасный урожай за счет существенного снижения применяемых химических 

средств защиты растений и эффективного использования продуктивной влаги и 

элементов минерального питания (азота) (Paul F. et al., 2019). Если удастся это 
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сделать, то сельскохозяйственное производство перейдет на качественно новый 

этап развития, в основе которого будет лежать использование восполняемого 

природного источника энергии солнца. Страны, обладающие такими сортами, 

будут иметь неоспоримые преимущества на агропродовольственном рынке по 

сравнению с другими его участниками. Поэтому за рубежом в этом 

направлении активно осуществляется масштабная селекционная работа (Long 

R. et al., 2008; Zhu X.G. et al., 2010; Ort D., et al., 2015; Carmo-Silva et. al., 2017; 

Adachi S et al., 2019).  

В России селекция по данной проблеме по разным причинам практически 

не осуществляется. Поэтому разработка научно-методических основ создания 

сортов с повышенной активностью и эффективностью фотосинтеза является 

для страны весьма актуальной проблемой, решению которой и посвящена 

настоящая исследовательская работа. 

Степень разработанности проблемы. Теоретические исследования 

фотосинтеза как физиологического процесса связаны с научными изысканиями 

К.А Тимирязева (1957), а изучать как фактор продукционного процесса впервые 

начал А.Л. Иванов (1941), а затем продолжил А.А. Ничипорович (1956), который 

разработал теорию фотосинтетической продуктивности, доказав, что за счет 

данного процесса образуется более 95 % сухого вещества растительных 

организмов (Ничипорович А.А. и др., 1961, 1975,1979). Позже было выявлено, 

что основными фотосинтетическими органами растений являются листья: у 

бобов их вклад в фотосистеме растения может достигать 92…94% (Koscielniak J. 

et al., 1988), у пшеницы – 82% (Кумаков В.А., 1982), у растений гороха – 86% 

(Амелин А.В., 1997, 1998). Роль же других органов (стебель, колос, остья, бобы) 

в фотосинтетическом процессе существенно возрастает на завершающих этапах 

развития растений (Тарчевский И.А., 1977; Чиков В.И. и др., 1977; Чиков В.И., 

1987; Игошин А.М. и др.,1982). При этом проявляется выраженная видовая и 

сортовая специфика (Гавриленко В.Ф, и др., 1980; Абдуллаев Х.А. и др., 2010, 

2011, 2013; Зеленский М.И., 1995; Кошкин Е.И., 2008 и др.). 
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Но, несмотря на это, целенаправленная селекция на повышение 

фотоэнергетического потенциала культурных растений на основе 

использования показателей активности и эффективности фотосинтеза растений 

до первого десятилетия 21-го века фактически не проводилась ни в России, ни в 

других странах мира (Миракилов Х.М., 2009; Zhu X.G. et al., 2008; 2010), что 

обусловлено рядом объективных и субъективных причин (Образцов А.С., 1981; 

Кумаков В.А., 1981,1985; Говенджи, 1987; Richards R.A., 2000; Long R., et al., 

2008; Амелин А.В. и др., 2015).  

Поэтому рост урожайности сельскохозяйственных культур по-прежнему 

достигается преимущественно традиционными методами, которые в настоящее 

время исчерпываются, и для дальнейшего увеличения урожайности требуется 

активизация фотосинтеза растений (Володарский Н.И. и др., 1978; Гавриленко 

В.Ф, и др., 1980; Моргун В.В., Прядкина Г.А., 2014; Austin R.B., 1994; Mitchell 

P.L., Sheehy J.E., 2006; Lawson T. et al., 2012; Ort D., et al., 2015), несмотря на 

всю сложность этой проблемы (Мокроносов А.Т., 1981; Насыров, 1982; El-

Sharkawy M.A., 2004, 2005, 2006). Для ее решения необходимо владеть научно 

обоснованными методическими подходами и эффективными способами учета 

показателей фотосинтетической и транспирационной активности листьев при 

оценке исходного материала и отборе из него перспективных форм.  

Цель и задачи исследования.  

Цель – повышение конкурентоспособности и эффективности отечественной 

селекции зерновых и зернобобовых культур на основе разработки научно-

методических подходов создания сортов нового поколения, формирующих 

высокий, стабильный и качественный урожай за счет повышенной активности и 

эффективности фотосинтетической деятельности растений. 

Для достижения данной цели решали следующие задачи: 

1. Выявить видовые особенности проявления фотосинтетической, 

транспирационной и устьичной активности листьев растений у зерновых 

(озимая и яровая пшеницы) и зернобобовых (горох, соя, кормовые бобы, 

чечевица) культур. 
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2. Выявить сортовую специфику фотосинтетической, транспирационной 

и устьичной активности листьев растений у зерновых и зернобобовых культур. 

3. Установить влияние экзогенных факторов на фотосинтетическую, 

транспирационную и устьичную активность листьев у сортов зерновых и 

зернобобовых культур. 

4. Установить влияние эндогенных факторов на фотосинтетическую, 

транспирационную и устьичную активность листьев у сортов зерновых и 

зернобобовых культур. 

5. Определить роль показателей активности фотосинтеза, транспирации и 

устьичной проводимости листьев растений в формировании урожая и качества 

зерна сортами зерновых и зернобобовых культур. 

6. Разработать научно-методические подходы оценки селекционного 

материала и способы выделения перспективного генетического материала по 

показателям активности и эффективности фотосинтеза листьев. 

7. Выделить источники ценных фотосинтетических признаков и свойств 

растений для селекции сортов с повышенной активностью и эффективностью 

фотосинтеза листьев. 

8. Вовлечь в селекционный процесс перспективный генетический 

материал для создания сортов нового поколения – с повышенной активностью 

и эффективностью фотосинтеза листьев. 

Научная новизна диссертационного исследования.  

Впервые в России дано научное и методическое обоснование новому 

направлению селекции – повышение активности и эффективности фотосинтеза 

на основе комплексной оценки современных сортов и перспективных генотипов 

у зерновых (озимая и яровая пшеницы) и зернобобовых (горох, соя, кормовые 

бобы, чечевица) культур по показателям: квантовому выходу флуоресценции 

хлорофилла, активности электронно-транспортной цепи, интенсивности 

фотосинтеза, устьичной проводимости, интенсивности транспирации и 

эффективности использования воды. Выявлен широкий генетический 

полиморфизм показателей фотосинтетической деятельности листьев растений: 
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по активности электронно-транспортной цепи: у озимой пшеницы – 50,2-119,3, 

яровой пшеницы – 56,3-128,9, гороха посевного – 78,5-160,6, сои 101,8-151,2; по 

квантовому выходу флуоресценции хлорофилла: у озимой пшеницы – 0,120-

0,284, яровой пшеницы – 0,134-0,307, гороха посевного –0,100-0,383, сои – 0,260-

0,357; по интенсивность фотосинтеза: у озимой пшеницы –10,97-25,63, яровой 

пшеницы – 8,73-17,15, гороха посевного – 7,27-21,38; сои –6,12-14,38; чечевицы 

– 2,31-10,01; кормовых бобов – 1,35-4,19 мкмоль CO2/м
2
с. 

Установлена зависимость фотосинтетической активности листьев растений 

зерновых и зернобобовых культур от генотипа, фазы роста, яруса листьев, 

дневного времени суток, устьичной проводимости, интенсивности транспирации, 

водного, температурного и светового режимов, концентрации в воздухе СО2.  

Выявлены видовые закономерности по фотосинтетической активности 

листьев: в среднем за вегетацию по квантовому выходу флуоресценции 

хлорофилла листьев зернобобовые культуры (соя и горох посевной) 

превышают зерновые (яровую и озимую пшеницу) на 62,0%, а по активности 

электронно-транспортной цепи – на 26,8%. По интенсивности фотосинтеза на 

единицу поверхности листьев зернобобовые культуры существенно уступают 

зерновым: в фазу цветения в среднем на 34%, а в фазу налива – на 14%. Но 

вследствие формирования у растений большей площади листьев (у гороха в 2-3 

раза, у сои в 5-8 раз) по сравнению с зерновыми они имеют значительно более 

высокие потенциальные возможности не только поглощать и усваивать кванты 

солнечного света (в среднем на 41 %), но и ассимилировать СО2 из воздуха (в 

среднем на растение на 93 %). 

Выявлены сортовые аспекты протекания реакций фотосинтеза, которые 

необходимо учитывать при оценке селекционного материала. У сортов 

зерновых культур наблюдается 2 пика фотосинтетической активности: один в 

9:00, а другой – в 13:00 часов. В то же время у сортов сои второй пик 

активности самый высокий и приходится на 15:00, а у гороха он один и 

отмечается в 9:00. Наиболее выраженые генотипические различия по 

интенсивности фотосинтеза у зерновых культур с 8:00 до 11:00 часов, а у 
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зернобобовых культур: у гороха посевного – с 8:00 до 11:00 часов, у сои – с 

9:30 до 12:30 часов по московскому времени. У сортов зерновых культур 

интенсивность фотосинтеза флаговых листьев изменялась от 13,65 до 14,43 

мкмоль СО2/м
2
с, у зернобобовых культур ее значение у верхних листьев (3-4-й 

сверху) варьировало от 10,50 до 11,11 мкмоль СО2/м
2
с. Сорта с высокой 

интенсивностью фотосинтеза верхних листьев, как правило, характеризуются 

повышенной активностью фотосинтеза по сравнению с нижерасположенными. 

Определена степень влияния экзогенных и эндогенных факторов на 

фотосинтетическую активность современных сортов зерновых и 

зернобобовых культур. 

Выявлена связь показателей фотосинтетической деятельности растений с 

их урожайностью: у озимой пшеницы – с эффективностью использования воды 

(r = 0,46); у яровой пшеницы – с интенсивностью транспирации (r = 0,71); у 

гороха посевного – с интенсивностью фотосинтеза (r от +0,33 до +0,56); у сои – 

с интенсивностью фотосинтеза (r = 0,72) и устьичной проводимостью (r = 0,54). 

Теоритическая и практическая значимость работы.  

Разработаны способы оценки и отбора перспективного генетического 

материала по интенсивности фотосинтеза (патент РФ 2626586), устьичной 

проводимости паров воды (патент РФ 2685151), отзывчивости на освещенность 

(патент РФ 2694197), эффективности использования воды (патент РФ 2720426 

01) и отзывчивости на концентрацию углекислого газа (патент РФ 2740216).  

Выделены ценные источники высокой активности фотосистемы II, 

интенсивности фотосинтеза, устьичной проводимости, эффективности 

использования воды, отзывчивости на свет и адаптивности к условиям среды 

для использования в селекции озимой и яровой пшеницы, гороха посевного, 

сои, кормовых бобов и чечевицы обыкновенной. 

Для создания сортов зерновых (озимая и яровая пшеницы) и 

зернобобовых (горох, соя, кормовые бобы, чечевица) культур с повышенной 

активностью и эффективностью фотосинтеза разработан методический порядок 

оценки исходного материала: у зерновых культур по флаговому листу в период 
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массового налива зерновок с 8:00 до 11:00 часов, а у зернобобовых – по 

листьям 1-го плодоносящего узла в фазу плоского боба с 8:00 до 11:00 часов у 

гороха посевного и с 9:30 до 12:30 часов у сои на 3 листе сверху главного 

стебля. Разработанные способы отбора перспективного генетического 

материала и методический порядок оценки исходного материала внедрены в 

селекционном процессе научных учреждений региона при создании сои 

Мезенка (А.с. №61032 от 11.08.2016), гороха Оптимус (А.с. № 61033 от 

19.03.2015) и гречихи Даша (А.с. №68891 от 17.2018). 

Экономическая оценка выращивания генотипов с разной активностью и 

эффективностью фотосинтетической деятельности растений показала, что сорта 

гороха посевного с высокой интенсивностью фотосинтеза формировали 

урожайность на 18% больше и сои с высокой устьичной проводимостью на 

38%, что позволило повысить рентабельность производства до 70,3%, а 

прибыль от реализации продукции на 66% и 91%, соответственно. 

Целенаправленная селекция зерновых и зернобобовых культур на 

повышение активности и эффективности фотосинтеза растений позволит 

повысить их урожайность на 15–20 %, а разработанные способы и методы 

отбора могут существенно сократить время и трудоемкость селекции на 1-2 

года. 

С целью практической реализации на горохе посевном было проведено 8 

комбинаций парных скрещиваний. Полученные гибриды отличались высокой 

интенсивностью фотосинтеза: от 7,0 мкмоль CO2/м
2
с у Фараон х Спартак и до 

9,5 мкмоль CO2/м
2
с у Пап 485/4 х Фараон. Их оценка по показателям 

фотосинтеза, продуктивности и биохимическому качеству зерна позволила 

создать и зарегистрировать сорт гороха посевного Оптимус (авторское 

свидетельство №61033), районированный по Северо-Западному, Западно-

Сибирскому региону страны. Оценка коллекции перспективных сортов и 

генотипов сои по показателям качества зерна и фотосинтетической 

деятельности растений послужила основой для выведения сорта Мезенка 

(авторское свидетельство №61032). 
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Для создания адаптивных сортов озимой пшеницы предложена схема 

скрещивания выделенных генотипов по комплексу полезно-хозяйственных 

признаков, полученные гибриды в настоящий момент находятся в 

селекционной проработке. Установленное широкое варьирование генотипов 

яровой пшеницы по показателям фотосинтеза позволило выделить 

родительские формы и составить схемы скрещивания, полученные гибридные 

линии по показателям фотосинтеза превышают или не уступают родителям. Их 

можно рекомендовать для селекции культуры по созданию сортов нового 

поколения – с повышенной активностью и эффективностью фотосинтеза. 

Результаты исследования о видовых и сортовых особенностях 

фотосинтетической активности листьев растений зерновых и зернобобовых 

культур используются в образовательном процессе при подготовке магистров по 

направлению 35.04.04 «Агрономия», профиль «Научно-методические основы 

селекции и семеноводства сельскохозяйственных культур» и при подготовке 

аспирантов по специальности 4.1.2 «Селекция, семеноводство и биотехнология 

растений», а также на курсах повышения квалификации по дополнительной 

профессиональной программе «Показатели фотосинтетической деятельности 

растений в селекции сельскохозяйственных культур». 

Методология и методы исследования. 

Исследование проводилось полевыми, вегетационными и лабораторными 

методами на основе системного подхода в селекции (Образцов А.С., 1981; 1987) с 

использованием современного научного оборудования и приборов, позволяющих 

исследовать фенотипические и генотипические особенности реакций световой и 

темновой фаз фотосинтеза. Сорта и генотипы для исследования подбирались 

исходя из основных принципов морфофизиологического моделирования 

перспективных сортов (Кумаков В.А., 1980). 

Полученные в ходе проведенных экспериментов данные проходили 

математическую и статистическую обработку (диссперсионный и 

корреляционный анализ) с помощью компьютерных программ на основе 

методики полевого опыта Б.А. Доспехова (1985). 
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Положения, выносимые на защиту.  

1. Видовые особенности фотосинтетической, транспирационной и 

устьичной активности листьев растений у зерновых (озимая и яровая пшеницы) 

и зернобобовых (горох посевной, соя) культур в условиях Центрально-

Черноземного региона РФ и их значение в селекции. 

2. Генотипическая специфика фотосинтетической, транспирационной и 

устьичной активности листьев у зерновых (озимая и яровая пшеницы) и 

зернобобовых (горох посевной, соя) культур и ее использование при создании 

сортов нового поколения, формирующих высокий, стабильный и экологически 

безопасный урожай за счет повышенной активности и эффективности 

фотосинтетической деятельности растений.  

3. Способы отбора перспективного исходного материала у озимой и 

яровой пшеницы, гороха посевного и сои по интенсивности фотосинтеза, 

устьичной проводимости, эффективности водопотребления, отзывчивости на 

инсоляцию и повышенную концентрацию СО2 в воздухе. 

4. Перспективный исходный материал и источники повышенной 

активности и эффективности фотосинтеза листьев для использования в 

селекции зерновых (озимая и яровая пшеницы) и зернобобовых (горох 

посевной, соя, кормовые бобы, чечевица) культур. 

Степень достоверности и апробация результатов исследования. 

Достоверность результатов исследований подтверждена многолетними 

полевыми, вегетационными и лабораторными опытами, которые были 

проведены на высоком методическом уровне с использованием современных 

высокоточных приборов, а также статистической обработкой данных, 

публикациями автора и публичным их представлением на различных научных 

мероприятиях.  

Материалы диссертации доложены: на ежегодных заседаниях кафедры 

земледелия, селекции и растениеводства ФГБОУ ВО Орловского ГАУ; 

Межвузовском региональном конкурсе научных работ среди студентов, 

аспирантов, молодых ученых, посвященном 125-летию со дня рождения Н.И. 
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Вавилова (ФГБОУ ВО Орловский ГАУ г. Орел, 13-14 ноября 2012 г.) (очно); 

Региональной научно-практической конференции «Использование генетических 

ресурсов сельскохозяйственных растений в современном земледелии» (ФГБОУ 

ВО Орловский ГАУ, г. Орел, 21-22 марта 2012 г.) (очно); VIII Международной 

научно-практической конференции «ИнформАгро-2016» «Научно-

информационное обеспечение инновационного развития АПК» (заочно) (ФГБОУ 

ВО «РГАУ – МСХА имени К.А. Тимирязева», г. Москва, 25-27 мая 2016 г.); 

Московском международном салоне образования (очно) (г. Москва, ВДНХ, 13-16 

апреля 2016 г.); III Среднерусском экономическом форуме (очно) (2014 г., г. 

Курск); Международной научно-практической конференции, посвященной 130-ой 

годовщине со дня рождения академика Н.И. Вавилова «Вавиловские чтения – 

2017» (заочно) (ФГБОУ ВО Саратовский ГАУ, г. Саратов, 15–16 ноября 2017); 

Международной научно-практической конференции, посвященной 131-ой 

годовщине со дня рождения академика Н.И. Вавилова «Вавиловские чтения – 

2018» (заочно) (ФГБОУ ВО Саратовский ГАУ, г. Саратов, 2018); Международной 

научно-практической конференции молодых ученых и специалистов «Роль 

молодых ученых в инновационном развитии сельского хозяйства» (очно) (ФГБНУ 

ФНЦ ЗБК, г. Орел, 11-14 ноября 2019 г.); Международной научно-практической 

конференции «Иммунитет растений к инфекционным заболеваниям», 

посвященной 100-летию монографии Н.И. Вавилова (очно) (ФГБНУ ВНИИФ, 

г. Москва 25-28 июня 2019 г.); Международной научно-практической 

конференции, посвященной 100-летию открытия закона гомологических рядов и 

133-летию со дня рождения академика Н.И. Вавилова (заочно) (ФГБОУ ВО 

Саратовский ГАУ, г. Саратов, 2020); Международной научно-практическая 

онлайн-конференция молодых ученых и специалистов «Актуальные вопросы и 

инновационные направления развития АПК глазами молодых ученых» (он-лайн) 

(ФГБНУ ФНЦ ЗБК, г. Орел, 24 ноября 2021 г.) и др. 

Исследования были также представлены на выставках и конкурсах: 

конкурс научных достижений в области АПК «Золотая осень-2017», октябрь 

2017 года, г. Москва, ВДНХ (серебряная медаль); конкурс научных достижений 
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в области АПК «Золотая осень-2018», октябрь 2018 года, г. Москва, ВДНХ 

(золотая медаль); конкурс инновационных проектов в рамках Международной 

выставки в Воронежском ГАУ 13-14 ноября 2019 года, г. Воронеж (золотая 

медаль); Международная выставка «Хлеб, ты – мир», октябрь 2019 года, 

г. Калуга (диплом участника); конкурс научных достижений в области АПК 

«Золотая осень-2021», октябрь 2021 года, г. Москва (бронзовая медаль), 

конкурс научных достижений в области АПК «Золотая осень-2022», октябрь 

2022 года, г. Москва (серебряная медаль). 

Соответствие диссертации паспорту научной специальности. 

Исследование выполнено в соответствии с паспортом специальностей ВАК 

Министерства науки и высшего образования РФ по специальности 4.1.2. 

«Селекция, семеноводство и биотехнология растений» (пп. 2, 4, 5, 6, 7, 14, 15). 

Публикация результатов исследования. Научные результаты 

исследования опубликованы в 75 научных работах, из них в рецензируемых 

научных изданиях – 23, в журналах, индексируемых в базах Web of Science и 

Scopus – 3, монография (в соавторстве) – 1, патентов РФ – 5, авторских 

свидетельств на сорта – 3. 

Личный вклад соискателя. Соискатель лично проводил анализ 

литературных сведений по теме диссертации; определял подходы и методы 

исследования, планировал и проводил опыты; осуществлял текущие учеты и 

наблюдения, статистическую обработку, анализ и обобщение полученных 

экспериментальных данных; готовил научные статьи для публикации, доклады 

выступлений на научных конференциях, круглых столах, кафедральных 

отчетах и семинарах. 

Структура и объем диссертации. Диссертационная работа изложена на 

435 страницах и включает: обзор литературы, экспериментальную часть из 7 

глав, заключение, предложения по использованию результатов исследования, 

список литературы и приложения. В работе содержится 53 таблицы, 195 

рисунков и 10 приложений. Список литературы включает 735 литературных 

источников, из которых 494 на иностранных языках. 
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1 ФОТОСИНТЕТИЧЕСКАЯ ДЕЯТЕЛЬНОСТЬ РАСТЕНИЙ 

СЕЛЬСКОХОЗЯЙСТВЕННЫХ КУЛЬТУР 
 

Солнечная энергия – это самый доступный и распространенный источник 

возобновляемой энергии на нашей планете (Тимирязев А.К., 1957; 

Ничипорович А.А., 1979; Мокроносов А.Т., 1979, 1981). Эволюция породила 

широкий спектр организмов как автотрофных, так и полуавтотрофных (Wang L. 

et al., 2011), способных использовать эту энергию для синтеза биомассы 

посредством фотосинтеза (Ballottari M. et al., 2012). Поэтому знания о 

механизмах данного уникального процесса, о его видовых и генотипических 

особенностях у культурных растений имеет исключительное и теоретическое, и 

практическое значение, в том числе для селекции. 

 

1.1 Значение фотосинтеза для роста, развития и формирования 

продуктивности  

 

Фотосинтез – это биологический процесс, в результате которого 

производятся органические соединения углерода с использованием солнечной 

энергии, воды и атмосферного углекислого газа (CO2). В этом процессе 

атмосферный CO2 после прохождения ряда этапов фотосинтетического 

восстановления превращается в углеводы (Evans J.R., 2013).  

С момента открытия Джозефом Пристли (Hill R., 1972) и до настоящего 

времени фотосинтез является одной из важных областей современных 

исследований продукционного процесса растений в целом и 

сельскохозяйственных культур в частности (Ничипорович А.А., 1979; 

Мокроносов А.Т., 1979, 1981 Коломейченко В.В., Беденко В.П., 2008; Ort D. et 

al., 2015; Carmo-Silva E. et al., 2017). 

Интерес к изучению данного процесса состоит в том, что за счет него 

образуется более 95 % сухого вещества растительных организмов 

(Ничипорович А.А. и др., 1961). Сложность в данном случае определяется тем, 

что контроль фотосинтеза распределяется между многими метаболическими 

компонентами и процессами, которые могут различаться по важности в 
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зависимости от различных условий окружающей среды и особенностей 

растений (генетических, физиологических и структурных) (Курсанов А.Л., 

1976, 1984; Мокроносов А.Т., 1983; Lawlor D.W., Tezara W. 2009). 

Основной целью современных сельскохозяйственных исследований 

является повышение урожайности при оптимизации эффективности 

использования ресурсов (Carmo-Silva E. et al., 2017). В нашей стране активные 

исследования по оптимизации продукционного процесса растений, фотосинтеза 

и урожайности начались с разработки сначала А.Л. Ивановым (1941), а затем 

А.А. Ничипоровичем (1956) теории фотосинтетической продуктивности. Между 

максимальной скоростью роста многих культур и потенциальным фотосинтезом 

листьев была обнаружена положительная корреляция (Murata Y., 1981).  

Однако существуют ограничения для продуктивности сельскохозяйственных 

культур, которые устанавливаются их термодинамическими взаимодействиями со 

средой выращивания и приводят к существенным изменениям в эффективности 

поглощения (захвата) световой энергии и эффективности ее преобразования в 

биомассу (Murchie E.H. et al., 2009). 

В продукционном процессе растений формирующиеся при фотосинтезе 

ассимиляты распределяются между аттрагирующими цетрами растения 

(вегетативные или генеративные органы, ткани) в зависимости от их запросов, 

которые значительно меняются в онтогенезе (Курсанов А.Л., 1976) и 

активности протекающих в них биосинтетических процессов при тесной связи 

с факторами окружающей среды (Коновалов Ю.Б., 1981). 

Повышенная сила оттока ассимилятов также может способствовать 

усилению ассимиляции CO2 и, следовательно, вкладу фотосинтеза в 

урожайность зерна (Richards R.A., 2000; Pepler S. et al., 2005).  

Однако оптимальный баланс между донором и акцептором в равной 

степени зависит от силы как одного, так и другого. Это позволяет сортам с 

высоким фотосинтетическим потенциалом листьев в различных условиях 

поддерживать активный рост на протяжении всего развития и стабильно 

обеспечивать высокие урожаи (Carmo-Silva E. et al., 2017). 
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При разработке Ничипоровичем А.А. (1956) теории фотосинтетической 

продуктивности было установлено и научно обосновано, что при сложившейся 

системе земледелия и растениеводства сорта преобразуют фотосинтетически 

активную радиацию в накоплении урожая с КПД всего лишь 0,1–0,5%, в 

лучших случаях – 1–2%. В современных условиях интенсивные сорта 

сельскохозяйственных культур могут использовать ФАР с КПД 2-3% (Monteith 

J.L., 1977; Piedade M.T.F. et al., 1991; Beale C.V., Long S.P., 1995), тогда как 

теоретический верхний предел эффективности фотосинтеза растений может 

достигать 4,6% для растений C3 и 6,0% для растений C4 (Zhu X.G. et al., 2008, 

2010), этого возможно достигнуть путем целенаправленного изменения на 

уровне растений или агроценоза (Ничипорович А.А., 1977). 

Теоретический верхний предел для эффективности фотосинтеза растений 

был оценен на основе подробного поэтапного анализа биофизических и 

биохимических подпроцессов растений при условии, когда температура листа 

составляет 30 °C, концентрация атмосферного CO2 387 ppm и относительно 

полный солнечный спектр на поверхности Земли (Zhu X.G. et al., 2008, 2010). 

Эффективность использования солнечной энергии возрастает более чем вдвое, 

если рассчитывать ее только в отношении фотосинтетически активного 

излучения – ФАР (Zhu X.G. et al., 2008). 

Самые высокие краткосрочные коэффициенты полезного действия, 

наблюдаемые для растений в полевых условиях, оцениваемые по максимальным 

темпам роста, составляют около 3,5% для С3 и 4,3% для растений С4, и 

снижаются до 2,4% и 3,4% при расчете в течение полного вегетационного 

периода (Monteith J.L., 1977; Piedade M.T.F. et al., 1991; Beale C.V. et al., 1995). 

Потенциальная фотоассимиляционная способность, как правило, 

существенно превышает показатели, наблюдаемые в производственных 

условиях (Murchie E.H. et al., 2009), так как на показатели фотосинтеза 

значительно влияют условия его реализации в агроценозе. 
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1.2 Эндогенные факторы, определяющие активность и эффективность 

фотосинтеза  

 

Первые исследования в области изучения генотипических особенностей 

фотосинтетической деятельности сельскохозяйственных культур были 

сосредоточены на вопросах оптимизации ассимиляционной листовой 

поверхности, архитектоники растений (Кумаков В.А., 1971, 1982, 1985; Mahon 

J. D. et al., 1981) и агрофитоценоза (Ничипорович А.А., 1977, 1979), в том числе 

посредством разработки моделей перспективных сортов (Кумаков В.А., 1980, 

1985; Образцов А.С., 1981, 1987; Роджер М. и др., 1987; Амелин А.В., 2001). 

Архитектоника растения и ее влияние на фотосинтетическую 

активность и эффективность агрофитоценоза. Фотосинтез 

сельскохозяйственных растений во многом определяется их взаимодействием в 

агрофитоценозе, а также существенно зависит от направления света и его 

распределении в посеве (Goudriaan J. et al., 1994; Шульгин И.А., 1973; Тооминг 

Х.Г., 1977; Росс Ю.К., 1975). Свет в посеве культур неоднородно распределен в 

горизонтальной и вертикальной плоскости (Li T. et al, 2014). Интенсивность света 

обычно уменьшается экспоненциально сверху вниз в пологе посева, а 

распределение описывается законом Ламберта-Бера (Monsi M. et al., 2005) и зависит 

от положения солнца над уровнем горизонта (Allen L.H., 1974; Morris J.T., 1989). 

В естественной среде плотность потока фотосинтетических фотонов 

(PPFD) колеблется в зависимости от времени суток и сезонов (Assmann S.M. et 

al., 2001), что обусловлено изменениями облачности в течение дня, угла 

наклона солнца и затенения от соседних листьев в посеве (Pearcy R.W., 1990; 

Chazdon R.L. et al., 1991; Way D.A. et al., 2012). 

На распределение света и фотосинтез листьев большое влияние оказывает 

архитектоника растений (Шульгин И.А. и др., 1975; Li T. et al, 2014; Sarlikioti V. 

et al. 2011a, b), а также густота посева (Ахмедова П.М., 2013). 

На эффективность фотосинтетической деятельности агроценозов и 

распределение света вглубь посева не маловажное значение оказывают 
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облиственность растений, их устойчивость к полеганию, ветвление и 

ориентация листьев (Амелин А.В., 2001; Зеленский Г.Л. и др. 2004). 

Например, структура посева, в которой верхние листья ориентированы 

вертикально, улучшает распределение света внутри его и тем самым повышает 

эффективность использования фотосинтетического углерода. Данная стратегия, 

к примеру, способствовала повышению урожайности супергибридного риса 

(Long S.P. et al., 2006). 

Вглубь полога посева проникает в первую очередь рассеянный свет, в 

силу этого предполагается, что нижние листья в целом получают в среднем 

более высокую интенсивность света (Li T. еt al, 2014), например, в пасмурную 

погоду. Многие исследования показывают, что растения используют 

рассеянный свет более эффективно, чем прямой свет (Cohan D.S. et al., 2002; 

Farquhar G.D. et al., 2003; Gu L. et al., 2003; Alton P.B. et al., 2007; Mercado L.M. 

et al., 2009). В то же время, ежедневный фотосинтез плотных посевов растений 

ограничен количеством света, достигающего нижних листьев. Поэтому 

оптимальная архитектоника растений для монокультуры заключается в 

минимальном размере светособирающей площади для верхних листьев с 

постепенным увеличением фотоассимиляционной поверхности при 

уменьшении интенсивности света в глубине посева (Ort D.R. et al., 2011). То 

есть активность и эффективность фотосинтеза листьев в пологе посева 

определяется их расположением на разных ярусах растений. 

Фотосинтетическая активность листьев на разных ярусах растения 

определяется не только интенсивностью света, проникающего в полог посева, 

но и приспособленностью их к рассеянному или прямому свету, что 

достигается посредством изменения их морфологических и анатомических 

признаков (Spitters C.J.T., 1986; De Pury D.G.G. et al., 1997; Wang Y.P. et al., 

1998; Hemming S. et al., 2007; Brodersen C.R. et al., 2008; Johnson I.R. et al., 2010; 

Markvart J. et al., 2010). 

В последнее время растет интерес к генетическому контролю габитуса 

растений (Kessler S. et al., 2004). Например, зеленая революция во многом была 



23 
 

достигнута внедрением генов карликовости (Rht у пшеницы, а у гороха det) и 

увеличением распределения ассимилятов в зерно (Hedden P., 2003). 

Динамика фотосинтетической активности листьев в онтогенезе 

растений. Известно, что в период генеративного развития растений, 

формирующиеся семена и плоды становятся главными аттрагирующими центрами 

образующихся фотоассимилятов. В силу этого повышенный на них запрос 

способствует активному росту фотосинтетической активности листьев (Курсанов 

А.Л., 1984; Мокроносов А.Т., 1982; Richards R.A., 2000; Pepler S. et al., 2005). И 

закономерно, что по мере созревания плодов и семян наблюдается выраженный 

спад фотосинтетической активности листьев, сопровождаемый в том числе и 

процессами их старения (Мокроносов А.Т., 1982; Carmo-Silva E., et al., 2017). 

На фоне таких общих тенденций в динамике фотосинтетической активности 

растений обнаружены и значимые видовые различия (Кошкин Е.И., 2014). По 

нашим данным у гречихи, сои и гороха посевного пик фотосинтетической 

активности обычно проявляется в период формирования и массового налива 

семян: при переходе растений от вегетативных фаз роста к генеративному периоду 

развития интенсивность фотосинтеза листьев увеличивается на 18 и 25 % 

соответственно. У растений же злаковых культур пик фотоактивности листьев 

приходится на фазу трубкования (Чекалин Е.И. и др., 2020), что совпадает с 

закладкой колоса и продолжением активного вегетативного роста растений в этот 

период развития растений (Куперман Ф.М., 1977). 

У злаковых зерновых культур отмечается одинаковый характер в 

фотосинтетической деятельности растений и при дальнейшем развитии 

растений: начиная с фазы трубкования проявляется постепенное затухание 

интенсивности поглощения молекул углекислого газа (Кошкин Е.И., 2014). 

Заметнее всего интенсивность фотосинтеза растений пшеницы убывает после 

фазы цветения, что некоторые исследователи связывают со снижением и 

активности, и количества Рубиско в листьях (Carmo-Silva E., et al., 2017). 

Такой характер проявления активности фотосинтеза листьев в онтогенезе 

растений, очевидно, можно объяснить соответствующими изменениями донорно-
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акцепторных отношений между ассимилирующими и запасающими органами 

(Мокроносов А.Т., 1981, 1988; Чиков В.И., 1987, 2008; Кефели В.Н. и др., 1988). 

Роль фотоассимиляционной поверхности в продукционном процессе 

растений. Урожай культур во многом обусловлен сложными физиологическими 

и биохимическими реакциями фотосинтеза прежде всего листьев (Biswal A.K. et 

al., 2013), несмотря на то, что в процессе фотосинтеза принимают участие все 

хлорофилл содержащие органы растения, (Кумаков В.А., 1982).  

К примеру, у гороха на долю листьев приходится 85…90% 

фотовосстановительного и хлорофильного потенциала растения, тогда как 

вклад стебля оценивается всего лишь в 3…5% (Амелин А.В., 2001). По мнению 

Р.Х. Макашевой (1973, 1979), у гороха типы листа влияют на продуктивность в 

большой степени по причине различной ассимиляционной поверхности. 

У зерновых культур основным фотосинтезирующим органом во время 

репродуктивного развития являются флаговые листья – основные источники 

ассимилятов, необходимые для роста растений и развития зерновок (Waters S.P. 

et al., 1980; Simpson R.J. et al., 1983; Fischer R.A. et al., 1998; Lopes M.S. et al., 

2006; Gaju O. et al., 2016), а также считывания сигналов окружающей среды для 

адаптации (Biswal A.K. et al., 2013; Tian Y. et al., 2015). 

Но на завершающих этапах развития существенно возрастает роль других 

органов в фотосистеме растений (Тарчевский И.А., 1977; Чиков В.И., и др., 1977; 

Игошин А.М. и др., 1982). Например, установлено, что в период налива и 

созревания зерна у пшеницы фотосинтез колосовых чешуй вносит даже больший 

вклад в формирования зерна, чем флаговые листья (Araus J.L. et al., 1987; Zhu C.-

W. et al., 2008; Sanchez-Bragado R. et al., 2014). При благоприятных условиях и в 

зависимости от генотипа пшеницы флаговый лист пшеницы обеспечивает 45–

58% характеристик фотосинтеза (Xu H. et al., 1995) и 41-43% ассимилятов, 

используемых при заполнении зерна после цветения (Sharma S.N. et al., 2003).  

У ряда культур установлена тесная связь площади листьев с 

продуктивностью и урожайностью культуры (Васаев В.А., 1977; Зуборева 

К.Ю., 2001). Отмечается, что взаимосвязь листовой поверхности с конечной 
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урожайностью сорта сохраняется лишь до определенных размеров 

(Ничипорович А.А., 1963, 1966; Устенко Г.П.,1963; Довнар В.С., 1970) и во 

многом определяется индексом листовой поверхности (Роджер М. и др., 1987). 

Для селекции рекомендуют определять и добиваться оптимальной площади 

и структуры площади листьев для каждой культуры и сорта в конкретной 

природно-климатической зоне, так как оптимальная архитектоника посевов 

обеспечивает возможность максимально эффективно и без потерь поглощать 

солнечную энергию и тем самым повышать продуктивность фотосинтеза и, в 

конечном счете, урожая (Ничипорович А.А., 1966, 1977; Шульгин И.А., 1973; Росс 

Ю.К., 1975; Тооминг Х.Г., 1972, 1977; Беденко В.П., 1980). 

У зерновых выявлена высокая взаимосвязь между временем 

функционирования флагового листа с урожайностью зерна и уборочным 

индексом после фазы цветения (Carmo-Silva E., et al., 2017). Поэтому 

контролируемое продление срока жизни листьев обеспечивает непрерывное 

поступление ресурсов для налива зерна, увеличивая тем самым урожайность 

сорта (Pepler S. et al., 2005). 

Большую роль играет фотоактивность и в начальные фазы роста 

растений, так как позволяет обеспечить конкурентное преимущество растений 

культуры перед сорняками (Coleman R.K. et al., 2001; Ort D.R. et al., 2011). 

Быстрое смыкание растений в посеве увеличивает фотосинтетическую 

эффективность агрофитоценоза (Richards R.A., 2000). 

Тем не менее чрезмерное нарастание листовой поверхности при 

благоприятных условиях не всегда выгодно растениям, так как может вызвать 

самозатенение листьев в посеве (Evans L.T., 1993). Поэтому предлагается 

определить оптимальный баланс между быстрым и ранним развитием и 

чрезмерным нарастанием листой поверхности (Carmo-Silva E. et al., 2017).  

По мере старения листьев показатели фотосинтеза снижаются: 

содержание хлорофилла, общее содержание растворимого белка, а также 

количество и активность Rubisco (Carmo-Silva E. et al., 2017). 
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Влияние устьичной проводимости листьев на параметры фотосинтеза и 

транспирации растений. Фотосинтетическая деятельность листьев во многом 

определяется деятельностью устьичного аппарата – устьичной проводимостью. 

Устьица регулируют диффузию газов между листом и внешней атмосферой, 

определяя скорость ассимиляции CO2, потерю воды и испарительное 

охлаждение (Farquhar G.D. et al., 1989; Atkinson C.J. et al., 2000; Li F. et al., 

2002). При этом интенсивность прохождения воды через устьица на порядок 

больше, чем скорость поглощения CO2, что определяется большим градиентом 

концентрации воды между межклеточными пространствами внутри листа и 

внешней атмосферой, а также биохимическими ограничениями фотосинтеза. 

Чтобы поддерживать оптимальный баланс между интенсивностью фотосинтеза 

и транспирацией, замыкающие клетки устьиц постоянно приспосабливаются к 

внешним и внутриклеточным сигналам (Lawson T. et al., 2014). 

Ряд исследований показал сильную корреляцию между интенсивностью 

фотосинтеза и устьичной проводимостью (Wong S. et al., 1979; Farquhar G.D. et 

al., 1982). Причем высокие значения проводимости обычно связаны с высоким 

уровнем фотосинтеза и урожайности культур (Fischer R.A. et al., 1998). Эта 

корреляция обычно наблюдается в контролируемых условиях, однако в 

условиях полевых опытов устьичная проводимость не всегда тесно связана с 

интенсивностью фотосинтеза (Knapp A.K. et al., 1987, 1990).  

Теоретическая максимальная устьичная проводимость листовой 

поверхности во многом определяется плотностью устьиц на листе, размером 

и максимальной площадью пор (Franks P.J. et al., 2009). Отмечается, что 

плотность устьиц положительно связана с фотосинтетической способностью 

растений (Frank D.C. et al., 2015; Mc Elwain J.C. et al., 2016). При этом 

проявляются видовые особенности, к примеру, у изогенных линий ячменя не 

наблюдается увеличения устьичной проводимости при увеличении 

плотности устьиц, что авторы связывают с одновременным уменьшением их 

размера (Jones H.G., 1977).  

Устьичная проводимость определяется анатомическими и 
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поведенческими характеристиками (Faralli M. et al., 2019), но и те и другие 

сильно различаются между видами и внутри видов (Tichá I., 1982; Lawson T. et 

al., 1999; Lawson T. et al., 1998). Связано это с тем, что устьица постоянно 

регулируют апертуру в ответ на воздействие факторов окружающей среды, 

например, свет, доступность воды растениям (Lin Y.S., et al., 2015), 

гормональные изменения, например, содержание абсцизовой кислоты (Hassidim 

M., et al., 2017; Haworth M., et al., 2018), а также изменения в мезофилле листа 

(Lawson T. et al., 2018; Matthews J.S., et al., 2018). В конечном счете это 

направлено на регулирование баланса между поглощением CO2 и потерей воды.  

Изменения в устьицах тесно связаны с динамикой тургора листа в 

течение дня: открытие устьиц утром увеличивает транспирацию и снижает 

водный потенциал листа и, следовательно, тургорное давление (Ache P. et al., 

2010). Динамика тургора листа, в свою очередь, влияет на устьичную 

проводимость (Buckley T.N., 2005; Mc Adam S.A.M. et al., 2016).  

Особенно сильно устьичная проводимость уменьшается с увеличением 

уровня водного стресса в почве, что приводит к снижению водного потенциала 

листьев (Goto K. et al., 2021) и потенциала воды в стебле (Morandi B. et al., 2014). 

Поэтому, чтобы противодействовать высокой транспирации в сухом 

воздухе или при высоких скоростях ветра, устьица большинства растений 

ссужают свои отверстия (Franks P.J. et al., 1999) и, соответственно, уменьшают 

устьичную проводимость. А так как тургорное давление в клетках хорошо 

коррелирует с максимальной устьичной проводимостью, изменения 

температуры воздуха в течение дня во многом определяет и дневные вариации 

устьичной проводимости листьев, вызывая полуденное снижение фотосинтеза 

(Rodriguez-Dominguez C.M. et al, 2019). 

Несомненно, такой характер изменения в устьичном аппарате и 

устьичной проводимости нужно учитывать при изучении и оценке генотипов 

сельскохозяйственных культур, особенно в полевых исследованиях, принимая 

во внимание, что высокоэффективная регуляция устьиц характерна для 

растений с высокой интенсивностью фотосинтеза (Haworth M. et al., 2018). 
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Взаимосвязь эффективности использования воды и фотосинтеза. 

Доступность воды является одним из основных факторов, определяющих 

производство сельскохозяйственных культур и качество урожая (Chandler J.W. 

et al., 2003), так как существенно влияет на работу устьиц (Ache P. et al., 2010), 

которые обеспечивают активное регулирование углеводного и водного обменов 

растений, то есть фотосинтез и транспирацию (Fischer R.A. et al., 1998). 

На транспирацию растения иногда затрачивают до 60-70% преобразованной 

солнечной энергии фотосинтезом (Слейчер Р., 1970), но она жизненно необходима 

для полноценного роста и развития растений (Тимирязев К.А., 1957). Поэтому на 

современном этапе селекции сельскохозяйственных культур все больше внимания 

уделяют эффективности использования воды растениями. 

Показатель эффективности использования воды растениями в последнее 

время определяют методом расчета соотношения интенсивности фотосинтеза к 

интенсивности транспирации (Polley W.H., 2002). Чаще всего его используют 

для выделения сортов с повышенной засухоустойчивостью (Li H. et al., 2017) и 

в изучении этапов эволюции фотосинтеза (Рахманкулова З.Ф. и др., 2018).  

Известно, что у растений эффективность водопотребления существенно 

зависит как от технологии их культивирования и экологических условий 

произрастания, так и наследственных особенностей (Zhang S.Q. et al., 2002).  

Исследования показывают, что более мелкие и быстро реагирующие 

устьица минимизируют воздействие чрезмерных градиентов водного 

потенциала через растение и помогают защитить ксилему растения от 

нарушения водного транспорта (Franks P.J. et al., 2009). То есть устьица 

меньшего размера способны быстрее реагировать на изменения внешней среды 

(Hetherington A.M. et al., 2003; Franks P.J. et al., 2007), что позволяет повысить 

эффективность водопользования и оптимизировать накопление углерода по 

отношению к потере воды (Cowan I.R. et al., 1977). Контроль открытия и 

закрытия устьиц определяет долю максимальной устьичной проводимости, при 

которой лист работает (Franks P.J. et al., 2001). 

При этом краткосрочные динамические изменения в окружающей среде 



29 
 

приводят к отсутствию синхронности между устьичной проводимостью и 

интенсивностью фотосинтеза, поскольку устьичные реакции на изменение 

сигналов окружающей среды часто значительно медленнее, чем фотосинтеза, 

что приводит к временному разрыву сопряженности между данными 

процессами. Поэтому это может ограничивать фотосинтетическую 

ассимиляцию углерода и снижать эффективность использования воды 

растениями (Matthews J.S. et al., 2018, Lawson T., 2014; Mc Ausland L., 2016).  

Пигменты и ферменты растений, влияющие на фотосинтетическую 

деятельность растений. У высших растений выделяют следующие пигменты: 

хлорофиллы (Андрианова Ю.Е.и др., 2000), каротиноиды (Demmig-Adams et al., 

1996), ксантофиллы, пигменты виолоксантинового цикла (Demmig-Adams et al., 

1995), к которым часто относят антоцианы (Novak, A.B. et al., 2011). Пигменты 

высших растений не только определяют окраску фотосинтезирующих органов 

(Юркова А.А., 2021), но и являются основными субединицами клетки, в 

которой происходят реакции фотосинтеза (Говинджи, 1987). 

Первый этап фотосинтеза состоит в поглощении солнечной энергии 

пигментами, связанными с белковыми комплексами, называемыми 

фотосистемами, которые катализируют транспорт электронов от доноров 

электронов, расположенных на внутренней поверхности тилакоида, к 

акцепторам, расположенным на внешней поверхности (Ben Shem A. et al., 2003; 

Boekema E.J. et al., 1995). В рамках фотосистем функционируют 

светособирающие комплексы, которые отвечают за сбор света и передачу 

энергии в реакционные центры (Ballottari M. et al., 2012). 

В случае высокого светового напряжения светособирающие комплексы 

антенной системы фотосистемы II (PSII) эффективно рассеивают энергию, 

поглощенную в избытке в виде тепла, с помощью фотозащитного механизма, 

известного как нефотохимическое гашение (NPQ). Этот процесс 

ограничивает чрезмерное сокращение цепи переноса электронов и энергии к 

кислороду с образованием токсичных активных форм кислорода (АФК) 

(Horton P., 1996, Niyogi K.K., 1999). 
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Кроме этого, пигменты, входящие в светособирающие комплексы, также 

играют роль в фотозащите: в условиях избыточного освещения реакционные 

центры не могут эффективно гасить возбужденные состояния хлорофилла, 

приводя к увеличению времени его жизни (Niyogi K.K., 1999). 

Ксантофиллы играют роль как в поглощении света, так и в фотозащите, 

поэтому являются важными компонентами светособирающих антенн (Liu Z. et 

al., 2004). Основой светособирающего комплекса II являются: лютеин, 

неоксантин и пигменты виолаксантинового цикла (виолаксантин, зеаксантин) 

(Liu Z. et al., 2004). 

На оптимальную концентрацию фотосинтетических пигментов влияют 

пространственные и временные неоднородности света внутри посева (Zhu X.G. 

et al., 2004a). Оптимальная концентрация хлорофилла может зависеть от 

интенсивности развития посева, так как определяет, насколько быстро 

происходит самозатенение (Ort D.R. et al., 2011). Кроме того, листья разных 

ярусов внутри посева часто выполняют разные физиологические и 

фотосинтетические свойства, например: листья, адаптированные к затенению, 

характеризуются развитым светосбирающим комплексом по сравнению с 

листьями, адаптированными к сильному освещению (Evans J. R., 1989; Hikosaka 

K. et al., 1995). Листья разных культур могут иметь различные физиологические 

свойства. К примеру, длительное время оставаться зелеными и поддерживать 

активный фотосинтез растений (Wright et al., 2004) и оптимальную 

концентрацию хлорофилла (Ort D.R. et al., 2011). 

Скорость ассимиляции CO2 определяется не только переносом 

электронов между фотосистемами, но и активностью фермента Рибулозо-1,5-

бисфосфат (RuBP) карбоксилаза / оксигеназа (Rubisco, EC 4.1.1.39) (Ogren W., 

1971) или РБФК/О (Кулаева О.Н., 1997), на долю которого приходится более 

половины растворимого белка в листьях (Carmo-Silva E. et al., 2017). 

РБФК/О является самым распространенным белком на Земле (Ellis R.J., 

1979; Raven J.A., 2013). Он характеризуется относительно низкой скоростью 

каталитического оборота (Mc Nevin et al. 2006), поэтому для поддержания 
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адекватных скоростей фотосинтеза требуются большие количества фермента 

(Carmo-Silva E. et al., 2015). При низких уровнях освещения ассимиляция CO2, 

как правило, ограничивается регенерацией РБФК/О (von Caemmerer S., 2000), 

что очень часто оказывает существенное влияние на скорость фотосинтеза в 

посевах полевых культур (Spreitzer R.J. et al., 2002).  

Оптимальный фотосинтез требует точного баланса между активностью 

Rubisco и циклом Кальвина (Salvucci M.E., 1989; Raines C.A., 2003), а 

максимальное производство растительной биомассы зависит от адекватной 

способности потребляющих органов эффективно использовать 

фотоассимиляты (Carmo-Silva E. et al., 2015). Повышение эффективности 

карбоксилирования РБФК может способствовать поддержанию или улучшению 

усвоения CO2 при одновременном снижении распределения ресурсов для 

Rubisco, что должно привести к повышению эффективности использования 

ресурсов (Carmo-Silva E. et al., 2015). Прогнозируется, что снижение 

содержания Rubisco на 15-20% приведет к 10% сокращению потребности азота 

в растениях (Reynolds M. et al., 2012). 

 

1.3 Влияние условий среды на фотосинтетическую деятельность  

 

Ограниченные способности растений регулировать свою внутреннюю 

среду (особенно температурный и водный режимы) предопределяют 

необычайно высокую зависимость растениеводства от почвенно-климатических 

и погодных условий, основные параметры которых в полевых условиях 

оптимизировать только за счет агротехники невозможно (Жученко А.А., 2011).  

Влияние условий произрастания на продолжительность и характер 

вегетации бывает настолько значительным, что приводит к резкому снижению 

урожайности и даже полной гибели посевов. Следовательно, недооценка 

одного из факторов может привести к неправильным выводам и 

рекомендациям, а в конечном итоге – к негативным последствиям (Koppen D. et 

al., 1985; Wurbs A.A., 1986). 
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Важнейшие адаптивные свойства биологических компонентов 

агроэкосистем эволюционно и генетически ограничены (Жученко А.А., 2011). 

Рост потенциальной продуктивности сортов и гибридов в результате селекции 

приводит к снижению их устойчивости к неблагоприятным (абиотическим и 

биотическим) факторам внешней среды (Молчан А.И. и др., 1996). В результате 

вариабельность относительной величины и качества урожая при погодных 

флуктуациях возрастает (Жученко А.А., 1990). 

Растения гораздо более динамичны, чем мы обычно ожидаем. Такое 

динамическое поведение имеет первостепенное значение для их работы в 

естественных условиях, когда ресурсы распределены неоднородно в 

пространстве и времени. Однако даже в условиях, которые не оказывают 

немедленного стресса, растения работают во временной и пространственной 

гетерогенной среде. Выбор более эффективных структур или функций для 

использования неоднородно распределенных ресурсов в процессе эволюции 

очевиден (Schurr U. et al., 2006). Рост гораздо более защищен от прямого 

воздействия на окружающую среду, чем процессы формирования ресурсов, 

такие как фотосинтез (Schurr U. et al., 2006).  

Многие абиотические стрессы снижают способность фотосинтеза (Ortiz-

Lopez A. et al., 1990). На уровне посева на фотосинтез листьев накладываются 

процессы физиологической регуляции (Terashima I. et al., 1995). В то время как в 

большинстве ситуаций в адаптации роста надземных частей растений к условиям 

окружающей среды преобладают эндогенные ритмы (Walter A. et al., 2005). 

Влияние времени суток на фотосинтетическую активность листьев 

сельскохозяйственных растений. Многие физиологические процессы, в том 

числе показатели фотосинтеза, у растений зависят от сезонных и суточных 

ритмов и подчиняются им (Кашулин П.А. и др., 2015; Варушкина А.М. и др., 

2019). В идеальных условиях в течении дня у растений интенсивность 

фотосинтеза плавно возрастает к полудню (12 часов дня) и затем постепенно 

снижается – такая закономерность обычно наблюдается в условиях 

вегетационного опыта в контролируемых условиях (Варушкина А.М. и др., 
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2019). В полевых условиях в течение дня растения подвержены динамическому 

изменению интенсивности освещения, температуры, что приводит в 

полуденное время к спаду фотосинтетической активности растений 

сельскохозяйственных культур (Тарчевский И.А., 1971) 

Свет и его роль в фотосинтетической деятельности 

сельскохозяйственных растений. Свет оказывает глубокое воздействие на 

растения. Наличие соседних растений либо самозатенение внутри посева 

снижают доступность ФАР и изменяют качество света для каждого растения 

(Valladares F. et al., 2008).  

В благоприятные по погодным условиям годы основным лимитирующим 

фактором продуктивности сельскохозяйственных культур является недостаток 

света (Пасечнюк А.Д. 1986; Terashima I. et al., 1995). При росте и контроле 

развития в качестве источника информации из окружающей среды растения 

используют такие параметры света, как спектральный состав, интенсивность 

света, направление и его продолжительность (Fiorucci A.S. et al., 2017). 

Отмечается существенная зависимость формирования урожая от света 

как у зерновых культур (Мошков Б.С., 1966; Тооминг Х.Г., 1977; Лисовский 

Г.М. и др., 1986), так и у зернобобовых (Романовская Р.Н. и др., 1979; 

Гаврикова А.А. и др., 1981). Режимы естественного освещения листьев 

растений далеко не постоянны: они могут изменяться в течение миллисекунд, 

если, например, растения подвергаются затенению или высокому освещению 

(Schurr U. et al., 2006). 

Хотя спектральный состав солнечного излучения довольно постоянен в 

течение дня, в сумерках он значительно обогащается синими и дальними 

красными длинами волн. Облачность также уменьшает интенсивность света до 

90%, но без существенного влияния на цветовой спектр (Smith H., 1982). 

Растения сталкиваются и с сезонными колебаниями состава света, 

особенно в высоких широтах, когда солнце остается на горизонте низко 

(Fiorucci A.S. et al., 2017). Предположительно, растения используют 
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информацию о свете в дополнение к фотопериоду для адаптации к сезонным 

изменениям (Franklin K.A. et al., 2007). 

В целом фотосинтетически активное излучение приблизительно 

соответствует спектру, видимому человеческому глазу (400–700 нм), но 

поглощение его фотосинтетическими пигментами происходит в основном в 

синем (400–500 нм) и красном (600–700 нм) спектрах. Параллельно большая 

часть дальнего красного света (700–750 нм) поглощается, передается или 

отражается тканями растений (Fiorucci A.S. et al., 2017). 

Растения динамически изменяют свою фотосинтетическую систему к 

этим колебаниям света и хорошо адаптируются к разным природным условиям. 

С одной стороны, они оптимизируют свой рост для повышения поглощения 

энергии для фиксации углерода. С другой стороны, для контроля 

чувствительности фотосистемы к чрезмерному энергопотреблению и защите 

светосборающих комплексов от фотоповреждений при высокой освещенности 

(Schurr U. et al., 2006).  

Чрезмерная световая энергия, поглощаемая растениями в условиях 

высокой освещенности, обычно приводит к фотоингибированию (Powles S.B., 

1984, Long S.P. et al. 1994). Это может привести к значительной потере 

усвоения углерода в естественных условиях даже без других стрессов (Ögren E. 

et al. 1992, Werner C. et al. 2001), что существенно ограничивает эффективность 

использования солнечной радиации и реализации потенциальной урожайности 

у сельскохозяйственных культур (Reynolds M.P. et al., 2000). 

Сильное излучение включает и фотозащитные механизмы (Li Z. et al., 

2009), которые снижают фотоповреждение (Melis A., 1999; Zhu X.G. et al., 

2004а). У растений выработано множество нефотохимических механизмов 

тушения, которые либо являются конститутивно активными, либо 

активируются по требованию (Demmig-Adams B. et al., 1992, 1996; Niyogi K.K., 

2000). Большее проникновение света за пределы верхних слоев 

фотосинтетической ткани снижает потери эффективности, связанные с 

насыщением света (Ort D.R. et al., 2011). 
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Колебания интенсивности света порядка нескольких минут могут вызвать 

чрезмерное напряжение и повреждение фотосинтетического аппарата и 

привести к активации системы биохимической защиты пигментов (Demmig-

Adams B. et al., 1992, 1996; Horton P., 1996). Ксантофиллы играют роль как в 

поглощении света, так и в фотозащите, поэтому являются важными 

компонентами светособирающего комплекса (Liu Z. et al., 2004), рассеивая 

избыточные электроны в периоды сильного освещения, и активируются в 

течение нескольких минут, чтобы обеспечить максимальный перенос 

фотосинтетических электронов в условиях низкой освещенности (Demmig-

Adams B. et al., 1992, 1996; Horton P., 1996).  

Недавно обнаружен второй пигментный цикл, который включает 

превращение лютеина в лютеин-эпоксид. Преобразование и гашение энергии в 

данном случае работает по аналогии с циклом ксантофилла, но этот так 

называемый цикл полностью активируется после нескольких часов 

интенсивного освещения и блокирует высокие освещенности (Matsubara S. et al. 

2005b). То есть данный цикл является адаптивным механизмом защиты листьев 

от более продолжительных условий высокой освещенности при их развитии в 

условиях затенения (Schurr U. et al., 2006). 

В случае высокого светового напряжения компоненты светособирающих 

комплексов фотосистемы PSII эффективно рассеивают в виде тепла 

поглощенную в избытке энергию с помощью фотозащитного механизма, 

известного как нефотохимическое гашение. Этот процесс ограничивает 

чрезмерное сокращение цепи переноса электронов и переноса энергии к 

кислороду с образованием токсичных активных форм кислорода (АФК) (Horton 

P., 1996; Niyogi K.K., 1999). Возможность растения увеличивать свою 

способность к нефотохимическому гашению энергии может влиять на его 

выживание, развитие и конкуренцию в области, где интенсивность излучения 

высока (Scholes J.D. et al., 1997). 

В светонасыщенных листьях фотосинтез имеет тенденцию 

ограничиваться активностью Rubisco, в то время как в листьях, недостаточно 
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освещенных, фотосинтез имеет тенденцию ограничиваться скоростью переноса 

электронов (Zhu X.G. et al., 2004).  

Можно выделить две протиположные стратегии приспособления 

растений к тени: устойчивость к затенению и избегание затенения (Gong W.Z. 

et al., 2015). Уклонение от тени включает в себя ряд признаков, которые можно 

использовать для достижения света, таких как удлинение стебля и черешков, 

уменьшение ветвления и ускорение цветения (Ballaré C. L., 1999; Smith H., 

2000; Franklin K. A. et al., 2005; Vandenbussche F. et al. 2005; Casal J.J., 2012; 

Fiorucci A.S. et al., 2017). 

Популяции, выращенные в тени, более высокорослые и обладают 

вытянутыми междоузлиями, чем растущие на полном солнце, а популяции 

открытой среды обитания более чувствительны к тени (Dudley S.A. et al., 1995). 

При низкой освещенности уменьшается площадь листьев и их толщина, в первую 

очередь, за счет палисадной паренхимы. Падают интенсивность фотосинтеза и 

темновое дыхание, а также снижается соотношение хлорофилла а/в, но 

повышается активность фотосистемы PSII (Givnish T.J., 1988; Valladares F. et al., 

2008; Niinemets Ü., 2010; Gong W.Z. et al., 2015), поскольку светосбирающий 

комплекс PSII содержит большую часть хлорофилла в (Evans J.R., 1989).  

Излучение модулирует анатомию и физиологию листьев растений 

(Boardman N.K., 1977; Lichtenthaler H.K. et al. 1981; Anderson J.M., 1986). 

Соответствующие морфологические и анатомические изменения в развитии 

связаны с повышением приспособленности в конкурентной среде и 

образованием биомассы (Schmitt J. et al.,1995; Libenson S. et al., 2002; Ugarte 

C.C. et al., 2010). Предполагается, что ценой данной стратегии является 

снижение способности растений защищаться от различных патогенных 

микроорганизмов (Ballare C.L., 2014). 

В рассеивании избытка солнечной энергии могут участвовать и другие 

механизмы, такие как фотодыхание (Streb P. et al., 1998; Savitch L.V. et al., 2001) 

или реакция Mehler (Savitch L.V. et al., 2000b). Усиление ферментативной 
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активности, связанной с фиксацией CO2 и синтезом сахарозы, зависит частично 

и от увеличения синтеза белка (Strand Å. et al., 1999; Hurry V.M. et al., 2000). 

Светолюбивые виды обычно обладают более высокой общей 

фенотипической пластичностью, чем устойчивые к затенению (Dudley S.A., 

Schmitt J., 1995; Valladares F. et al. 2000; Sánchez-Gómez D. et al., 2006; 

Portsmuth A. et al., 2007), в том числе и большей пластичностью показателей 

фотосинтеза (Gommers C. M. et al. 2013). 

По мере развития ценоза (агроценоза) и с увеличением индекса площади 

листьев количество пропускаемого к нижним ярусам света постепенно 

уменьшается, а большая часть синей, красной и ультрафиолетовой длин волн 

поглощается верхними листьями (Pierik R. et al., 2004; Sellaro R. et al., 2010). В 

таких условиях светолюбивые виды, к которым относится большинство 

сельскохозяйственных культур (томаты, злаки, бобовые и т.д.), демонстрируют 

активное удлинение стебля, при этом интенсивность ответной реакции зависит 

от плотности растений (Carriedo L.G. et al., 2016). Тогда как многие 

травянистые виды, обитающие в лесном пологе, не могут превзойти высокие 

деревья и выработали стратегии защиты от теней, чтобы справиться с тусклым 

светом и оптимизировать захват света (Gommers C.M. et al., 2013). Например, у 

вида бегонии, обитающего в тропическом лесу, есть специализированные 

эпидермальные хлоропласты или иридопласты, физические свойства которых 

улучшают сбор света и выход фотосинтеза в условиях слабого освещения, 

особенно в зеленой области спектра (Jacobs M. et al., 2016). 

Растения имеют тенденцию переориентировать свой рост в сторону более 

благоприятной световой среды (Ballare C.L., 1999). К примеру, стеблеподобные 

структуры изгибаются для изменения положения фотосинтетических органов 

для оптимизации поглощения света (Ballare C.L., 1999; Iino M., 2001; Goyal A. 

et al., 2016) за счет двух фоторецепторов фототропины, phot1 и phot2, 

реагирующих на синий свет. Phot1 функционирует в широком диапазоне 

интенсивностей, а phot2 активен только при высокой интенсивности синего 

света (Sakai T. et al., 2001). Кроме этого, в растениях присутствуют фитохромы, 
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которые являются центральными интеграторами внутренних и внешних 

сигналов, регулирующих рост и развитие растений (Leivar P. et al., 2014; Lee N. 

et al., 2017; de Lucas M. et al., 2014). 

Основным механизмом, с помощью которого фитохромы модулируют 

рост, является контроль биосинтеза и передачи сигналов ауксина (Hornitschek 

P. et al., 2012). При отсутствии освещения у проростков в семядолях 

посредством фитохромов вырабатывается ауксин с последующим транспортом 

в гипокотиль (Procko C. et al., 2014). У взрослых растений фитохромы и синтез 

ауксина необходимы для удлинения черешка, вызванного густотой посева (de 

Wit M. et al., 2015; Kozuka T., 2010; Nozue K.et al., 2015).  

Другими гормонами, связанными с ростом, являются брассиностероиды, 

которые необходимы для удлинения гипокотиля и черешка при затенении 

(Kozuka T., 2010; Procko C., et al., 2016; Keuskamp D.H. et al., 2011). 

Криптохромы также важны для правильной реакции фототропизма и могут 

действовать вместе с фототропинами и фитохромами (Goyal A. et al., 2013, 2016; 

Lasceve G. et al., 1999; Tsuchida-Mayama T. et al., 2010; Whippo C.W. et al., 2003).  

Данные адаптационные механизмы растений позволяют им более 

эффективно переориентировать свой рост для оптимизации и эффективного 

поглощения света (Fiorucci A.S. et al., 2017). Если растение не может 

акклиматизироваться и использовать дополнительное количество падающего 

излучения для фотосинтеза, то избыточная энергия должна рассеиваться, чтобы 

предотвратить образование активных форм кислорода и фотоокисление 

хлорофилла (Scholes J.D. et al., 1997).  

Влияние температуры на фотосинтез растений. Температурный режим, 

который меняется в течение суток и в зависимости от сезона, очень важен для 

газообмена растений (Harley P.C. et al., 1995). 

Исходная модель, используемая в настоящий момент в переносных 

полевых системах при оценке интенсивности фотосинтеза растений, 

разработана Farquhar G.D. с сотрудниками для температуры листа 25° C 

(Farquhar G.D. et al., 1980). 
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При температурах ниже 20 °C из-за меньшей емкости Rubisco и его 

содержания в C4 по сравнению с растениями C3 активность Rubisco является 

основным фактором ограничения ассимиляции углерода (Sage R.F., 2002; 

Kubien D.S. et al., 2003).  

Снижение скорости фотосинтеза листьев также связано с 

нестабильностью пируватфосфатдикиназы в холодных условиях, что снижает 

способность регенерировать фосфоенолпируват в клетках мезофилла (Naidu 

S.L. et al., 2003; Naidu S.L. et al., 2004; Wang D. et al., 2008).  

Реакция фотосинтеза на низкую температуру роста зависит не только от 

вида сельскохозяйственной культуры (Huner N.P.A. et al., 1993; Savitch L.V. et 

al., 2001), например, у растений клевера интенсивность фотосинтеза угнетается 

меньше чем у растений люцерны, но при этом проявляются и сортовые 

особенности устойчивости к холоду (Antolín M.C. et al., 2005).  

Длительная акклиматизация, обеспечивающая рост и развитие при низких 

температурах, приводит не только к накоплению растворимых сахаридов, но 

также к увеличению способности к фотосинтезу (Hurry V.M. et al., 1998). В целом, 

увеличение фотосинтетической способности после роста при низких 

температурах связано с увеличением доступности ортофосфата (Pi) (Hurry V.M. et 

al., 1993; Pérez P. et al., 2001), с активностями ферментов цикла Кальвина, таких 

как рибулозо-1,5-бисфосфаткарбоксилаза / оксигеназы (RuBPCO) и стромальной 

фруктозо-1,6-бис-фосфатазы (sFBPase) (Pérez P. et al., 2001; Antolín M.C. et al., 

2005) и с ферментами, ответственными за синтез сахарозы (Guy C.L. et al., 1992; 

Holaday A.S. et al., 1992; Hurry V.M. et al., 1995a,b; Savitch L.V. et al., 2000a). 

У травянистых растений (Huner N.P.A. et al., 1993), например: у озимой 

ржи, пшеницы и рапса (Hurry V.M. et al., 1995a,b), длительное привыкание к 

холоду тесно связано с ростом нетто-фотосинтеза и экспортом углерода при 

понижении температуры (Leonardos E.D. et al., 2003), а также с требованием 

поддерживать пул растворимых сахаридов, которые могут действовать как 

осмотики или защищать специфические макромолекулы во время вызванной 

холодом дегидратации (Guy C.L. et al., 1992, Larcher W., 2003). Таким образом, 
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холодная акклиматизация приводит к перепрограммированию метаболизма 

углерода, и, как следствие, к сдвигу в распределении фиксированного углерода 

на синтез сахарозы, а не крахмала (Strand A. et al., 1999, 2003; Stitt M. et al., 2002). 

Кроме этого, развитие растений в условиях низких температурах 

приводит к анатомическим изменениям листьев (Strand A. et al., 1999). К 

примеру, наблюдается увеличение объема цитоплазмы, что служить важным 

механизмом увеличения содержания ферментов и метаболитов в 

акклиматизированных к холоду листьях (Antolín M.C. et al., 2005), 

увеличивается их толщина в результате формирования большего количества 

фотосинтетически активной массы на единицу поверхности (Boese S.R. et al., 

1990). 

У устойчивых к холоду сортов меняется содержание фотосинтезирующих 

пигментов, в частности повышается соотношения хлорофилла (a+b) и 

каротиноидов (Antolín M.C. et al., 2005). Это соотношение является показателем 

зелености растений и обычно составляет от 4,2 до 5,0 у растений, 

подверженных воздействию солнца (Lichtenthaler, H.K. et al., 2001). У люцерны 

развитие в холодных условиях приводило к двукратному увеличению 

пигментов листьев, особенно хлорофилла «a» (и уменьшенным отношением 

хлорофилла a / b) (Antolín M.C. et al., 2005), что может указывать на изменение 

внутренней структуры тилакоидной мембраны, индуцированное во время роста 

при низкой температуре (Huner N.P.A. et al. 1984). 

По всей видимости, данный механизм необходим для адаптации растений 

к пониженным температурам в вечернее, ночное и утреннее время (Tombesi S. 

et al., 2019; Liu Y. et al., 2019). Более высокие значения NPQ отражают большую 

степень теплового рассеяния энергии возбуждения и могут быть важным 

механизмом, позволяющим избежать фотоингибирующих повреждений при 

длительном воздействии низких температур (Germino M.J. et al., 2000). 

Например, наблюдаемые у устойчивых сортов клевера в виде высокого NPQ 

при высокой плотности падающего фотосинтетического потока фотонов 

(Antolín M.C. et al., 2005) согласуются с теми, которые наблюдались ранее у 
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холодоустойчивых озимых злаков (Huner N.P.A. et al., 1993, Hurry V.M. et al., 

1995a). В частности, у адаптивных сортов люцерны степень развития NPQ в 

листьях коррелирует с содержанием каротиноидов (r = 0,59, P<0,01) (Antolín 

M.C. et al., 2005) и с образованием зеаксантина (Roháček K. et al., 1999). В то 

время как у неустойчивых сортов избыток поглощённой солнечной энергии 

обеспечивается нерадиационным рассеиванием при стрессах от низких 

температур (Verhoeven A.S. et al., 1996). 

При низкой температуре могут происходить и другие процессы, такие как 

уменьшение размеров пула фосфорилированных промежуточных соединений 

(Stitt M. et al., 1988, Holaday A.S. et al., 1992, Pérez P. et al., 2001) или изменения 

в доступности ортофосфатов (Strand A. et al., 1999, Hurry V.M. et al., 2000). 

Не меньшее воздействие на растения оказывают и высокие температуры 

воздуха, которые представляют серьезную угрозу для растениеводства в мире 

(Mearns L.O. et al., 1984). Тепловой стресс существенно влияет на процессы 

фотосинтеза и метаболизма, а в конечном итоге на производство биомассы, 

плодов и зерна (Hay R.K.M. et al., 1989; Orbovic V. et al., 2007). Ключевой 

фермент фотосинтеза Rubisco очень чувствителен к повышенным 

температурам, поэтому в условиях относительно умеренного теплового стресса 

значимо ограничивает его активность у некоторых видов (Crafts-Brandner S.J. et 

al., 2000; Sage R.F. et al., 2008).  

Исследования с арабидопсисом показали, что повышение 

термостабильности Rubisco улучшает фотосинтез и рост растений при 

умеренном тепловом стрессе (Kurek I. et al., 2007; Kumar A. et al., 2009). У видов, 

обитающих в теплой среде, фермент Rubisco менее чувствителен к тепловым 

воздействиям, чем у видов, обитающих в прохладной среде (Crafts-Brandner S.J. 

et al., 2000; Carmo-Silva A.E. et al., 2011, 2012). Например, у дикого родственника 

риса более высокое состояние активации Rubisco было связано с улучшенной 

фотосинтетической термотолерантностью (Scafaro A.P. et al., 2012).  

Считается, что оптимизация функции и регулирования Rubisco для ряда 

условий окружающей среды позволит улучшить характеристики фотосинтеза и 
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будет способствовать смягчению последствий изменения климата для 

ассимиляции CO2 и производства биомассы (Carmo-Silva E. et al., 2015). 

Значение водного режима в обеспечении фотосинтетической 

деятельности растений. В сельском хозяйстве засуха является основным 

фактором, ограничивающим урожайность сельскохозяйственных культур, 

влияя на различные уровни процессов в растениях от экспрессии генов до 

воздействия на фотосинтез, характер роста и накопление биомассы (Flexas J. et 

al., 2006; Pinheiro C. et al., 2011). Вариации этих факторов связаны со скоростью 

нарастания нехватка воды (Bertolli S.C. et al., 2012).  

В целом, дефицит воды нарушает баланс между улавливанием и 

преобразованием энергии (Kaiser W.M., 1987; Lawlor D.W. et al., 2002; Lawlor 

D.W. et al., 2009; Pinheiro C. et al., 2011). Различные реакции фотосинтеза могут 

наблюдаться, когда растение подвергается дефициту воды, который 

индуцируется медленно или быстро развивающейся засухой (Oliveira M.N.S. et 

al., 2002; Silva J.M. et al., 2004). Ögren E. (1990) наблюдал различия между 

эффектами быстрого обезвоживания и медленно налагаемого водного стресса 

на характеристики флуоресценции хлорофилла. Например, в листьях ивы 

нефотохимическое гашение (NPQ) снижалось в условиях быстрого 

обезвоживания, но оставалось постоянным при медленном обезвоживании, 

видимо, по причине того, что PSII устойчива к водному стрессу и может 

(Saccardy K. et al., 1998) или не может (Shangguan Z.P. et al., 2000) пострадать в 

условиях сильной засухи. Снижение же параметров флуоресценции при 

дефиците воды может указывать на фотоингибирование или подавление 

фотосинтеза (Souza R.P. et al., 2004). 

В условиях нарастающей засухи у растений груши в первую очередь 

снижается потенциал воды в стебле, который определяет поток соков по 

ксилеме, что отражалось в уменьшении суточного роста плодов. Фотосинтез 

листьев снизился только после 95 дней после полного цветения, и при этом не 

сразу отразился в уменьшении потока флоэмы, что наблюдалось только на 145 

день после полного цветения (Morandi B. et al., 2014).  
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Ограничение ассимиляции CO2, налагаемое закрытием устьиц, может 

способствовать дисбалансу между фотосинтетической активностью PSII и 

электронами, используемыми для фотосинтеза, что приводит к чрезмерному 

возбуждению и последующему повреждению реакционных центров PSII из-за 

фотоингибирования (Krause G.H., 1988; Raven J.A., 2011). В конечном итоге 

может произойти повреждение фотосинтезирующего аппарата, что 

накладывает ограничение на фотосинтез растений (Bertolli S.C. et al., 2012).  

При умеренной нехватке воды фотохимические процессы существенно не 

затрагиваются, тогда как фиксация CO2 снижается. Причины снижения 

биохимических процессов связаны с различными факторами, начиная от 

устьичных ограничений на поступление СО2, проводимости мезофилла, 

ограничения синтеза рибулозо-1,5-бисфосфата (РБФК) и ингибирования 

ферментов цикла Кальвина. Уменьшение пула АТФ уменьшает синтез РБФК, 

что приводит к снижению потенциала фотосинтеза, сопровождающемуся 

падением активности Rubisco (Parry M.A.J. et al., 2002; Chaves M.M. et al., 2004; 

Lawlor D.W. et al., 2009). 

Повреждение структуры тилакоидных мембран может вызывать 

изменения в фотосинтетическом аппарате растения, препятствуя процессам 

фотосинтеза (Kaiser W.M., 1987). А ответы нефотохимического и, главным 

образом, фотохимического гашения (NPQ и qP, соответственно), которые 

показали высокую чувствительность к изменениям водного статуса растения, 

указывают на то, что поток электронов может быть переключен с 

фотохимических на нефотохимические процессы рассеивания энергии (Ögren E., 

1990; Tezara W. et al., 2003; Bertolli S.C. et al., 2012). Увеличения значений NPQ в 

ответ на снижение RWC способствует защитному эффекту фотоингибирования 

(Scholes J.D. et al., 1997; Raven J.A., 2011; Bertolli S.C. et al., 2012). 

Разные виды демонстрируют различные механизмы в ответ на состояние 

водного стресса (Bertolli S.C. et al., 2012). Показатели фотосинтеза, такие как 

интенсивность ассимиляции CO2, устьичная проводимость, эффективность 

использования воды, параметры флуоресценции хлорофилла (электрон-
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транспортная цепь, фотохимическое и нефотохимическое тушение 

флуоресценции хлорофилла), сильно коррелировали с относительным 

содержанием воды. У культуры вигна данные параметры более чувствительны, 

чем у сои (Bertolli S.C. et al., 2012).  

Установлено, что основные механизмы адаптации к засухе у вигны связаны 

с уменьшением площади листьев для минимизации потерь воды при 

транспирации и развитием корневой системы с высокой гидравлической 

проводимостью для максимального поглощения воды и контроля открытия 

устьиц (Subbarao G.V. et al., 1995; Souza R.P. et al., 2004). Такие механизмы 

придают высокую устойчивость к засухе, что позволяет культивировать вигну в 

засушливых и полузасушливых районах (Souza R.P. et al., 2004; Singh S. K. et al., 

2011). При этом растения перца чили увеличивают общее содержание хлорофилла 

и уменьшают соотношение хлорофилла a/в, чтобы компенсировать уменьшение 

площади листьев в ответ на водный стресс почвы (Goto K. et al., 2021). 

Напротив, у растений сои наличие воды особенно важно в течение двух 

периодов развития: между прорастанием и появлением всходов, а также между 

цветением и наливом бобов. В эти периоды как дефицит воды, так и затопление 

могут быть потенциально вредными для сельскохозяйственных культур (Doss 

B.D. et al., 1974; Câmara G.M.S. et al., 2000), а дефицит воды вызывает 

значительные потери в урожае (Gopefert H. et al., 1993; Catuchi T.A. et al., 2011). 

Однако защитный механизм, основанный на закрытии устьиц, может 

быть не столь эффективным во время долгосрочных последствий засухи. 

Результаты показывают, что биохимические повреждения в фотосинтетическом 

аппарате труднее восстановить, чем устьичные и фотохимические ограничения, 

вызванные дефицитом воды (Bertolli S.C. et al., 2012). 

Обезвоживание может вызвать изменения в структуре мембраны на 

биофизическом уровне, которые могут быть обратимыми, когда условия 

окружающей среды станут более благоприятными (Leshem Y.Y. et al., 1992). 

Восстановление фотосинтеза после периода умеренной нехватки воды 

происходит очень быстро – через один день после регидратации почти 
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завершается (Flexas J. et al., 2006). Напротив, после периода сильного стресса 

восстановление фотосинтеза является медленным (продолжительностью от 

нескольких дней до нескольких недель) и иногда неполным (Souza R.P. et al., 

2004; Miyashita K. et al., 2005; Flexas J. et al., 2006).  

Снижение количества Rubisco наблюдалось у некоторых видов в 

условиях дефицита воды (Parry M.A.J. et al., 2002; Tezara W. et al., 2002). В 

некоторых случаях повышенное состояние активации может компенсировать 

более низкие суммы Rubisco. Оптимизация эффективности карбоксилирования 

РБФК может повысить эффективность использования растительной воды за 

счет снижения концентрации CO2, необходимой для достижения высоких 

скоростей фотосинтеза (Parry M.A.J. et al., 2007). 

Влияние концентрации углекислого газа на фотосинтетическую 

деятельность растений. Одной из основных задач современной селекции 

является создание сортов сельскохозяйственных растений, формирующих не 

только высокий, но и стабильный урожай в разных условиях выращивания. 

Важное значение в данном случае имеет эффективность использования 

растениями углекислого газа из воздуха.  

Быстрое увеличение содержания CO2 в атмосфере в первую очередь 

окажет прямое влияние на рост урожая C3, поскольку оно отражает увеличение 

количества сырья (углерода), необходимого для фотосинтеза растений (Kerr 

R.A., 2001; Pérez P. et al., 2007). Более высокий уровень CO2, необходимый для 

насыщения фотосинтеза, может привести к усилению чистого фотосинтеза 

(Knoppik D. et al., 1986; Long S.P., 1991).  

Травянистые виды, фиксирующие N2, как правило, наиболее 

чувствительны к СО2 бобовые, за которыми следуют небобовые виды С3, а 

наименее чувствительны С4 виды (Poorter H., 1993; Wand S.J.E. et al., 1999). 

Виды C4, как и C3, значительно увеличивают общую биомассу в 

повышенных концентрациях CO2 – на 33 и 44% соответственно. При 

повышенном содержании CO2 у видов C3 наблюдалось большее увеличение 

кущения, тогда как у C4 – увеличение площади листьев. При этом у обоих 
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типов обнаружены более высокие уровни ассимиляции углерода: у C3 на 33%, 

у C4 – на 25% (Wand S.J.E. et al., 1999). 

Amthor J.S. (2001) в обзоре по формипрованию урожайности пшеницы 

отмечает, что обогащение CO2 увеличивает массу зерна в среднем на 31%. 

Ainsworth E.A. с соавторами (2002), проводя подобный анализ результатов 

экспериментов на сое, опубликованных в период с 1980 по 2000 год, 

обнаружили, что при повышении концентрации СО2 в воздухе урожайность 

(количество бобов) увеличивалась на 24%, общая биомасса на 37% по сравнению 

с растениями, выращенными в естественных условиях окружающей среды. При 

этом у сои рост интенсивности фотосинтеза листьев при повышенной 

концентрации СО2 составил 39%, несмотря на снижение устьичной 

проводимости на 40%, а активности Rubisco на 11% (Ainsworth E.A. et al., 2002). 

У некоторых видов C3 повышенный уровень CO2 в воздухе улучшил 

устойчивость фотосинтеза к высоким температурам (Taub D.R. et al., 2000; 

Gutiérrez D. et al., 2009). Однако увеличение концентрации CO2 не всегда 

защищает реакции фотосинтеза от повреждений (Hamilton E.W et al., 2008; Qu 

M.N. et al., 2014), а в некоторых случаях даже снижает устойчивость к высоким 

температурам (Wang D. et al., 2008). 

У злаковых культур при повышенной концентрации СО2 

фотосинтетический аппарат колосьев показывает производительность даже 

более высокую, чем флаговый лист (Knoppik D. et al., 1986, Wechsung F. et al., 

2000). Поскольку концентрация CO2 в окружающей среде продолжает расти, 

роль колоса относительно флагового листа может иметь большее значение в 

обеспечении ассимилятами зерна пшеницы (Zhu C.-W. et al., 2008). 

Фотосинтез флагового листа при повышенной концентрации СО2 менее 

чувствителен к более высокой температуре и засухе, чем при естественной 

концентрации (Long S.P. et al., 2004). Старение флагового листа отмечается 

раньше и более выражено, чем у колоса из-за обогащения воздуха CO2 (Zhu C.-

W. et al., 2008). Поэтому возлагаются большие надежды на разработку методов 

повышения концентрации СО2 при выращивании сельскохозяйственных 
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культур и на создание или выделение сортов с выраженной реакцией 

отзывчивости продукционного процесса на высокую концентрацию СО2 

(Leakey A.D.B. et al., 2009). 

 

1.4 Видовые и генотипические особенности фотосинтетической 

деятельности растений  

 

В фотосинтетических свойствах между видами растений существует не 

так много различий по сравнению с разнообразием их форм, которое 

эволюционировало для использования разных экосистем (Evans J.R., 2013). 

Отличительной чертой в эволюции наземных органов растений в первую 

очередь является лист (Byrne M.E., 2006). При этом наиболее важные различия 

отмечаются в пути фиксации CO2. Как известно, все растения катализируют 

фиксацию CO2 в стабильный трехуглеродный промежуточный продукт 

ферментом карбоксилазы, называемым Rubisco (Evans J.R., 2013). 

Все виды растений по типу фотосинтеза делятся на 4 большие группы: С3, 

С4, С3-С4 (или С2) и САМ фотосинтезом (Yamori W. et al. 2014; Bhatla S.C. et al, 

2018). У изученных видов С3 и С4 скорость фотосинтеза на единицу сухой 

массы листьев изменяется в порядке: злаковые C3 <двудольные C3 <аспартат-C4 

<малат-C4 (Mahendra S.L. et al., 1974). В каждой из этих групп растений также 

отмечается огромный генетический полиморфизм по признакам и показателям 

фотосинтетического аппарата (Зеленский М.И., 1995; Murata Y., 1981). 

Виды с С4 фотосинтезом имеют ряд преимуществ перед видами С3. Во-

первых, благодаря концентрации СО2 реакции карбоксилирования Rubisco 

усиливаются по сравнению с оксигенацией, что приводит к тому, что на 

каждый поглощенный фотон в листьях видов С4 фиксируется больше СО2, чем 

в листьях С3 (Ehleringer J. et al., 1983; Skillman J.B., 2008). Повышение 

парциального давления СО2 вокруг Rubisco у С4 растений означает, что 

фермент работает с максимальной каталитической скоростью, поэтому для 

достижения заданной скорости усвоения СО2 требуется меньшее фермента 

Rubisco (Evans J.R., 2013). 
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Поскольку в цикле С4 значительно меньше требуется фермента Rubisco, 

это приводит к тому, что листья С4 имеют более высокие скорости ассимиляции 

СО2 на единицу листового азота, чем листья видов С3 (Evans J.R., 2013). 

Активность PEP-карбоксилаза может достигать скоростей, достаточных 

для удовлетворения потребности C4 растений при парциальных давлениях 

внутриклеточного CO2, значительно меньших, чем в листьях C3 (Bauwe H., 

1986; von Caemmerer S., 2000). Листья C4 работают с отношением 

парциального давления CO2 между клетками и окружающей средой около 0,3 

по сравнению с листьями C3, которые функционируют при 0,7 и высокой 

освещенности (Wong S.C. et al., 1985). В то же время растения C4 обладают 

большей эффективностью транспирации, получая больше углерода на единицу 

транспортируемой воды, чем растения C3 (Evans J.R., 2013). Скорость 

транспирации листьев, как правило, была ниже у растений C4, что приводило к 

гораздо более высокой у них эффективности использования воды. Это было 

огромным достижением в эффективности поглощения воды растениями, 

свидетельствующим о сравнительном превосходстве видов C4 над C3 (El-

Sharkawy M. A. et al., 1965). 

Эффективность использования солнечной радиации видами C4 также 

превышает виды C3 (Monteith J.L., 1978; Kiniry J.R. et al., 1989; Evans J.R., von 

Caemmerer S., 2000; Mitchell P.L. et al., 2000; Sheehy J.E. et al., 2007). Растения 

С4 не только имеют более высокий выход фотонов, но и максимальные 

скорости фотосинтеза, которые увеличивают ежедневную валовую 

ассимиляцию СО2 на единицу перехваченного света (Evans J.R., 2013). 

Комбинация этих трех атрибутов и позволяет растениям C4 фиксировать 

больше углерода на единицу света, на единицу азота и на единицу воды, чем 

растениям C3 (Ghannoum O. et al., 2011).  

Кроме того, очень высокая активность PEPC (> 25% значений, 

наблюдаемых у типичных видов C4, таких как кукуруза и сорго) была 

обнаружена у диких видов Manihot, таких как M. rubricaulis и M. grahami. Эти 

дикие виды являются важными генетическими источниками для дальнейшего 
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улучшения фотосинтеза в культуре (El-Sharkawy M.A., 2006). Листья этих 

диких видов обладают очень высокой интенсивностью фотосинтеза (> 50 

мкмоль CO2/м
2
с), высокой активностью фосфоенолпируват карбоксилазой 

(PEPC) в экстрактах листьев: от 1,5 до 5,5 мкмоль на мг хлорофилла в минуту 

по сравнению с 6-12 в сорго, вид C4, и 0,2-0,4 у обыкновенных бобов, вид C3. 

Их листья также имеют второй, но короткий палисадный слой на нижней 

поверхности, соединенный с многочисленными устьицами как на верхней, так 

и на нижней поверхности (амфистоматозные листья), которые положительно 

увеличивают поглощение CO2 по сравнению с листьями культивируемой 

маниоки (El-Sharkawy M.A., 2004). 

В результате отбора были выявлены линии маниоки, которые были 

устойчивы к засухе, что в конечном итоге привело к получению лучших сортов. 

Линии маниоки CMC 40 и CM 489-1, отобранные для устойчивости к засухе, 

имели высокую сухую масса корней, высокие показатели фотосинтеза листьев, 

высокую активность PEPC и высокие соотношения активности PEPC / RuBPCO 

(El-Sharkawy M.A., 2004, 2006). 

По данным Murata Y. (1981), рис и пшеница имеют более высокий 

фотосинтез, чем другие злаковые культуры С3. Автор отмечает широкое 

разнообразие по интенсивности поглощения углекислоты растениями разных 

сельскохозяйственных культур (MurataY. 1981). У высокоурожайных гибридов 

риса верхние листья ориентированы вертикально, что улучшает распределение 

света внутри посева и тем самым повышает эффективность увеличения 

фотосинтетического углерода (Long S.P. et al., 2006). 

Экспериментально доказано, что основными фотосинтетическими 

органами растений являются листья: у бобов их вклад в фотосистеме растения 

может достигать 92…94% (Koscielniak J. et al., 1988), у пшеницы – 82% 

(Кумаков В.А., 1982), у растений гороха – 86% (Амелин А.В., 1998; Амелин 

А.В. и др., 1997). Роль же других органов (стебель, колос, остья, бобы) в 

фотосинтетическом процессе существенно возрастает на завершающих этапах 
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развития растений (Тарчевский И.А., 1977; Чиков В.И. и др., 1977; Чиков В.И., 

1987; Игошин А.М.и др., 1982).  

В селекции зерновых культур (пшеница, ячмень, овес) основной прогресс за 

последние 50-60 лет достигался главным образом за счет повышения 

устойчивости к полеганию, продуктивной кустистости, размера и количества 

зерновок в колосе, площади листовой поверхности, толерантности к загущению, 

отзывчивости на внесение высоких доз удобрений (Кумаков В.А. 1980; Чайка 

М.Т. и др. 1990; Шевелуха В.С., 2001; Jain H.K., 1986). 

При этом у большинства современных сортов пшеницы фотосинтез после 

цветения уменьшается по сравнению с фазами до цветения, что связано со 

снижением активности и численности Rubisco (Carmo-Silva E. et al., 2017). 

Благодаря генетическому улучшению эффективности использования 

радиации, потенциал урожайности у пшеницы, может быть увеличен еще на 

50% (Reynolds M. et al., 2011). Поэтому формы с повышенной 

фотосинтетической активностью рекомендуется брать на учет и использовать в 

селекции как исходный материал, а величину фотоактивности хлоропластов и 

энергетической эффективности электронно-транспортной цепи рассматривать 

критерием на повышение активности фотосинтетического аппарата (Кумаков 

В.А., 1982; Быстрых Е.Е., 1984; Пискунова Н.П., 1985; Амелин А.В., 2001; 

Амелин А.В. и др., 2004). 

Во многом схожие тенденции отмечены исследователями и в селекции 

зернобобовых культур, в частности у гороха посевного, где ощутимый прорыв 

в селекции на высокую семенную продуктивность был обеспечен за счет отбора 

форм с физиологически и генетически ограниченным ростом стебля с высотой 

растений от 69 до 108 см, с числом продуктивных узлов от 3 до 5. Это 

позволило оптимизировать развитие агроценопопуляций и в пространстве (они 

стали более плотными и компактными), и во времени (за счет дальнейшего 

изменения продолжительности межфазных периодов развития), существенно 

увеличив показатели производственной эффективности сорта. Израстание 

растений снизилось, несмотря на погодные условия и высокий агрофон, а 
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устойчивость к полеганию и толерантность к загущению повысились в 2,7 раза 

и на 10-12% соответственно. При этом продолжительность фазы цветения 

сократилась в среднем на 12 дней, а период налива семян (плоский боб – 

зеленая спелость бобов), наоборот, на 2…5 дней удлинился по сравнению с 

дикорастущими формами, местными образцами и первыми промышленными 

сортами. Вследствие этого новые сорта стали характеризоваться ускоренным 

цветением, дружным плодообразованием и равномерным созреванием семян. 

Развитие генеративных органов у них стало проходить в более благоприятных и 

погодных, и ценотических условиях (Амелин А.В., 1999; 2000). 

Повышение устойчивости к полеганию сыграло в данном случае одну из 

главных ролей в повышении производственной эффективности сорта, очевидно, 

потому, что эта проблема носит не агротехнический, а физиологический 

характер. Проведенные А.В. Амелиным (1997) полевые модельные опыты на 6 

зерновых сортах гороха с подвязыванием растений на 10 м
2
 показали, что даже в 

благоприятных погодных условиях при раннем полегании агроценоза у растений 

существенно снижаются физиологические возможности их продукционного 

процесса: листовая поверхность – на 34%; удельная поверхностная плотность 

листочков и прилистников – на 18%; фотохимическая активность хлоропластов – 

на 19%; сухая масса надземных органов – на 31%, масса семян – на 41%. Если во 

время полегания отмечается прохладная и дождливая погода, то у растений 

большая часть стебля снизу и все листья вплоть до верхнего яруса отмирают. 

Агроценоз утрачивает свои аэродинамические свойства (не продувается), и в нем 

начинают проявляться разного рода грибковые заболевания и патологические 

процессы, связанные с гниением (Амелин А.В. ,1997).  

Также показано, что уменьшение полегания растений гороха 

поддерживает более низкие температуры полога посевов (вследствии полегания 

температура растительного покрова повышается с 24,9 °C до 27,8 °C), что очень 

важно в условиях жары и засухи, которые негативно сказываются на 

фотосинтезе и, как следствие, урожайности культуры (Tafesse E.G. et al., 2019). 
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Поэтому повышение устойчивости к полеганию средствами селекции 

следует рассматривать важнейшим фактором роста как фотосинтетической 

эффективности, так и продуктивности агроценоза (Амелин А.В., 1997). 

В результате селекции гороха посевного было создано большое 

разнообразие морфогенотипов по фотоассимиляционной поверхности, которая 

выражается в различных фенотипах листьев и прилистников: безлисточковые 

(усатые), с редуцированными прилистниками, с акациевидными листочками 

(Hobbs S.L.A. 1986), а также рассеченно-листочковые и хамелеоны (Зеленов 

А.А. и др., 2017). Данные морфотипы были получены с использованием в 

основном рецессивных генов af и st, которые влияют на общую площадь 

листьев растения (Harvey D.M., 1972; Hedley C.L., et al. 1983). В результате 

существенно повысилась эффективность перехвата солнечного излучения в 

агроценозе на единицу фотосинтезирующей площади (Heath M.C. et al., 1985).  

Резкое уменьшение листовой поверхности в данном случае 

компенсировалось повышение фотохимической активности хлоропластов и 

усилением фотосинтетической функции у нелистовых органов растений 

(Амелин А.В., 2001). Согласно экспериментальным данным, в фазу плоского 

боба у растений гороха наиболее активно фотосинтезируют створки «молодых» 

бобов, превосходя по ФВАХ черешки и стебель в среднем на 26%, а листочки с 

прилистниками – на 20%. Очевидно, это связано с тем, что хлоропласты 

створок бобов находятся в непосредственной близости к семенам, являющимся 

наиболее активными потребителями фотоассимилятов в период своего 

развития, тогда как другие хлорофиллсодержащие органы, по-видимому, 

меньше испытывают фотосинтетическую нагрузку и по этой причине в 

целостной системе растения функционируют медленнее. Однако совокупный 

вклад листочков и прилистников в фотовосстановительном потенциале 

растения составляет 86%, а створок бобов, стебля, черешков листьев всего 

лишь 14% (Амелин А.В., 1998). То есть фотоактивность различных частей 

растений во многом определяется характером их донорно-акцепторных 

отношений (Мокроносов А.Т., 1983). 
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По результатам других исследователей (Harvey D.M., 1972; Harvey D. M. 

et al., 1978; Guillon P. et al., 1982; Evans L.T., 1983; Hobbs S.L.A., 1986), 

вследствие редукции листочков у растений гороха морфогенотипов (afafStSt) 

произошло увеличение активности ассимиляции диоксида углерода и усиками. 

При этом по интенсивности работы фермента РБФК в расчете на единицу 

сырой массы различий между морфогенотипами гороха не установлено. Но, 

когда активность измерялась на единицу хлорофилла, значения для усиков 

были значительно выше, чем для листочков (Lafond G. et al., 1981).  

Важно также отметить, что у безлистных генотипов содержание 

хлорофилла было значительно ниже, а усики имели более низкий индекс 

межклеточного пространства, чем генотипы с листьями (Lafond G. et al., 1981). 

Количество устьиц на усиках составляет лишь 50% от среднего их числа на 

верхней и нижней поверхности листочков (Harvey D.M., 1972).  

Hobbs S.L.A. (1986) установил, что интенсивность поглощения 

углекислого газа у разных морфогенотипов гороха изменяется от 0,80 до 1,78 

нмоль/см
2
с. У генотипов AfAfStSt ее величина составила 1,32 нмоль СО2/см

2
с, у 

AfAfststTlTl – 1,18 нмоль СО2/см
2
с, у AfAfststtltl – l,50 нмоль СО2/см

2
с, у 

генотипов с усатым типом листа afafstStTlTl – 0,87 нмоль СО2/см
2
с, у 

afafststTlTl – 0,80 нмоль СО2/см
2
с, у генотипов с акациевидными листочками 

afafStSttltl – 1,29 нмоль СО2/см
2
с, у afafststtltl – 1,35 нмоль СО2/см

2
с. 

Côté R. с соавторами (1990), изучая газообмен в листочках, прилистниках 

и усиках у обычных и безлисточковых фенотипов Pisum sativum L., установили, 

что у листочков интенсивность фотосинтеза находится на уровне 12,5 µмоль 

СО2/м
2
с, у прилистников листочкового фенотипа – 10 µмоль СО2/м

2
с, а 

безлисточкового – 12 µмоль СО2/м
2
с, у усиков листочкового фенотипа – 11 

µмоль СО2/м
2
с, а безлисточкового – 14 µмоль СО2/м

2
с (Côté R. et al., 1990). 

Abdulmajeed A.M. с соавторами (2019) в исследованиях по изучению 

влияния стрессоров окружающей среды на физиологические процессы 

растений гороха (Pisum sativum) на разных стадиях роста отмечают, что 

интенсивность фотосинтеза при низких температурах (при дневной 22 °С, и 
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ночной 18 °С) составляет 15,28 µмоль СО2/м
2
с, а при высоких (при дневной 

28°С, и ночной 22 °С) – 14,58 µмоль СО2/м
2
с; интенсивность транспирации – 

4,09 и 8,68 ммоль Н2О/м
2
с; устьичная проводимость – 0,14 и 0,36 моль Н2О/м

2
с; 

эффективность использования воды – 4,00 и 2,20 µмоль СО2/ммоль Н2О; 

квантовый выход флуоресценции хлорофилла – 0,75 и 0,73 соответственно 

(Abdulmajeed A.M. et al., 2019) 

Что касается другой наиболее распространенной зернобобовой культуры 

– сои, то, по мнению М.В. Труновой (2017), в условиях южно-европейской 

части России создание у нее ветвящихся сортов нецелесообразно по причине 

больших затрат ассимилятов на формирование дополнительной вегетативной 

массы. Высокопродуктивные сорта в основном характеризуются пониженной 

ветвистостью. 

В своих исследованиях Синеговская В.Т. с соавторами (2009) указывает, 

что у растений сои площадь листьев достигает максимума к фазе «налив семян» 

и составляет 25,9 тыс. м
2
/га., а чистая продуктивность фотосинтеза достигает 

наибольших значений в период образования бобов. При этом сильное влияние 

на них оказывает засоренность посевов (Синеговская В.Т., 2019). Поэтому 

использование гербицидов создает благоприятные условия для работы 

фотоассимиляционной поверхности посевов культуры (Синеговская В.Т. и др., 

2019). При их применении в широкорядном посеве в условиях южных регионов 

России площадь листьев может достигать 68,6-69,4 тыс. м
2
/га (Омаров Ф.Б. и 

др., 2019), а в условиях Дальнего Востока при рядовом способе ее размер 

достигает 26,0 тыс. м
2
/га (Синеговская В.Т. и др., 2019). Видимо, поэтому в 

селекции сои за рубежом в настоящее время большое внимание уделяется 

созданию сортов устойчивых к глифосатам (Ainsworth E.A. et al., 2012). 

У сортов сои площадь листьев различается в 1,5-2 раза (Лопаткина Э.Ф., 

1991 [цит. по Тильба В.А. и др., 2016]). В то время как Н.Б. Сальникова (2019) 

отмечает даже более широкое различие сортов сои по формируемой площади 

листьев: от 755,4 до 1822,3 см
2
/раст. – в 2,4 раза. При этом продуктивность 

фотосинтеза не всегда соответствует формируемой площади листьев (Ващенко 
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А.Л. и др., 2010 [цит. по Тильба В.А. и др., 2016]). 

В условиях ЦЧР (Орловская область) у современных сортов сои площадь 

листьев достигает 69,4 тыс. м
2
/га, а у перспективных селекционных линий 

может составлять 120 тыс. м
2
/га. При этом сортам с высоким 

фотосинтетическим потенциалом свойственна высокая (Головина Е.В. и др., 

2019) и стабильная урожайность семян (Кузнецов И.И., 2012). При этом 

отмечается, что сорта северного экотипа характеризуются формированием в 

фазу налива семян мощной листовой поверхности (в среднем 2441 см
2
/раст.), с 

квантовым выходом фотосистемы II – 0,67 отн. ед. и интенсивностью 

фотосинтеза – 11,5 мкмольСО2/м
2
с (Кузнецов И.И., 2012). 

По данным Gordon A.J. с соавторами (1982), интенсивность фотосинтеза 

зрелых листьев, измеренных при высоком освещении, увеличивалась по мере 

развития растений с 22 мкмоль CO2 /м
2
св июне до 30–44 мкмоль CO2 /м

2
с в 

начале августа. При этом сорта с ранним созреванием имели более высокие 

пиковые скорости (38-44 мкмоль СО2/м
2
с), чем сорта с более поздним 

созреванием (30-35 мкмоль СО2/м
2
с). Причем темпы фотосинтеза у рано 

созревающих сортов быстро снижались после достижения своего пика, тогда 

как листья более позднеспелых сортов сохраняли свою фотосинтетическую 

активность гораздо дольше (Gordon A. J. et al., 1982). 

Однако в условиях вегетационного опыта интенсивность фотосинтеза 

растений сои составляла всего 15 мкмоль СО2/м
2
с при высокой обеспеченности 

азотом и 10 мкмоль СО2/м
2
с – при низкой (Li Y.T., 2020). Схожую 

интенсивность фотосинтеза у растений сои отмечает и Zhang et al. (2020): от 

8,94 до 10,20 мкмоль СО2/м
2
с. Интенсивность транспирация при этом 

варьировала от 8,08 до 11,69 ммоль Н2О/м
2
с, устьичная проводимость – от 0,38 

до 0,49 моль Н2О/м
2
с, а эффективность использования воды – от 0,95 до 1,36 

мкмоль СО2/ ммоль Н2О (Zhang et al., 2020). 

Ретроспективный анализ за 50 лет селекции сои в Китае показал, что 

современные сорта культуры обладают более высокими показателями 

фотосинтеза, чем их предшественники. У растений современных сортов 
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культуры отмечается увеличение: скорости фотосинтеза – в среднем на 33%; 

сухой массы растений – на 10,6%; индекса урожая – на 19,0%. Повысились 

также устойчивость растений к полеганию и семян к болезням и вредителям, но 

одновременно снизились индекс площади листа (в среднем на 17,3%) и высота 

растений (Jin J. et al., 2010). 

Аналогичные результаты получены учеными и в Канаде (Morrison M.J., et 

al., 2000). При изучении ими изменений сортов сои в результате селекции за 

период с 1934 до 1992 года было обнаружено, что урожай семян, уборочный 

индекс и скорость фотосинтеза увеличивались на 0,5% в год, в то время как 

индекс листовой поверхности уменьшался на 0,4% в год. При этом рост 

урожайности семян коррелировал с увеличением уборочного индекса, 

интенсивностью фотосинтеза, устьичной проводимостью и уменьшением 

индекса листовой поверхности растений. Современные сорта также 

характеризуются более эффективным распределением фотоассимилятов на 

семена, чем их предшественники (Morrison M.J. et al.,2000).  

Изучение 189 генотипов сои, выращенных в различных полевых 

условиях, продемонстрировало высокое разнообразие и по флуоресценции 

хлорофилла с наследованием показателя от 0,4 до 36,8%. (Herritt M. et al., 2018), 

а на поздних стадиях развития растений наследование варьировало от 37,6 до 

41,1% (Hao D et al., 2012). 

В то же время при изучении сортов тонковолокнистого хлопчатника, 

выведенных на селекционных станциях разных стран, разными методами 

селекции, в разные годы, различающихся продуктивностью и различной 

формой листовой пластины, выращенных в одинаковых климатических и 

агротехнических условиях, исследователи из Таджикистана отмечают 

отсутствие различий по параметрам системы ассимиляции СО2: интенсивность 

видимого фотосинтеза, скорость реакции карбоксилирования (истинный 

фотосинтез), интенсивность фотосинтеза при насыщающих концентрациях СО2 

(потенциальный фотосинтез), интенсивность фотосинтеза, приведенная к 

одинаковой концентрации СО2 в мезофилле листа, проводимость мезофилла 
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листа при нормальной концентрации О2, устьичное сопротивление (Абдуллаев 

Х.А. и др., 2010; 2011; 2013). Делается вывод о том, что в течение многолетней 

селекции этой культуры практическая селекция не затронула непосредственно 

сам фотосинтетический аппарат хлопчатника, что, на их взгляд, может быть 

связано с генетическими особенностями развития листового аппарата культуры 

хлопчатника (Абзалов М.Ф., 1991), а также с проводимостью мезофилла листа. 

Имеются сведения, что даже между отдельными видами хлопчатника (G. 

hirsutum L., G. barbadense L., G. arboreum L. и G. herbaceum L.) по проводимости 

мезофилла листа для СО2-потока и динамике устьичного сопротивления 

существенных различий нет (Расулов Б.Х., 1994).  

Средняя интенсивность фотосинтеза сортов при этом варьировала в 

пределах от 31,8 до 39,7 мг СО2/дм
2
·ч (или 20,1-25,1 µмоль СО2/м

2
с), при этом 

положительной связи между интенсивностью фотосинтеза и урожайностью 

культуры также не установлено (Абдуллаев Х.А. и др., 2010) 

Таким образом, фотосинтетической активностью фактически обладают 

все хлорофиллсодержащие органы растений (Березина О.В., 1989; Амелин А.В. 

и др., 1997; Можайская Л.О., 1997; Амелин А.В., 2001; Watson D.J. et al., 1958). 

Эффективность их деятельности определяется сложной системой интеграции и 

кооперативных связей фотосинтеза со всеми функциями растительного 

организма (Мокроносов А.Т., 1988; Амелин А.В., 2001). При этом, как 

отмечалось ранее, основная фотосинтетическая нагрузка в системе целого 

растения приходится на листья (Кумаков В.А., 1982; Амелин А.В., 1998; 

Амелин А.В.и др., 1997; Koscielniak J. et al., 1988), а вклад в фотосинтез других 

органов (стебель, колос, бобы) возрастает на завершающих этапах роста и 

развития растений (Тарчевский И.А., 1977; Чиков В.И.и др., 1977; Чиков В.И., 

1987; Игошин А.М. и др., 1982). 

Причем потенциальные возможности самого хлоропласта достаточно 

велики: он может давать устойчивое увеличение фотосинтетической активности 

на фенотипическом уровне даже при естественной концентрации СО2, а создание 

сортов с высоким Кхоз неизбежно включает интенсификацию фотосинтеза на 
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генетическом уровне (Мокроносов А.Т., 1982). Это связано с тем, что фотосинтез 

в системе целого растения является не только поставщиком энергопластических 

субстратов и регуляторных соединений в аттрагирующие центры, но и сам 

подвержен регуляторному влиянию последних через гормонально-

ингибиторную систему (Образцов А.С., 1981; Мокроносов А.Т., 1981; 1983; 

1988; Чиков, В.И., 1987; Кефели В.И. и др., 1988). То есть фотосинтетический 

процесс растений может ограничиваться как фотосинтетической активностью 

листьев, так и активностью аттрагирующих центров. Поэтому увеличение Кхоз у 

новых сортов должно сопровождаться и повышением активности 

фотосинтетического аппарата, если к тому же учитывать, что прирост 

урожайности за счет размера фотосинтетического потенциала на современном 

этапе селекции сельскохозяйственных культур в известной степени ограничен 

(Кумаков В.А., 1971; 1982; 1985; Мокроносов А.Т., 1981). 

Существующие генотипические вариации в эффективности фотосинтеза 

могут быть использованы путем выявления перспективных сортов и признаков 

для последующей интеграции в селекционные программы, направленные на 

повышение урожайности (Fischer R.A. et al., 2010; Lawson T. et al., 2012). Чтобы 

быть эффективным, этот подход требует детальной характеристики доступного 

разнообразия и понимания лежащих в основе процессов, которые определяют 

наблюдаемое изменение в скоростях ассимиляции CO2, измеренных в 

различных условиях окружающей среды (Lawson T. et al., 2012).  

 

1.5 Использование показателей фотосинтеза растений в селекции  

 

Системная масштабная селекция на повышение фотоэнергетического 

потенциала культурных растений на основе использования показателей 

активности и эффективности фотосинтеза растений до первого десятилетия 21-

го века фактически не проводилась ни в России, ни в других странах мира 

(Миракилов Х.М., 2009; Zhu X.G. et al., 2008; 2010).  

По нашему мнению, это обусловлено рядом объективных и субъективных 

причин (Амелин А.В.и др., 2015). Первая заключается в том, что во второй 
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половине прошлого столетия множеством исследований не было установлено 

положительной устойчивой связи между интенсивностью фотосинтеза и 

урожайностью многих сельскохозяйственных культур (рис, томаты, пшеница, 

сорго, фасоль, хлопчатник, арабидопсис) (Беликов П.С., 1961; Карпилов Ю.С., 

1969; Кумаков В.А., 1971; Калашник, Н.С., 1972; Усманов, П.Д., 1984; Жакотэ, 

А.Г. и др., 1990). Удвоение урожайности зерновых культур в период зеленой 

революции не сопровождалось повышением скорости протекания фотосинтеза 

на единицу площади поверхности листа (Расулов Б.Х., 1994; Evans L.T. et al., 

1984; Richards R.A., 2000). В результате это привело к резкому снижению 

интереса ученых к вопросу использования возможностей фотосинтеза в 

селекции, хотя были получены доказательства, что изменения 

фотосинтетических признаков в результате селекции у сельскохозяйственных 

культур не однотипны, а многовариантны (Жакотэ А.Г., 1984). 

Во-вторых, практические попытки целенаправленно повлиять на активность 

фотосинтеза за счет изменения отдельных показателей не дали тогда желаемых 

результатов, по-видимому, и потому, что фотосинтез представляет собою весьма 

сложный по организации и функционированию процесс, к тому же весьма 

консервативный (Кумаков, В.А., 1971; 1985; Гулов М.К., 1990; Миракилов Х.М., 

2009; Palmer J.D., 1983), активность и эффективность которого зависит не от 

одного, а множества взаимосвязанных факторов (Кефели В.И., 1988; Мокроносов 

А.Т., 1981; 1982; 1988; Чиков В.И., 1987), имеющих сложную систему 

наследования (Насыров Ю.С., 1975; Абдулаев Г.А., 1988). 

В-третьих, в тот исторический период селекционеры еще не обладали 

необходимыми технологиями учета показателей активности фотосинтеза, 

позволяющими на ранних этапах отбора экспресс-методами оценивать в 

режиме реального времени большое количество генетического материала, 

выявлять из него перспективные образцы и, главное, сохранять для 

последующей практической работы.  

Поэтому в настоящее время рост урожайности сельскохозяйственных 

культур по-прежнему достигается преимущественно традиционными методами, 
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опираясь в большей степени на морфологические признаки растений и 

элементы структуры урожая, которые во многом оптимизированы для 

основных сельскохозяйственных культур в производственных зонах их 

возделывания. При этом показатели фотосинтетической деятельности 

фактически не учитываются. А оценка селекционного материала по 

фотосинтетической деятельности растений если проводится, то 

преимущественно в научных целях и трудоемкими лабораторными методами, 

разработанными 50-70 лет назад главным образом по показателям: количество 

и площадь листьев, чистая продуктивность фотосинтеза и фотосинтетический 

потенциал (Миракилов Х.М., 2009). Вследствие этого огромные потенциальные 

резервы возобновляемого природного источника энергии фотосинтеза по-

прежнему остаются мало использованными (Ничипорович A.A., 1977; 1979; 

Мокроносов, А.Т., 1981; Ort D.R. et al., 2015).  

В то же время данное направление селекции может быть эффективным. Ведь 

многие признаки и показатели фотосинтетической деятельности имеют широкую 

генетическую изменчивость (Murata Y., 1981; Зеленский В.Р., 1995) и высокую 

наследуемость (Carmo-Silva E. et al., 2017), вследствие чего поддаются 

фенотипическому отбору (Poland J. et al., 2012; Hill C.B. et al., 2013; Poland J., 2015). 

Увеличение урожайности зерновых за последние десятилетия связано в 

первую очередь с технологиями и генетическими улучшениями растений в 

сторону увеличения уборочного индекса у современных сортов (Новикова и 

др., 1989; Кумаков В.А. и др., 1990; Амелин А.В., 2001; Austin R., 1999; Peng S. 

et al., 2008). Однако традиционные методы селекции зерновых в настоящее 

время достигли своего предела, и для дальнейшего увеличения урожайности 

требуется активизация фотосинтеза растений (Austin R.B., 1994; Mitchell P.L. et 

al., 2006; Lawson T. et al., 2012), несмотря на сложность этой работы в полевых 

условиях (El-Sharkawy M.A., 2004, 2005, 2006). Уже на протяжении нескольких 

десятилетий (Austin R.B. et al., 1980) высокая интенсивность фотосинтеза 

растений рассматривается как одна из самых важных стратегий селекции 

сельскохозяйственных культур. 
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Отмечается, что у пшеницы селекция новых сортов должна быть 

направлена на повышение эффективности работы фотосинтеза флаговых 

листьев в посеве (Ort D.R. et al., 2011), что может способствовать увеличению 

урожайности и биомассы (Кумаков В.А., 1971; Юсов В.С. и др., 2011; Кошкин 

Е.И., 2014; Hao X.M. et al., 1999; Gutiérrez-Rodríguez M. et al., 2000; Untiedt R. et 

al., 2004; Wang D. et al., 2008). 

Хорошо известно, что при благоприятных условиях роста генетическое 

улучшение сельскохозяйственных культур может повысить скорость 

фотосинтеза и содержание сухого вещества (Karmakar P.G. et al., 1996; Specht 

J.E. et al., 1999, Wilcox J.R., 2001). По данным исследователей, селекция на 

урожайность пшеницы в Великобритании привела к одновременному отбору 

генотипов с высоким фотосинтетическим потенциалом и перераспределением 

ассимилятов в пользу зерна (Carmo-Silva E. et al., 2017). Аналогичный вывод 

был сделан для восьми сортов яровой пшеницы, выращенных в Мексике в 

течение трех вегетационных периодов в полевых условиях с орошением, где 

повышенный фотосинтез был в основном обусловлен улучшением устьичной 

проводимости листа (Fischer R.A. et al., 1998). 

Более высокие урожаи у карликовых сортов пшеницы по сравнению с 

высокими местными популяциями были связаны с большим количеством зерен 

на колосок и колос, то есть с «силой оттока» (Cock J.H., 1969; Syme J.R., 1967) и 

с более высокими показателями фотосинтеза флаговых листьев и колосовых 

чешуй (Lupton F.G.H., 1972; Ruckenbauer P., 1975). 

В настоящее время у большинства зерновых уборочный индекс 

оптимизирован путем селекции и находится на уровне своего теоретического 

максимума, а именно 0,64 для пшеницы, или близко к нему (Evans L.T., 1993; 

Austin R.B. et al., 1980; Shearman V.J. et al., 2005; Foulkes M.J. et al., 2007, 2011). 

Благодаря селекции улучшилось и поглощение солнечного света растениями 

(Horton P., 2000; Zhu X.G. et al., 2010). Однако для большинства видов 

сельскохозяйственных культур эффективность преобразования энергии в 

биомассу является низкой, составляющей всего около одной трети от ее 



62 
 

теоретического максимума, и, следовательно, имеет потенциал для 

дальнейшего улучшения (Zhu X.G. et al., 2008; Ort D.R. et al., 2011). 

Теоретический верхний предел для эффективности фотосинтеза растений 

был оценен на основе подробного поэтапного анализа биофизических и 

биохимических подпроцессов и составляет около 4,6% для растений C3 и 6,0% 

для растений C4 (Ничипорович А.А., 1956, 1961, 1979; Zhu X.G. et al., 2008, 2010). 

Самые высокие краткосрочные коэффициенты полезного действия, 

наблюдаемые для растений в полевых условиях, оцениваемые по максимальным 

темпам роста, достигают 3,5% для С3 и 4,3% для растений С4, которые 

снижаются до 2,4 и 3,4% при расчете в течение полного вегетационного периода 

(Monteith J.L., 1977; Piedade M.T.F. et al., 1991; Beale C.V. et al., 1995). Наиболее 

высокие показатели фотосинтеза C4 культур были установлены у кукурузы (Zea 

mays) и сахарного тростника (Saccharum officinarum) и всегда были связаны с 

высокой продуктивностью в сравнении с C3 культурами. С другой стороны, при 

сравнении различных генотипов культуры часто наблюдается отсутствие 

корреляции между фотосинтезом и урожайностью растений (Evans L.T. et al., 

1970; Takano Y. et al., 1971; Makino A., 2011). 

Основной причиной, по которой самая высокая наблюдаемая 

эффективность фотосинтеза на 30% или более ниже, чем теоретическая 

эффективность, является световое насыщение фотосинтеза. Фотосинтез 

нелинейно реагирует на увеличение инсоляции. Например, фотосинтез листьев 

C3 культур насыщен приблизительно на 25% от максимального полного 

солнечного света, и свет, перехваченный выше этого количества, снижает 

эффективность фотосинтеза пропорционально поглощенному избыточному 

свету (Ort D.R. et al., 2011). 

Было обнаружено, что толерантность к фотоингибированию зависит от 

генотипа (Wang S.W., 2000; Monneveux P. et al., 2003; Yang P. et al., 2006; Li 

H.W. et al., 2010; Chen X.Y. et al., 2011). Поэтому, отбор сортов с повышенной 

устойчивостью к фотоингибированию является важным подходом в селекции 

новых высокоурожайных сортов пшеницы (Reynolds M. et al., 2000). Были 
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разработаны лабораторные (Jiao D.M., 1992; Li H.W. et al., 2010) и полевые (Li 

H. et al., 2017) методы повышения эффективности селекции культуры при 

создании новых устойчивых к фотоингибированию сортов. 

Значимая роль в селекции озимой пшеницы отводится двум направлениям: 

первое – созданию высокоурожайных сортов с большим поступлением 

фотоассимилятов в колосья на фоне минимальной фотопериодической 

чувствительности, а второе – создание морозостойких сортов на фоне 

повышенной фотопериодической чувствительности (Мусич В.Н. и др., 1996). 

В селекции сои отношение содержания хлорофиллов «а» и «в» 

рассматривается как способ оптимизации посевов в производственных условиях 

посредством регулирования плотности посева (Fritschi F.B.et al., 2007). Это 

соотношение у генотипов культуры обычно составляет 4,2-5,0 у растений, 

подверженных воздействию солнца, и 5,5-7,0 у растений, подверженных 

воздействию тени (Lichtenthaler H.K. et al., 2001). Исходя из этого, данный 

показатель может быть успешно применен при создании высокоурожайных 

сортов сои (Voldeng H.D. et al., 1999; Kumudini S. et al., 2001). 

Достижения в области исследований фотосинтеза в последние годы 

привели к выявлению ряда целей по созданию растений с улучшенным 

усвоением углерода и повышенной биомассой (Raines C.A., 2011; Parry M.A.J. 

et al., 2013). Например, повышение у генотипов способности рибулозо-1,5-

бисфосфата к регенерации (RuBP) (Driever S.M. et al., 2017) или эффективности 

регуляции Rubisco являются для селекции стратегией в повышении 

фотосинтеза и эффективности использования ресурсов (Carmo-Silva E. et al., 

2015). Следовательно, улучшение ассимиляции фотосинтеза CO2 следует 

рассматривать основной целью для повышения продуктивности основных 

сельскохозяйственных культур (Parry M.A.et al., 2011; Simkin A.J. et al., 2015). 

За последние полвека в связи с глобальным потеплением климата отмечено 

быстрое увеличение содержания углекислого газа в атмосфере (Kerr R.A., 2001), 

что положительно сказывается на увеличении фотосинтеза и продуктивности 

большинства сельскохозяйственных культур (Jablonski L.M. et al., 2002). 



64 
 

В настоящее время разработаны системы по обогащению углекислотой 

воздуха в посевах сельскохозяйственных культур как в защищённом грунте 

(Патент РФ № 2402898, 2010), так и на производственных посевах в 

естественных условиях среды (FACE) (Ainsworth E.A. et al., 2005). 

Исследование Driever S.M. с коллегами (2014) не обнаружило 

значительной корреляции между максимальными скоростями фотосинтеза и 

урожайностью, измеренными в оптимальных условиях при высоком освещении 

и высоком СО2 у флаговых листьев злаковых до появления колосьев. С другой 

стороны, Gaju O. с соавторами (2016) сообщили о сильной положительной 

взаимосвязи между показателями фотосинтеза флаговых листьев, измеренными 

в поле при высокой освещенности и окружающей среде CO2 и урожайностью 

для 15 генотипов в течение двух полевых сезонов. Эти наблюдения позволяют 

предположить, что наблюдаемые в полевых условиях скорости фотосинтеза, а 

не максимальная фотосинтетическая способность, вносят вклад в урожайность, 

как и предполагалось ранее (Lawson T. et al., 2012). 

В то же время для поиска оптимальной архитектоники зерновых культур 

(Тороп А.А. и др., 2015) необходимо знать вклад листьев разных ярусов и 

колосьев растений в фотосинтетическую продуктивность растений (Carmo-Silva 

E. et al., 2017). У злаковых зерновых культур, включая озимую мягкую 

пшеницу, определяющую роль вносят в данном случае флаговые листья 

(Голева Г.Г. и др., 2016).  

Mahon и Hobbs отмечают, что у гороха скорость фотосинтетического 

обмена углекислого газа (CER) растений является генетически изменчивым 

признаком и просто передается по наследству (Mahon J.D. et al., 1981; Hobbs 

S.L.A. et al., 1982). Но при этом другие признаки листа, такие как удельный вес, 

содержание хлорофилла, устьичное сопротивление, которые были предложены 

в качестве простых тестов на фотосинтетическую активность растений, не были 

положительно связаны с обменом углекислого газа (CER). И только в ряде 

случаев активность рибулозабисфосфаткарбоксилазы (РБФК) и содержание 

растворимого белка в листьях взаимосвязано с обменом углекислого газа 
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растений. Поэтому считается, что прямое определение поглощения СО2 может 

быть самым простым и надежным способом оценки генетических различий в 

эффективности фотосинтеза растений (Mahon J.D. et al., 2011). 

Полевые испытания максимально объективно отражают взаимодействие 

генотипа и окружающей среды (Gu J. et al., 2014) и, соответственно, 

позволяют эффективно выявить адаптированные к условиям производства 

генотипы (Кильчевский А.В. и др., 1997). Поэтому считается, что разработка 

полевых методов для фенотипирования и выявления важных признаков 

фотосинтетической деятельности растений будет способствовать 

обнаружению генотипов с высокой активностью и эффективностью 

фотосинтеза их растений для последующего использования в селекционных 

программах (Carmo-Silva E. et al., 2017). 

В связи с этим целью наших исследований являлось повышение 

конкурентоспособности и эффективности отечественной селекции зерновых и 

зернобобовых культур на основе разработки научно-методических подходов 

создания сортов нового поколения, формирующих высокий, стабильный и 

качественный урожай за счет повышенной активности и эффективности 

фотосинтетической деятельности растений. 
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2 МЕСТО, ОПЫТНЫЙ МАТЕРИАЛ, МЕТОДИКА И УСЛОВИЯ 

ПРОВЕДЕНИЯ ИССЛЕДОВАНИЯ 

 

2.1 Место проведения исследования 

 

Исследование осуществлялось в рамках тематического плана Центра 

коллективного пользования «Генетические ресурсы растений и их 

использование» и кафедры земледелия, селекции и растениеводства 

Орловского ГАУ при поддержке Министерства сельского хозяйства РФ в 

форме грантов и тематических заданий: «Разработать инновационные 

(нетрадиционные) методы и способы оценки генофонда сельскохозяйственных 

растений для мобилизации их потенциальных возможностей в селекции на 

качественную продуктивность и устойчивость к экстремальным биотическим и 

абиотическим факторам среды» 2010 г.; «Разработка прогрессивных методов 

селекции зернобобовых культур на основе показателей фотосинтетической 

деятельности растений» 2011 г.; «Разработка физиологических способов и 

методов селекции зернобобовых и крупяных культур на основе инновационных 

технологий» 2012 г.; «Разработка инновационных методов и способов оценки 

генофонда с.-х. растений для мобилизации их потенциальных возможностей в 

селекции» 2013 г.; «Создание конкурентоспособных сортов зернобобовых и 

крупяных культур на основе использования современных биотехнологических 

и физиолого-биохимических методов для обеспечения импортозамещения на 

агропродовольственном рынке России» 2014 г.; «Разработка параметров 

морфофизиологической модели перспективного сорта гречихи и чечевицы 

обыкновенной как цели селекции в Центрально-Черноземном регионе России»  

2014 г.; «Выделение перспективного материала для селекции черной 

смородины на основе молекулярно-генетических и физиолого-биохимических 

методов» 2014 г.; «Создание конкурентоспособных сортов 

сельскохозяйственных культур на основе использования современных 

селекционно-генетических и физиолого-биохимических методов для 

обеспечения импортозамещения на агропродовольственном рынке России» 



67 
 

2015 г.; «Изучение адаптивных и продуктивных возможностей генофонда 

зерновых, масличных, крупяных и плодово-ягодных культур и выделение 

перспективного генетического материала для создания отечественных 

конкурентоспособных сортов по обеспечению импортозамещения в 

растениеводстве» 2015 г.; «Создание сортов сельскохозяйственных культур с 

повышенной активностью фотосинтеза: разработка методических 

рекомендаций оценки селекционного материала гречихи и гороха по 

интенсивности фотосинтеза листьев» 2016 г.; «Экологическое испытание и 

полевая оценка новых сортов яровой пшеницы по интенсивности фотосинтеза, 

выделение источников высокой активности и эффективности фотосинтеза и 

разработка схемы вовлечения их в селекцию культуры» 2016 г.; «Создание 

сортов озимой пшеницы с повышенной активностью и адаптивностью 

фотосинтеза: проведение полевого испытания, оценка генофонда, выделение 

источников, осуществление гибридизации» 2017 г.; «Изучение генотипической 

реакции фотосинтеза растений сои на изменения условий произрастания для 

разработки методических подходов по отбору перспективного исходного 

материала в селекции адаптивных сортов» 2017 г.; «Создание сортов озимой и 

яровой пшеницы с повышенным фотоэнергетическим потенциалом и 

эффективным его использованием» 2017 г.; «Создание сортов сои с 

повышенной эффективностью использования возобновляемого природного 

источника энергии фотосинтеза с применением методов геномной селекции» 

2018 г.; «Исследование и разработка нового направления в селекции гороха и 

гречихи – создание сортов с повышенным фотоэнергетическим потенциалом и 

разработка программного обеспечения подготовки специалистов, владеющих 

навыками данной работы» 2018 г. 

Полевые опыты проводились в селекционных севооборотах ФГБНУ ФНЦ 

зернобобовых и крупяных культур (ранее ВНИИЗБК), Шатиловской СХОС, 

ФГБНУ Тульский НИИСХ и ФГБОУ ВО Белгородский ГАУ по совместным 

научно-исследовательским программам.  
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Вегетационные и лабораторные опыты, текущие учеты и наблюдения, 

морфофизиологический и биохимический анализы опытного материала 

выполнялись в ЦКП Орловского ГАУ «Генетические ресурсы растений и их 

использование». 

2.2 Опытный материал 

Сортообразцы для изучения подбирались исходя из основных 

принципов морфофизиологического моделирования перспективных сортов 

(Кумаков В.А., 1980). 

По озимой пшенице объектами исследования являлись 35 сортов 

культуры, созданных в ведущих селекционных учреждениях России: 

Московский НИИСХ («Немчиновка») – Московская 39, Памяти Федина, 

Московская 56, Немчиновская 57, Немчиновская 17, Московская 40; ФГБНУ 

Юго-Восток – Жемчужина Поволжья, Саратовская 17; ФГБНУ «ДЗНИИСХ» – 

Губернатор Дона, Донэра, Октава 15; ФГБНУ ВНИИЗК Зерноград – Аскет, 

Донской сюрприз; Белгородский ГАУ – Белгородская 16,  Майская юбилейная; 

Белгородский НИИСХ – Казачья, Ариадна; Поволжский НИИСХ – Поволжская 

86, Лютесценс 3608; Беларусь – Богатка, Финезия; Воронежский НИИСХ – 

Крастал, Черноземка 115; Ставропольский НИИСХ – Багира, Анисимовка; 

Ершовская опытная станция – Джангаль; Рязанский НИИСХ – Глафира, 

Ангелина; Краснодарский НИИСХ – Антонина, Бригада, Курень, Морозко, 

Табор, Трио, Юка (Приложение Б 1). Сорта были высеяны в экологическом 

сортоиспытании Шатиловской СХОС ФГБНУ ВНИИЗБК. 

В конкурсном сортоиспытании Белгородского ГАУ по показателям 

фотосинтеза испытывались 10 сортов культуры: Московская 40, Немчиновка 

17, Немчиновка 57, Устивица, Ариадна, Черноземка 88, Коханка, Свиданок 

Михайлов, Майская юбилей, Альтера (st), Плюша и перспективный 

генетический материал.  

По яровой пшенице исследовались 20 сортов: Агата, Злата, Эстер, 

Любава, Йолдыз, Ладья, Золотая, Вольнодонская, Донская элегия, Донела М, 

Хайкар, Ульяновская 101, Прохоровка, Воронежская 20, Черноземоуральская, 
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Добрыня, Аннушка, Дарья и Марина (Приложение Б 2). Кроме этого, в 

условиях вегетационного опыта было испытано еще 4 сорта: Дарья, 

Кинельская Нива, Курьер и Любава, на предмет адаптивности их 

фотосинтетического и продукционного процессов к разным режимам 

увлажнения почвы (30 и 70% от ПВ). 

По сое объектами изучения являлись 16 сортов, созданных в разных 

регионах: Ланцетная, Свапа, Зуша (сорта орловской селекции); Магева, Окская 

(сорта рязанской селекции); Белгородская 7, Белгородская 8, Белгородская 48, 

Воронежская 31, Виктория (сорта белгородской и воронежской селекции); 

Припять и Ясельда (сорта белорусской селекции); Славяночка, Казачка – 

ФГБНУ ДЗНИИСХ; Самер 4, Самер 5 – ФГБОУ ВО Самарский НИИСХ 

(Приложение Б 3, Б 4). В 2018 г. дополнительно было изучено еще 19 сортов 

культуры, 8 из которых прошли экологическое испытание на Шатиловской 

СХОС (Самер 2, Георгия, Мезенка, Ланцетная, Осмонь, Свапа, Зуша и 

Шатиловская 17) и 11 сортообразцов в ФНЦ ЗБК: Осмонь, Ланцетная, Мезенка, 

Свапа, Зуша, Красивая меча, Л 82, ПЭП-18, M-140, Mon-21 и Icar-166 

(Приложение Б 5). Кроме того, на опытном поле Тульского НИИСХ в 2015-

2016 гг. проводилась оценка по показателям активности фотосинтеза 82 

коллекционных номеров ВИР, которые условно были разделены по 

географическому происхождению на 10 групп: I. Российские образцы, II. 

Белоруссия, III. Украина, IV. Канада, V. США, VI. Швеция, Бельгия, 

Великобритания, VII. Польша, VIII. Германия, Франция, IX. Молдова, 

Румыния, Чехословакия, Словакия, Югославия, X. Япония. В первой группе 

оценивалось 24 сорта, во второй – 4, в третьей – 6, в четвертой – 7, в пятой – 5, 

в шестой – 9, в седьмой – 7, в восьмой – 8, в девятой – 9, в десятой – 3 сорта. 

Экспериментальный материал в данном опыте выращивался на делянках 

площадью 2,5 м
2
 в четырехкратной повторности. Посев осуществлялся 

селекционной сеялкой из расчета 600 тыс. всхожих семян на га. Способ 

размещения опытных делянок – систематический со смещением. В 

вегетационных опытах изучали 4 сорта: Ланцетная, FiskebyV, Alta, Mon 21.  
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У гороха посевного объектами основного изучения являлись 9 

сортообразцов: Фараон, Гамбит, Спартак, Темп, Кадет, Шеврон, Рас 657/7, Инст. 

тип, Оптимус. Исследования проводились путем закладки полевых опытов с 

использованием системного подхода. В вегетационных опытах исследовались 

сортообразцы: К-1691 (местный), Капитал, Норд, Темп, Фараон и Рас 657/7 

(Приложение Б 6, Б 7). Кроме этого, в условиях экологического испытания 

Шатиловской СХОС по показателям активности фотосинтеза был проведен 

скрининг 14, а в ФГБНУ ФНЦ ЗБК 40 новых сортов и перспективных генотипов, с 

целью выделения ценных источников для использования в селекции. Из них 5 

листочковых, 1 хамелеон, 3 рассеченно-листочковые и 32 безлисточковые (усатые) 

формы. В том числе 9 сортов гороха полевого (пелюшек). Основные результаты по 

гороху-пелюшке представлены в монографии (Амелин А.В. и др., 2018).  

Также было изучено 12 сортообразцов чечевицы обыкновенной и 13 – 

кормовых бобов для выделения перспективного материала по показателям 

фотосинтеза.  

 

2.3 Методика проведения учетов и наблюдений 

Опытный материал выращивали в условиях вегетационного и полевого 

опытов. В полевых опытах площадь делянки составляла 10 м
2
 в 4-х кратной 

повторности по сортообразцу. Размещение делянок – рендомизированное 

(Рисунок 1,2,3,4).  

 

Рисунок 1 – Общий вид опытного селекционного поля гороха 
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Рисунок 2 – Общий вид опытного селекционного поля сои 

 

Рисунок 3 – Общий вид опытного селекционного поля озимой пшеницы 

 

Рисунок 4 – Общий вид опытного селекционного поля яровой пшеницы 
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В вегетационных опытах выращивание растений осуществлялось 

методом почвенной культуры с использованием полимерных сосудов емкостью 

5 кг сухой почвы (Рисунок 5). 

 

Рисунок 5 – Общий вид вегетационного опыта 

 

Почва использовалась с поля из пахотного горизонта, просеянная через 

сито с отверстиями 10 мм. Удобрения вносили из расчета азота 0,10 г, фосфора 

0,15 г и калия 0,10 г на 1 кг почвы. Сосуды были снабжены трубками для 

нижнего полива. Перед посевом их доводили до поливного веса – из расчета 60-

70 % от полной влагоемкости почвы. После посева сосуды засыпали песком 

слоем в 1 см, для предотвращения интенсивного испарения влаги.  

Для посева отбирали хорошо развитые, неповрежденные семена, 

предварительно прорастив их в чашках Петри на фильтровальной бумаге. Через 

5-6 дней после появления всходов проводили прореживание, оставляя в сосуде 

по 5 растений (Гаврикова А.А. и др., 1981). 

В изучении опытного материала учитывались следующие показатели и 

признаки: 

 Скорость световых реакций фотосинтеза оценивалась по 

показателям: квантовый выход флуоресценции хлорофилла, фотохимическое и 

нефотохимическое тушение флуоресценции хлорофилла. Регистрация 

индукции флуоресценции хлорофилла осуществлялась на интактных растениях 
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с использованием портативной системы измерения Mini-PAM (Рисунок 6) по 

W. Bilger с соавторами (1995). 

 
Рисунок 6 – Портативная система Mini-PAM для измерения индукции 

флуоресценции хлорофилла на интактных растениях гороха посевного 

 

Интенсивность фотосинтеза, устьичную проводимость и транспирацию 

листьев определяли на интактных растениях по оригинальной методике Li-Cor 

на приборе марки Li-6400, а также с помощью портативного газоанализатора 

GF – 3000 FL немецкой фирмы Waltz (Рисунок 7,8). 

 

Рисунок 7 – Определение интенсивности фотосинтеза листьев у растений 

яровой пшеницы в фазу кущения 
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Рисунок 8 – Определение интенсивности транспирации листьев у растений 

озимой пшеницы в фазу выхода в трубку 

 

При этом учитывали: фазу роста, ярус листьев, время суток, 

интенсивность солнечного освещения, концентрацию СО2, влажность почвы и 

температуру воздуха. Измерения значений ИФ проводили при 8 разных 

режимах освещения в рабочих камерах приборов: 300, 500, 800, 1000, 1300, 

1500, 1700, 2000 мкмоль/м
2
с, что соответствует 15000, 25000, 40000, 50000, 

65000, 75000, 85000 и 10000 люкс. Величина ИФ рассчитывалась на единицу их 

фотосинтезирующей поверхности и выражалась в мкмоль/м
2
с. 

Концентрация СО2 в камере прибора менялась поочередно в пределах: n, 

0,5n, 2n, 4n, 6n, 8n, где n – это среднегодовое значение в земной атмосфере и 

примерно соответствует 0,033%.  

У зерновых злаковых культур (яровая и озимая пшеницы) изучались 

флаговый, предфлаговый и нижерасположенный листья, у зернобобовых (соя, 

горох) – листья верхнего (3-4 сверху), среднего (1-й плодоносящий узел) и 

нижнего ярусов. Кроме этого, у генотипов гороха исследовались усики, 

листовые пластины листьев и прилистники растений без видимых повреждений 

вредителями и болезнями.  

Эффективность использования воды растениями (ЭИВ) рассчитывалась 

отношением текущих значений интенсивности фотосинтеза к интенсивности 

транспирации и  выражалась в мкмоль CO2 / ммоль Н2O (Polley W.H., 2002). 
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Размер выборки (n) при расчете данного показателя был равен 5, повторность 

измерений в экспериментах 4-х кратная. 

 Чистая продуктивность фотосинтеза (ЧПФ) и фотосинтетический 

потенциал (ФП) рассчитывали по методике, предложенной А.А. 

Ничипоровичем с сотрудниками (1961). 

 Площадь листовых пластинок и прилистников определялась 

весовым методом (Корнилов А.А., 1971) с применением портативного 

фотопланиметра марки LI 3000C, фирмы LI-COR, а усиков – по формуле 

площади боковой поверхности усеченного конуса, при этом учитывалась лишь 

½ ее значения. Проба состояла из 20 растений, повторность 3-х кратная. 

 Содержание белка, клейковины, крахмала, жира и воды определяли 

на цельных семенах и зерне с помощью прибора марки Infratek 1241 

швейцарской фирмы Foss. Принцип действия прибора основан на 

инфракрасном сканировании. 

 Хозяйственно-полезные признаки растений учитывались по 

общепринятым в селекционных центрах методикам. В пробу входили 20 

растений, повторность 3-х кратная. 

 Динамика накопления сухого вещества по органам растения 

определялась методом взятия растительных проб в количестве 5-10 растений с 

каждой делянки сорта с последующим высушиванием сырой массы органов до 

абсолютного сухого веса при температуре 105 °С в сушильном шкафу марки 

СМ 50/250 /1000 СШ. Учет еженедельный, повторность 3-х кратная. 

 Урожайность зерна находилась с каждой делянки сорта прямым 

взвешиванием на весах и по результатам структурного анализа 15 растений в 4-

х кратной повторности. 

 Расчет интенсивности фотосинтеза (ИФ), интенсивности 

транспирации (ИТ) и квантового выхода флуоресценции хлорофилла (КВФХ) 

определяли на растение перерасчетом на площадь листьев растения культуры в 

фазу плодообразования. 
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Полученные в ходе проведенных экспериментов данные обработаны с 

помощью компьютерных программ на основе методических рекомендаций Б.А. 

Доспехова (1985). 

 

2.4 Условия проведения исследования 

 

Преобладающий тип почв опытного участка является типичным для 

Центральной и Центрально-Черноземной зоны России – серые лесные, 

среднесуглинистые по механическому составу. Мощность гумусового 

горизонта 30...35 см, содержание его на 100 г почвы составляет 4,4...5,4%. По 

данным агрохимического анализа почвы, гидролизуемого азота в ней 

содержится 6,7...7,8; Р2О5 – 9...13 и К2О – 7...11 мг/100г. Степень насыщенности 

основаниями составляет 83...91%, рН солевой вытяжки – 5,2...6,0. Сумма 

поглощенных оснований – 24,0...27,2 мг/экв на 100 г почвы (Приложении А).  

Климат в регионе умеренно-континентальный, с относительно холодной 

зимой и теплым летом. По данным Гидрометеорологического центра г. Орла, в 

Орловской области выпадает за год в среднем 500…600 мм осадков. К началу 

вегетации растений, весной, запасы продуктивной влаги в метровом слое 

почвы, как правило, составляют 200…225 мм, в отдельные годы – 160 мм. За 

тёплый период (май-сентябрь) количество осадков выпадает в пределах 

290…310 мм. Гидротермический коэффициент равен 1,2…1,3, что является 

показателем достаточной влагообеспеченности растений в вегетационный 

период. Наиболее засушливые периоды – май и первая половина июня. 

За период года с апреля по октябрь приход фотосинтетически активной 

радиации (ФАР) здесь составляет 1533 МДж/м
2
, а за год в целом – 1818 

МДж/м
2
. Продолжительность светового дня возрастает с 15 часов в начале мая 

до 17 часов к третьей декаде июня, а к концу сентября вновь понижается до 12 

часов (Мамонтова Р.А.,1986).  

Температура наиболее теплого месяца, июля, колеблется в пределах 

17,9…19,6 °С. Средняя минимальная температура не опускается ниже +10 
о
С, а 



77 
 

средняя максимальная не превышает +20 °С, абсолютный максимум 

температуры составляет +37 
о
С. 

Общая продолжительность периода с положительной среднесуточной 

температурой составляет 220 дней. Период со среднесуточными температурами 

выше +10 °С начинается в начале мая и заканчивается в середине октября, а 

продолжительность его составляет более 140 дней. Устойчивый переход 

среднесуточных температур воздуха через +5 °С обуславливает наступление 

вегетационного периода с 15-18 апреля. Сумма среднесуточных температур 

выше 10 °С составляет 2200…2300 °С. 

Погодные условия в годы проведения исследований были разными 

(Приложение А). Вегетационный период 2010 г. характеризовался высоким 

температурным режимом и недостаточным количеством осадков.  

В частности, за вегетационный период осадков выпало на 54,93% меньше 

среднемноголетнего их количества. В первый период развития растений сумма 

выпавших осадков составила 75,7 мм, наибольшее их количество выпало в мае и 

составило 43,8 мм. Среднемесячная температура в вегетационный период была 

выше среднемноголетней на 5,4 
о
С и составила 21,9 °С (Рисунок 9). 

 

 

Рисунок 9 – Метеорологические условия вегетационного периода 2010 г.* 

Примечание* здесь и далее – данные метеопункта ОГМС при ВНИИЗБК, 

Орловский район 
 

Воздушно-почвенная засуха и высокая температура воздуха в этот год 

отрицательно сказались на формировании урожая фактически всех 

сельскохозяйственных культур.  
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Метеорологические условия 2011 г., хотя несколько и отличались от 

многолетних показаний, но в целом были менее экстремальными для роста и 

развития растений, чем в 2010 г. Сумма атмосферных осадков за 

вегетационный период равнялась 207,3 мм, что составляло 77,4% 

среднемноголетнего значения. Среднемесячная температура воздуха в 

вегетационный период находилась на уровне 18,9 °С при среднемноголетней 

16,5 °С. В мае погода стояла теплая, периодически шли дожди. Осадков выпало 

46,7 мм, а температура была выше нормы на 12,3%. Июнь и июль были более 

засушливыми – осадков выпало всего 58,1 и 64,5 мм соответственно при 

среднемноголетней норме 73 и 81 мм (Рисунок 10). 

 

 
Рисунок 10 – Метеорологические условия вегетационного периода 2011 г.  

 

Наиболее благоприятным по погоде для вегетации растений культур был 

2012 г. За вегетационный период развития осадков выпало 239,5 мм, что было 

лишь на 10,6% меньше среднемноголетнего их количества (Рисунок 11).  

 

 
Рисунок 11 – Метеорологические условия вегетационного периода 2012 г.  
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Метеоусловия вегетационного периода 2013 г. в целом хотя и были 

благоприятными (за период вегетации растений выпало 324 мм, что на 3,4% 

больше среднемноголетнего их количества), тем не менее в отдельные фазы 

роста они носили выраженный экстремальный характер. Так, период развития 

растений в июле и августе характеризовался значительным сокращением доли 

выпавших осадков – в среднем на 44,3% многолетнего значения при средней 

температуре воздуха 18,9 °С (Рисунок 12).  

 

 
Рисунок 12 – Метеорологические условия вегетационного периода 2013 г.  

 

В 2014 г. метеоусловия вегетации растений складывались неравномерно. 

Наибольшее количество осадков выпало в третьей декаде мая – 64,4 мм, что 

было больше среднемноголетнего показателя на 43,4 мм. Самыми 

засушливыми оказались третья декада июля и первая декада августа, когда 

вообще не было отмечено выпадение осадков (Рисунок 13). 

 

Рисунок 13 – Метеорологические условия вегетационного периода 2014 г.  
 

Вегетационный период 2015 г. также характеризовался неравномерным 
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распределение осадков и резким колебанием температуры воздуха. В конце мая 

выпало осадков в количестве 70% от среднемноголетней нормы, при этом 

температура воздуха в целом соответствовала потребностям растений, что 

создало благоприятные условия для роста, развития и формирования 

продуктивности (Рисунок 14).  

 

 

Рисунок 14 – Метеорологические условия вегетационного периода 2015 г.  
 

Однако в начале июня наступили засушливые условия (количество 

осадков выпало в 1,9 раза меньше декадной нормы, а температура воздуха 

превысила средние многолетние значения на 13 °С), что оказалось крайне 

неблагоприятным для последующего развития растений. Период налива и 

созревания в этот год сопровождался достаточно сухой и теплой погодой, что 

привело к сокращению продолжительности фаз развития растений (цветение, 

созревание) (см. Рисунок 14). 

В 2016 г. апрель характеризовался очень влажной и теплой погодой: 

температура воздуха и количество осадков были соответственно на 2,9 °С и на 

32,6 мм выше среднемноголетней нормы. Температура воздуха в мае была на 

уровне среднемноголетней, а количество осадков во 2-й и 3-й декадах месяца 

на 24% ее больше. Во многом схожая погода отмечалась и в 1-й, и 2-й декадах 

июня, тогда как 3-я декада месяца, когда у растений активно формировались 

зерновки, характеризовалась сухой и жаркой погодой: осадков почти не было, а 

температура воздуха превышала среднемноголетнюю норму на 6,3 °С. 

Достаточно жарким был и весь июль, при этом и дождливым (Рисунок 15). 
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Рисунок 15 – Метеорологические условия вегетационного периода 2016 г.  

 

В 2017 г. третья декада апреля была холоднее на 4 °С, а осадков выпало 

на 34% меньше среднемноголетней нормы. В 1-й и 3-й декадах мая температура 

воздуха была близка среднемноголетнему значению, а количество осадков 

ниже ее на 26%, тогда как 2-я декада характеризовалась не только большим 

количеством осадков, но и пониженной (в среднем на 2,6 °С) температурой 

воздуха. Во многом схожая погода отмечалась и в 1-й декаде июня. В тоже 

время во 2-й и 3-й декадах месяца и 1-й декаде июля, количество осадков было 

существенно ниже средней многолетней нормы, а температура воздуха близка к 

ней. В этот период у растений формировались зерновки и происходил активный 

их налив. Но, 2-я декада и в особенности 3-я декады месяца, когда у растений 

шло созревание, наоборот, отмечалось избыточное количество осадков по 

отношению к среднемноголетней норме и относительно высокая температура 

воздуха (Рисунок 16). 

 

 

Рисунок 16 – Метеорологические условия вегетационного периода 2017 г.  
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В 2018 г. апрель характеризовался относительно засушливой и 

прохладной погодой: температура воздуха и количество осадков были ниже 

среднемноголетней нормы соответственно на 2,1 °С и 24%. Еще более 

засушливыми были все декады мая, а особенно июня и 1-й декады июля: в мае 

температура превышала среднемноголетнее значение на 3,2 °С, а количество 

осадков отмечалось меньше нормы на 38%; в июне температура воздуха была 

выше на 1,2 °С, а количество осадков на 76% ниже среднемноголетних 

значений. Аналогичная погода наблюдалась и в 1-й декаде июля. В то же время 

2-я и 3-я декады месяца характеризовались частыми дождями и высокой 

температурой (Рисунок 17). 

 

 

Рисунок 17 – Метеорологические условия вегетационного периода 2018 г.  
 

В 2019 г. в мае температура воздуха была выше в среднем на 2,4 °С, а 

количество осадков в 1-й и 2-й декадах месяца на 49% выше по сравнению со 

среднемноголетней нормой. Тогда как 3-я декада месяца и первые 2 декады 

июня характеризовались не только высокими температурами, но и 

ограниченным количеством осадков. Третья декада июня и все декады июля по 

погодным условиям были более благоприятными для роста и развития 

растений: температура значимо не превышала среднемноголетнее значение, а 

количество осадков было на ее уровне (3-я декада июня), несколько меньше (1-

я и 2-я декады июля) или выше (3-я декада июля) (Рисунок 18).  
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Рисунок 18 – Метеорологические условия вегетационного периода 2019 г.  

 

Метеорологические условия вегетационного периода в 2020 г. имели 

отклонения по количеству осадков и температуре воздуха от 

среднемноголетних условий. Количество осадков было выше на 18,6 мм, а 

температура воздуха на 0,7 °С (Рисунок 19). 

 

Рисунок 19 – Метеорологические условия вегетационного периода 2020 г.  

 

Разнообразие метеорологических условий в годы исследования позволило 

получить объективную оценку гено- и фенотипической изменчивости ряда 

показателей продукционного и фотосинтетического процессов и выявить 

видовые и сортовые их особенности в условиях Орловской области. 
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3 ВИДОВЫЕ И СОРТОВЫЕ ОСОБЕННОСТИ ФОТОСИНТЕЗА, 

ТРАНСПИРАЦИИ И УСТЬИЧНОЙ ПРОВОДИМОСТИ ЛИСТЬЕВ 

У ЯРОВОЙ ПШЕНИЦЫ 

 

Селекция любой сельскохозяйственной культуры начинается с глубокого 

изучения ее видовых и наследственных особенностей. Зерновые культуры в 

данном случае не являются исключением. В последние годы они активно 

исследуются по выявлению селекционной значимости физиологических 

признаков и свойств растений (Зеленский М.И., 1995; Long S.P. et al., 2006; 

Ерошенко Ф.В., 2011; Carmo-Silva E. et al., 2015). В частности, большое 

внимание уделяется фенотипированию показателей фотосинтетической 

деятельности растений во взаимодействии с условиями возделывания «генотип-

среда» (Carmo-Silva E. et al., 2017).  

 

3.1 Видовые особенности фотосинтетической, транспирацонной и 

устьичной активности листьев растений 

 

3.1.1 Активность реакций световой и темновой фазы фотосинтеза листьев 

Наше исследование показало, что с понижением яруса листьев 

активность световых реакций растений яровой пшеницы уменьшается. 

Наибольший квантовый выход флуоресценции хлорофилла и интенсивность 

электронно-транспортной цепи отмечаются у флаговых листьев, в то время как 

у предфлаговых значения данных показателей на 25% и 22%, а у нижних – на 

38% и 39% соответственно ниже (Рисунок 20). 

Во многом схожие экспериментальные данные получены и по активности 

темновой фазы фотосинтеза. В годы исследования интенсивность фотосинтеза 

флаговых листьев составляла у растений культуры в среднем 13,69 мкмоль/м
2
с. 

При этом у предфлагового листа ее значение было на 35%, а у 

нижерасположенного на 63% меньше по сравнению с флаговым листом 

(Рисунок 21).  
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Рисунок 20 – Квантовый выход флуоресценции хлорофилла (КВФХ, отн. ед.)  

и активность электронно-транспортной цепи (ЭТЦ, отн. ед.) листьев разных 

ярусов растений яровой пшеницы, 2018–2020 гг. 

 

 

 

Рисунок 21 – Интенсивность фотосинтеза (ИФ) листьев разных ярусов растений 

яровой пшеницы, 2017–2020 гг. 

 

Характер ярусной изменчивости сохранялся и по годам исследования: 

варьирование интенсивности фотосинтеза составляло у флагового листа от 

12,57 до 15,15 мкмоль/м
2
с, у предфлагового – от 7,59 до 9,49 мкмоль/м

2
с, а у 

нижерасположенного – от 3,41 до 7,05 мкмоль/м
2
с (Рисунок 22). 
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Рисунок 22 – Ярусная изменчивость интенсивности фотосинтеза (ИФ) листьев 

растений яровой пшеницы в годы исследования 

 

То есть у растений яровой пшеницы наиболее активно ассимилирует 

молекулы СО2 флаговый лист, что тесно связано с донорно-акцепторными 

отношениями органов растений. В специальных модельных полевых опытах 

показано, что его удаление у растений флагового листа приводит к увеличению 

интенсивности фотосинтеза предфлагового листа в среднем на 35,4%, а 3-го 

сверху – на 28,0 %. Когда же флаговый лист остается один, а остальные удалены, 

то интенсивность ассимиляции им СО2 увеличивается лишь на 5,6% (Таблица 1). 

Это указывает на то, что в период генеративного развития флаговый лист 

у яровой пшеницы, по-видимому, фотосинтезируют с максимально возможной 

активностью ввиду самого близкого расположения к колосу, а частичная или 

полная утрата его функций компенсируется у растений возрастанием 

фотоактивности предфлагового и нижерасположенных листьев (Таблица 1). 

То есть подтверждается вывод о том, что фотосинтез в продукционном 

процессе целого растения является не только поставщиком ассимилятов и 

регуляторных соединений в аттрагирующие центры (плоды и семена), но и сам 

подвержен регуляторному влиянию через гормональную систему (Неттевич 

Э.Д., 1986; Мокроносов А.Т., 1988; Кефели В.И. и др., 1988). 
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Таблица 1 – Интенсивность фотосинтеза (ИФ) листьев яровой пшеницы при 

различных вариантах их удаления у растений, 2020 г. 

 

Вариант 

ИФ, мкмоль CO2/м
2
с 

флаговый  

лист 

предфлаго-

вый лист 

3-й лист 

сверху 

Интактные растения – контроль 13.42 9.66 3.78 

У растений только флаговый лист 14.20* - - 

У растений только предфлаговый лист - 12.71* - 

У растений только 3-й лист сверху - - 4.20 

У растений только  

флаговый и предфлаговый листья 
13.12 11.06* - 

У растений только  

флаговый и 3-й лист сверху 
13,45 - 7,41* 

У растений только  

предфлаговый и 3-й лист сверху 
- 14.95* 5.25 

У растений отсутствует колос 11.10 8.72 4.52 

НСР05 0,92 0,83 0,53 

Примечание: * достоверно превышающих при Р≤0,05 

 

Иными словами, фотосинтетический процесс растений может 

ограничиваться как фотосинтетической активностью листьев, так и 

активностью аттрагирующих центров. Когда у опытных растений яровой 

пшеницы нами был удален колос, то интенсивность фотосинтеза листьев была 

снижена по сравнению с контролем: у флагового листа – в среднем на 17,3%, 

предфлагового – на 9,7% (см. Таблица 1). 

Аналогичные данные приводят и зарубежные исследователи (Waters S.P. 

et al., 1980; Simpson R.J. et al., 1983; Lopes M.S. et al., 2006: Araus J.L. et al., 

1987; Sanchez-Bragado R. et al., 2014).  

Интенсивность света в посеве обычно уменьшается экспоненциально 

сверху вниз, что оказывает большое влияние на фотосинтез растений (Sarlikioti 

V. et al., 2011a, b; Hemming S. et al., 2007; Brodersen C.R. et al., 2008; Markvart J. et 

al., 2010). В глубине посева листья обычно затенены и не получают прямой свет, 

в то время как верхние освещены солнцем полностью (Spitters C.J.T., 1986; De 

Pury D.G.G., Farquhar G.D., 1997; Wang Y.P. et al., 1998; Johnson I.R. et al., 2010).  
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Наше исследование подтверждает данную закономерность: в агроценозе 

яровой пшеницы наибольшую освещенность имеют верхние листья растений, а 

меньшую – нижние (Таблица 2).  

Верхние листья более молодые по возрасту, чем ниже расположенные, что 

также сказывается на активности их процессов (Заленский В.Р., 1904). 

 

Таблица 2 – Интенсивность естественного освещения листьев в агроценозе в 

зависимости от ярусного расположения у растений яровой пшеницы в фазе 

цветения, 2017–2020 гг. 

Сорт 

Ярус растения 

нижний 

3-й сверху 

средний 

(предфлаговый) 

верхний 

(флаговый) 

Интенсивность естественного освещения, 

мкмоль/м
2
с 

388,4 589,0 1110,0 

 

В онтогенезе растений яровой пшеницы отмечается высокая активность 

показателей фотосистемы II в начальные этапы развития, при этом максимальные 

значения отмечаются в фазу кущения: ЭТЦ – 113,21 отн. ед. и КВФХ – 0,270 отн. 

ед. Затем (в фазу выхода в трубку) фиксируется небольшой спад активности 

фотосинтеза (в среднем на 24%), а в фазу колошения вновь повышение (в среднем 

на 16%), после этого происходит постепенное затухание (Рисунок 23). 

 

 

Рисунок 23 – Квантовый выход флуоресценции хлорофилла (КВФХ, отн. ед.)  

и электронно-транспортная цепь (ЭТЦ, отн. ед.) листьев в онтогенезе  

яровой пшеницы, 2018-2020 гг.  

Обозначения: фазы: I – кущение, II – трубкование, III – колошение,  

IV – цветение, V – молочная спелость, VI – молочно-восковая спелость 
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Такая динамика активности реакций может объясняться тем, что в 

начальные фазы роста у растений идет интенсивное нарастание биомассы и 

закладка колоса (генеративных органов), что требует существенных 

энергетических затрат.  

При этом динамика световых реакций в целом совпадает с характером 

изменения реакций темновой фазы фотосинтеза. Так, интенсивность фотосинтеза 

растений культуры увеличивается от фазы кущения, достигая максимума в фазу 

трубкования (18,38 мкмоль CO2/м
2
с), а затем к фазе цветения немного снижается 

(в среднем на 3%), достигая минимальных значений в период налива зерновок. К 

фазам налива и молочно-восковой спелости интенсивность фотосинтеза 

сокращается еще на 27% и 35% соответственно (Рисунок 24). 

 

 

Рисунок 24 – Интенсивность фотосинтеза (ИФ) листьев в онтогенезе растений 

яровой пшеницы, 2017 –2020 гг. 

Обозначения: фазы: I – кущение, II – трубкование, III – колошение,  

IV – цветение, V – молочная спелость, VI – молочно-восковая спелость 
 

Одной из причин выраженного снижения у растений яровой пшеницы 

интенсивности фотосинтез после цветения, очевидно, может быть значимое 

убывание количества и активности Rubisco в листьях (Carmo-Silva E. et al., 2017). 

В течение дня характер изменения квантового выхода флуоресценции 

хлорофилла и активности электронно-транспортной цепи сильно различается. К 
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примеру, интенсивность электронно-транспортной цепи заметно возрастает в 

утренние часы (с 79,28 ед. в 7:00 часов до 85,96 ед. в 11:00 часов), а затем 

равномерно снижается к вечеру. В то время как квантовый выход 

флуоресценции хлорофилла снижается к полудню (в 2,4 раза с 0,313 ед. до 

0,128 ед.), а к 19:00 часам вновь восстанавливается (Рисунок 25). 

 

 

Рисунок 25 – Дневная динамика квантового выходы флуоресценции 

хлорофилла (КВФХ, отн. ед.) и электронно-транспортной цепи (ЭТЦ, отн. ед.) 

листьев у растений яровой пшеницы, 2018–2020 гг. 

 

С одной стороны, снижение квантового выхода флуоресценции хлорофилла 

может быть вызвано повышением интенсивности освещения, которое достигает 

своего максимума к полудню и задействуются механизмы фотозащиты, а с другой 

– фотоингибированием (Powles S.B., 1984, Long S.P. et al., 1994). 

Динамика активности электронно-транспортной цепи у растений яровой 

пшеницы во многом была сопряжена с интенсивностью фотосинтеза, которая 

также интенсивно возрастала в утренние часы (с 9,65 мкмоль CO2/м
2
с), 

достигая максимума (14,21 мкмоль CO2/м
2
с) к 13 часам дня, а затем постепенно 

снижалась (Рисунок 26). 
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Рисунок 26 – Дневной ход интенсивности фотосинтеза (ИФ) листьев у растений 

яровой пшеницы в фазе плодообразования, в 2017–2020 гг. 

 

Исходя из этого, предполагаем целесообразным проводить учет 

показателей фотосинтетической деятельности растений яровой пшеницы в 

утренние часы с 9:00 до 13:00 на флаговых листьях. 

 

3.1.2 Транспирационная активность и ее влияние на фотосинтез листьев 

 

Как известно, транспирация является важным и необходимым 

физиологическим процессом, защищающим растения от перегрева и 

обезвоживания в сухую и жаркую погоду, обеспечивая передвижение 

поглощённых корнями минеральных веществ из почвы вверх по растению 

(Davies W.J., 2002; Fischer R.A., 1998). А так как транспирация и интенсивность 

поглощения углекислого газа определяются работой устьичного аппарата 

(Atkinson C.J., 2000), то активность и эффективность протекания данных 

процессов существенно может влиять на интенсивность роста растений и 

формирование ими конечного урожая (Li F. et al., 2002). 

Поэтому представляется весьма актуальным для селекции изучение 

растений сельскохозяйственных культур по показателям не только 

фотосинтеза, но и транспирации для создания перспективного исходного 

материала и новых сортов, сочетающих высокий и качественный урожай со 

стабильностью по годам. 
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Результаты проведенного исследования подтвердили, что интенсивность 

транспирации листьев яровой пшеницы является лабильным признаком. В годы 

исследования (2017–2020 гг.) варьирование признака в фазу молочно-восковой 

спелости находилось у современных сортов яровой пшеницы в интервале 3,62 - 

8,08 ммоль H2O/м
2
с. Наибольшая ее величина зафиксирована в 2017 г., а 

наименьшая – в 2020 г. В 2017 г. значение интенсивности транспирации у 

растений яровой пшеницы было в среднем на 55,2%, в 2018 году – на 30,4%, а в 

2019 г. – на 32,1% больше по сравнению с 2020 г. Однако на формировании 

урожайности зерна это сказывалось несколько иначе. Наиболее высокая масса 

зерна на единицу площади отмечена, когда интенсивность транспирации была 

небольшой (2019 и 2020 гг.), а самая низкая в условиях повышенной ее 

активности (2017 и 2018 гг.) (Рисунок 27).  

 
Рисунок 27– Интенсивность транспирации листьев и урожайность яровой 

пшеницы в фазе молочно-восковой спелости 

 

То есть транспирационная активность листьев растений яровой пшеницы 

оказывает существенное положительное влияние на формирование 

урожайности прежде всего в годы вегетации с относительно оптимальным 

увлажнением. В 2019 г. коэффициент корреляции между интенсивностью 

транспирации в период образования и массового налива зерновок и конечной 

урожайностью сорта достигал 0,71, что было значимо при Р≤0,05. Тогда как в 

засушливых условиях вегетации 2018 г. и в определенной степени 2017 г. 

повышенная транспирация отрицательно повлияла на формирование урожая. 
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Среди функционирующих листьев высокой интенсивностью 

транспирации характеризовался флаговый лист растений как в засушливых, так 

и при благоприятных погодных условиях. В засушливых условиях 2018 г. 

интенсивность транспирации данного листа была больше, чем у предфлагового 

в среднем на 35,4%, а у нижерасположенного – на 30,7% (Рисунок 28).  

 

 
Рисунок 28 – Интенсивность транспирации в зависимости от яруса листьев  

у растений яровой пшеницы в фазе молочно-восковой спелости, 2018 г. 

 

В более благоприятных условиях вегетации 2020 г. активность 

транспирации флагового листа была на уровне предфлагового и в среднем на 

29,0 % больше по сравнению с ниже расположенным. 

На наш взгляд, высокая зависимость урожайности зерна от 

транспирационной активности листьев у растений яровой пшеницы во многом 

опосредована фотосинтезом, за счет которого создается до 95% сухого 

вещества урожаев (Ничипорович А.А., 1979). Коэффициент корреляции между 

интенсивностью транспирации и фотосинтеза варьировал в годы исследований 

от 0,14 до 0,66.  

Это свидетельствует о том, что в разные годы вегетации сопряженность 

между данными процессами различна. В наших опытах наиболее тесная связь 

между данными показателями отмечалась в относительно засушливых 

условиях 2018 г. (Рисунок 29).  
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Во многом схожие данные приводятся и другими исследователями 

(Atkinson C.J., 2000). 

 

Рисунок 29 – Интенсивность фотосинтеза (ИФ) и транспирации (ИТ) у 

растений яровой пшеницы в фазе молочно-восковой спелости в зависимости от 

года исследования 

 

Высокая сопряженность между процессами транспирации и фотосинтеза 

листьев особенно наглядно проявлялась в онтогенезе растений яровой пшеницы. 

Коэффициент корреляции между интенсивностью транспирации и 

интенсивностью фотосинтеза варьировал по фазам роста от –0,15 до 0,81. 

Наиболее высокая интенсивность транспирации листьев была отмечена в период 

цветения и образования плодов: в среднем 12,34 ммоль H2O/м
2
с. (Рисунок 30).  

Однако надо иметь ввиду, что для получения высокого и стабильного 

урожая важное значение имеет не интенсивное испарение воды листьями, без 

чего нельзя обойтись, а эффективное ее использование растениями в процессе 

своего роста и развития (Chandler J.W. et al., 2003), что существенно зависит как 

от технологии их культивирования и экологических условий произрастания, так 

и наследственных особенностей (Zhang S.Q. et al., 2002).  
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Рисунок 30 – Интенсивность фотосинтеза (ИФ) и интенсивность транспирации 

(ИТ) у растений яровой пшеницы по фазам роста, 2017–2019 гг.  

Обозначения: фазы: I – кущение, II – трубкование, III – колошение,  

IV – цветение, V – молочная спелость, VI – молочно-восковая спелость 

 

Для оценки эффективности использования воды (ЭИВ) обычно 

используют 3 показателя: ассимиляционно-транспирационное отношение 

(АТО) – соотношение текущих значений интенсивности фотосинтеза к 

транспирации; продуктивность транспирации (ПТ) – сухая биомасса, 

сформированная на единицу транспирируемой растением воды; дискриминация 

углерода (/\
13

С) – характеризует АТО на уровне отдельного листа (Кошкин 

Е.И., 2010). Несмотря на определенные различия, в основе всех этих 

показателей находится сопряженность процессов газо- и влагообмена на разных 

уровнях организации растения. В наших исследованиях мы руководствовались 

измерением соотношения текущих значений интенсивности фотосинтеза к 

транспирации (Polley W.H., 2002), выраженную в мкмоль CO2 / ммоль Н2O. 

В нашем исследовании эффективность использования воды листьями 

растений варьировала в онтогенезе от 1,50 до 2,72 мкмоль CO2 / ммоль Н2O. 

Самые высокие ее значения отмечались в фазы: «кущение», «цветение» 

«молочно-восковая спелость», а самые низкие в фазы – «трубкование», «налив 

зерна», «восковая спелость зерна» (Рисунок 31).  
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Рисунок 31 – Эффективность использования воды (ЭИВ, мкмоль СО2/ ммоль 

Н2О) листьями растений яровой пшеницы по фазам развития, 2017–2019 гг.: 

Обозначения: фазы: I – кущение, II – трубкование, III – колошение,  

IV – цветение, V – молочная спелость, VI – молочно-восковая спелость 
 

Эффективность использования воды растениями возрастала в онтогенезе в 

первую очередь вследствие проявления высокой интенсивности фотосинтеза на 

фоне умеренной (период «кущение-колошение») или пониженной 

транспирации (период «налив-молочно-восковая спелость») (Рисунок 32). 

 

 

Рисунок 32 – Интенсивность фотосинтеза (ИФ, мкмоль СО2/м
2
с), транспирации 

(ИТ, ммоль Н2О/м
2
с) и эффективность использования воды (ЭИВ, мкмоль СО2 / 

ммоль Н2О) листьями растений яровой пшеницы в зависимости от фазы роста, 

2017–2019 гг. 
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Изложенное позволяет заключить, что целенаправленная работа на 

повышение эффективности использования воды позволит получать не только 

высокий, качественный, но и стабильный урожай зерна за счет лучшего 

использования биологического потенциала культуры и биоклиматических 

ресурсов зоны ее производства. 

 

3.1.3 Устьичная проводимость и ее влияние на интенсивность фотосинтеза 

и транспирацию листьев растений 

 

Эффективность процесса фотосинтеза существенно обусловлена 

деятельностью устьичного аппарата листьев, через который осуществляется не 

только ассимиляция СО2, но и испарение водяного пара (Atkinson C.J., 2000). 

В нашем исследовании максимальная интенсивность фотосинтеза и 

устьичная проводимость наблюдалась в верхних ярусах листьев: у флаговых 

листьев проводимость составляла 0,93 моль Н2О/м
2
с, что было на 27% и 39% 

больше, чем у предфлагового и нижерасположенных листьев (Рисунок 33).  

 

 
 

Рисунок 33 – Устьичная проводимость (УП, моль Н2О/м
2
с), интенсивность 

транспирации (ИТ, ммоль Н2О/м
2
с) и фотосинтеза (ИФ, мкмоль СО2/м

2
с) листьев 

растений яровой пшеницы в зависимости от яруса, 2017–2020 гг. 
 

Подобная ярусная изменчивость показателей во многом может быть 

связана с возрастными изменениями листьев у сельскохозяйственных культур 

(Заленский В.Р., 1904). 
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3.1.4 Влияние погодных условий на фотосинтез листьев растений 

 

Известно, что текущий фотосинтез различных видов растений подвержен 

сильному влиянию внешних условий их развития (Холопцева Е. С. и др., 2007).  

Наше исследование также подтверждает, что показатели фотосинтеза 

растений яровой пшеницы заметно изменяются в зависимости от условий года. 

Наибольшая активность первичных реакций фотосинтеза отмечалась в 

оптимальный по увлажнению 2019 г.: квантовый выход флуоресценции 

хлорофилла достигал 0,208 отн. ед., а интенсивность электронно-транспортной 

цепи составляла 87,41 отн. ед. Причем активность реакций световой фазы 

фотосинтеза оставалась высокой и в засушливых условиях, что отмечалось в 

2018 г. (Рисунок 34). 

 

 
Рисунок 34 – Активность электронно-транспортной цепи (ЭТЦ, отн. ед.) и 

квантовый выход флуоресценции хлорофилла (КВФХ, отн. ед.) у листьев 

растений яровой пшеницы в разные по увлажнению годы вегетации  

в фазе плодообразования 

 

Во многом это объясняется тем, что в течение вегетационного периода 

осадки выпадают неравномерно. Так, в 2018 г. засушливые условия вегетации 

отмечались лишь в фазы «кущение» и «трубкование», а в период 

плодообразования растения яровой пшеницы уже не испытывали недостатка 

влаги. В результате это не привело к существенному снижению электронно-

транспортной цепи (85,63 ед., что ниже всего на 2% по сравнению 2019 г.), 
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однако отразилось на квантовом выходе флуоресценции хлорофилла, который 

был на 35% меньше. 

Активность же реакций темновой фазы фотосинтеза была в годы 

исследования более стабильной. Наибольшая величина ассимиляции СО2 

зафиксирована в 2019 и 2020 гг. (13,32 и 13,35 мкмоль/м
2
с соответственно), 

когда вегетационное развитие растений проходило преимущественно в 

благоприятных для культуры погодных условиях: отмечалось тепло и обилие 

атмосферных осадков в виде дождей. А в засушливый 2018 г. значение ИФ 

было всего на 5% меньше (Рисунок 35).  

 

 

Рисунок 35 – Интенсивность фотосинтеза (ИФ) листьев яровой пшеницы  

в фазе молочной спелости. 

 

При этом в онтогенезе растений и в разрезе разных ярусов листьев 

прослеживалась слабая зависимость интенсивности фотосинтеза от температуры 

воздуха. Более значимо температура воздуха влияла на активность фотосинтеза 

листьев в течение дня: коэффициент корреляции между ИФ и температурой 

воздуха составлял 0,22. Положительная корреляция между показателями 

отмечалась прежде всего в дообеденный период времени, когда температура 

воздуха варьировала от 20 до 23 °С, в то же время в полуденные и 

послеполуденные часы (с 13:00 и до 16:00) связь была отрицательной – с 

повышением температуры интенсивность фотосинтеза резко падала (Рисунок 36).  
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Рисунок 36 – Дневной ход интенсивности фотосинтеза (ИФ) и температуры 

воздуха у яровой пшеницы в фазе молочно-восковой спелости, 2017 г. 

 

Резкое снижение интенсивности фотосинтеза листьев яровой пшеницы в 

послеобеденное время, по-видимому, можно объяснить влиянием на нее не 

только повышенной температуры, но и инсоляции (Smith H., 1982).   

 

3.1.5 Влияние интенсивности света на фотосинтез листьев растений 

 

Установлено, что в онтогенезе растений яровой пшеницы существенное 

влияние на активность фотосинтеза оказывает не интенсивность освещения, а 

прежде всего приход ФАР (Рисунок 37). 

 

 
Рисунок 37 – Интенсивность фотосинтеза (ИФ) и приход ФАР  

(по Мамонтовой Р.А., 1986) в онтогенезе яровой пшеницы, 2017 г. 
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Интенсивность фотосинтеза листьев разных ярусов растений в большой 

степени зависела от интенсивности освещения. В зависимости от ярусной 

изменчивости коэффициент корреляции между ИФ и интенсивностью 

естественного освещения составлял 0,94 (Рисунок 38). 

 

 

Рисунок 38 – Интенсивность фотосинтеза (ИФ) и естественного освещения 

(ИО) в зависимости от яруса листьев у яровой пшеницы в фазе молочно-

восковой спелости, 2017 г. 

 

Высокая зависимость фотосинтеза от интенсивности естественного 

освещения отмечается и в течение дня – коэффициент корреляции между 

данными показателями был равен 0,90 (Рисунок 39).  

 

 

Рисунок 39 – Дневной ход интенсивности фотосинтеза (ИФ) и естественного 

освещения (ИО) у растений яровой пшеницы в фазе молочно-восковой 

спелости, 2017 г. 
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Выявленная задержка в динамики интенсивности фотосинтеза и 

интенсивности освещения характерна для фотосинтетического аппарата 

растения (Schurr U. et al., 2006).  

Исследованием также показано, что яровая пшеница является весьма 

светозависимой культурой. При увеличении интенсивности освещения с 300 до 

1000 мкмоль квантов / м
2
с интенсивность фотосинтеза листьев в фазу молочно-

восковой спелости увеличивалась почти в 2 раза (с 6,92 до 13,86 мкмоль CO2/ 

м
2
с), а при достижении освещенности в 1700 мкмоль квантов / м

2
с ее значение 

еще возрастало на 8% и лишь затем отмечался незначительный спад – в 

среднем на 6% (Рисунок 40). 

 

 
Рисунок 40 – Интенсивность фотосинтеза (ИФ) в зависимости  

от интенсивности искусственного освещения у яровой пшеницы 

 в фазе молочно-восковой спелости, 2017–2020 гг. 

 

При этом по активности электронно-транспортной цепи отмечаются 

аналогичные закономерности, а по квантовому выходу флуоресценции 

хлорофилла противоположные (Рисунок 41). 

Анализ представленных экспериментальных данных позволяет сделать 

вывод, что высокая освещенность не способствует эффективности квантового 

выхода флуоресценции хлорофилла, тогда как на активность передачи заряда 

электрона от светособирающих комплексов к реакционному центру она 

действует положительно. Величина ЭТЦ достигает максимума (97,79 единиц) 

при освещенности 1000 мкмоль квантов света/м
2
с, а при дальнейшем 

увеличении начинает сокращаться. 
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Рисунок 41 – Квантовый выход флуоресценции хлорофилла (КВФХ, отн. ед.)  

и активность электронно-транспортной цепи (ЭТЦ, отн. ед.) в зависимости  

от интенсивности освещения у яровой пшеницы  

в фазе молочно-восковой спелости, 2018–2020 гг. 

 

Таким образом, полученные экспериментальные данные указывают на 

важность учета показателей фотосинтеза у яровой пшеницы, в том числе в 

селекции культуры. 

 

3.2 Сортовая специфика фотосинтетической активности листьев  

у яровой пшеницы 

 

В работах В.А. Кумакова (1971), В.Ф. Гавриленко и Т.В. Жигалова (1980), 

Е.Е. Быстрых (1984), М.И. Зеленского (1995) и др. убедительно 

продемонстрировано, что яровая пшеница имеет ярко выраженную сортовую 

специфику проявления фотосинтетической активности листьев. 

 

3.2.1 Генотипические особенности проявления активности световых и 

темновых реакций фотосинтеза листьев у растений культуры 

 

Наше исследование показало, что независимо от погодных условий 

вегетации генофонд яровой пшеницы характеризуется широким 

полиморфизмом по показателям фотосинтеза листьев. В погодных условиях 

вегетации 2017 г. интенсивность фотосинтеза листьев по сортам менялась от 

13,32 до 15,68 μмоль CO2/м
2
с. Максимальной интенсивностью фотосинтеза в 

среднем за вегетацию отличались сорта Йолдыз, Добрыня, Хайкар, Злата и 

Золотая (Приложение В 1). 
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В 2019 г. диапазон генотипического варьирования интенсивности 

фотосинтеза листьев в среднем за вегетацию был еще шире: изменялся у сортов 

культуры от 14,94 до 17,63 μмоль CO2/м
2
с. Среди изученных сортообразцов 

наибольшей фотоактивностью характеризовались в этот год Хуторянка, Злата и 

Триада (Рисунок 42). 

 

Рисунок 42 – Интервал генотипического варьирования интенсивности 

фотосинтеза (ИФ) листьев у сортов яровой пшеницы в среднем за вегетацию, 

2019 г. 

 

В то же время по величине квантового выхода первичного разделения 

зарядов в фотосистеме II (КВФХ) генотипы яровой пшеницы различались в 

менее широком диапазоне – от 0,134 отн. ед. до 0,307 отн. ед. Из них 

наиболее высокой эффективностью поглощения квантов света молекулами 

хлорофилла характеризовались сорта Арсея, Воронежская 20, а меньшей – 

Триада и Донела М (Рисунок 43). 

При этом выявлена значимая корреляционная зависимость между 

эффективностью поглощения квантов света молекулами хлорофилла и 

интенсивностью фотосинтеза (r=0,49, Р≤0,05) (Рисунок 43). 
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Рисунок 43 – Взаимосвязь интенсивности фотосинтеза (ИФ) и квантового 

выхода (КВФХ, отн. ед.) листьев у сортов яровой пшеницы, 2019 г.,  

в фазе налива (молочной спелости) 

 

Наиболее существенные генотипические различия по интенсивности 

фотосинтеза проявлялись у растений культуры на уровне листьев верхних 

ярусов, на которые ложится основная нагрузка в обеспечении формирующихся 

семян фотоассимилятами. Варьирование признака у сортов яровой пшеницы 

находилось в диапазоне от 7,20 до 10,42 мкмоль CO2/м
2
с. Высокой 

ассимиляцией СО2 флаговыми листьями выделялись Ульяновская 105, Арсея, 

Злата (Рисунок 44). 

 

 
Рисунок 44 – Интенсивность фотосинтеза (ИФ) в зависимости от яруса листьев 

у сортов яровой пшеницы, 2017–2020 гг. 
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Поэтому многие исследователи отбор перспективных генотипов 

предлагают проводить по флаговому листу, на который ложится основная 

фотосинтетическая нагрузка в обеспечении зерновок фотоассимилятами 

(Sanchez-Bragado R. et al., 2016). 

В онтогенезе растений генотипические различия по активности 

фотосинтеза начинают проявляться уже с ранних этапов развития. В фазе 

кущения ИФ листьев варьировала у сортов яровой пшеницы от 12,58 до 18,86 

мкмоль СО2/м
2
с, в фазе выхода в трубку – от 13,92 до 20,80 мкмоль СО2/м

2
с, в 

фазе колошения – от 12,84 до 17,29 мкмоль СО2/м
2
с, во время цветения – от 

13,35 до 21,00 мкмоль СО2/м
2
с, в фазе молочной спелости – от 10,28 до 15,23 

мкмоль СО2/м
2
с, а в фазе молочно-восковой спелости – от 10,73 до 18,22 

мкмоль СО2/м
2
с (Таблица 3).  

 

Таблица 3 – Интенсивность фотосинтеза (мкмоль СО2/м
2
с) листьев у сортов 

яровой пшеницы по фазам роста, 2017–2019 гг.  

Сорт 

Фаза роста и развития 

куще

ние  

выход 

в 

трубку 

коло-

шение  

цвете-

ние 

молочная 

спелость 

молочно-

восковая 

спелость 

в 

среднем 

за ВП 

Злата  15,81 20,53 14,62 18,04 12,69 12,33 15,67 

Вольнодонская  12,58 19,71 17,21 16,71 13,07 14,85 15,69 

Донская элегия 13,15 16,47 15,91 19,73 12,41 14,70 15,40 

Донэла М 14,31 20,15 14,76 18,07 15,23 13,81 16,06 

Воронежская 20 15,24 16,03 14,46 18,50 13,17 10,73 14,69 

Арсея 15,22 13,92 14,31 21,00 13,40 10,88 14,79 

Триада  18,73 19,05 17,29 17,78 10,34 14,03 16,20 

Лиза 18,86 20,80 12,84 13,35 10,28 18,22 15,73 

Среднее  14,22 18,58 15,39 18,21 13,32 13,28 15,53 

НСР05 1,65 2,12 1,73 1,98 1,43 1,65 - 

 

Максимальные значения интенсивности фотосинтеза отмечались у 

современных сортов культуры в фазу выхода в трубку, а заметные различия по 

данному показателю проявлялись в фазы кущения, выхода в трубку и молочной 

спелости зерна. В 2017 г. в эти фазы роста сорта с высокой интенсивностью 

фотосинтеза превосходили сорта со средней и низкой интенсивностью фотосинтеза 

в среднем на 11% и 20% соответственно. В фазу молочной спелости зерновок 
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различия между опытными группами сортов были и наиболее значимыми. В этот 

период времени сорта яровой пшеницы с высокой ИФ превосходили сорта с 

низким значением показателя в среднем на 24% (Рисунок 45). 
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Рисунок 45 – Интенсивность фотосинтеза (ИФ) у сортов яровой пшеницы  

по фазам роста, 2017 г. 

 

Известно, что данная тенденция является характерной особенностью 

злаковых колосовых культур и связана во многом с тем, что после цветения у 

растений пшеницы отмечается снижение содержания фермента РБФК, приводящее 

к падению фотосинтетической активности растений (Carmo-Silva Е. et. al., 2017). 

В среднем за вегетацию существенных различий по ИФ между группами 

сортов не наблюдалось. Величина показателя варьировала не сильно в 

сравнении с отдельными фазами роста. Среди изученных сортов наиболее 

высокой активностью фотосинтеза выделялись Донелла М, Триада, Лиза, Злата 

и Вольнодонская, которые могут быть использованы в селекции как 

перспективный исходный материал (см. Таблица 3).  

В течение дня генотипические различия по ИФ листьев наиболее 

выраженно проявлялись у сортов яровой пшеницы в период с 8:00 до 11:00 

часов и с 13:00 до 15:00 часов. В первом случае условия для фотосинтеза 

наиболее благоприятные, во втором экстремальные из-за высокой инсоляции и 

температуры воздуха, которая превышала 25 °С. При этом у некоторых сортов 
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отмечался один пик, а у других, два пика активности фотосинтеза. У Йолдыз, 

Дарья, Золотая в фазу молочно-восковой спелости отмечен один пик 

интенсивности фотосинтеза (в 13:00), у Любава (в 9:00). В то же время у сорта 

Ульяновская 101 зафиксированы два пика активности: первый отмечался в 9:00, 

а второй в 15:00 (Рисунок 46). 
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Рисунок 46 – Дневной ход интенсивности фотосинтеза (ИФ) у сортов яровой 

пшеницы в фазе молочно-восковой спелости, 2017–2020 гг. 

 

Во многом схожая картина отмечалась и в другие периоды вегетации. 

Так, в фазу колошения наиболее высокой интенсивностью фотосинтеза в 9:00 

часов по местному времени отличался сорт Ульяновская 105, тогда как в 11:00 

часов лидером был сорт Воронежская 20. Наиболее стабильную активность 

фотосинтеза в течение дня имели Злата и Арсея (Рисунок 47). 

Исходя из этого, сделано заключение, что оценку исходного материала и 

отбор перспективных селекционных образцов по показателям 

фотосинтетической активности листьев следует проводить у яровой пшеницы 

по флаговому листу с 8:00 до 11:00 часов в период формирования зерновок. 
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Рисунок 47 – Дневной ход интенсивности фотосинтеза флагового листа  

у сортов яровой пшеницы в фазе колошения, 2017–2020 гг. 

 

 

3.2.2 Транспирационная активность и особенности ее влияния на 

фотосинтез листьев у различных генотипов культуры 

 

Проведенная оценка сортов яровой пшеницы в фазу налива по активности 

фотосинтеза и транспирации листьев растений позволила выявить высокую 

взаимосвязь этих процессов: коэффициент корреляции между ними варьировал по 

годам от –0,72 до +0,78, в том числе в 2017 г. он был равен +0,07, в 2018 г. –0,72, а 

в 2019 г. достигал величины +0,78 (Р≤0,05) (Рисунок 48). 
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Рисунок 48 – Взаимосвязь интенсивности фотосинтеза (ИФ) и 

интенсивности транспирации (ИТ) листьев у сортов яровой пшеницы  

в фазе молочной спелости (налива), 2019 г.  
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Обратная связь данных процессов особенно ярко проявлялась у сортов 

яровой пшеницы в засушливых условиях, что отмечалось в 2018 г. (Рисунок 49).  

 

 

 

 

Рисунок 49 – Характер изменения интенсивности фотосинтеза (ИФ, мкмоль 

СО2/м
2
с) и интенсивности транспирации (ИТ, ммоль Н2О/м

2
с) у сортов яровой 

пшеницы в фазе молочной спелости (налив зерновок)  
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В специальных вегетационных опытах было показано, что при снижении 

влажности почвы с 70% до 30% от полной влагоемкости активность 

фотосинтеза и транспирации листьев уменьшалась у сортов яровой пшеницы в 

среднем в 15,4 и 3,7 раза соответственно. Наиболее устойчиво в таких 

условиях фотосинтезировали и осуществляли транспирацию листья сорта 

Дарьи (Таблица 4). 

 

Таблица 4 – Интенсивность фотосинтеза (ИФ), интенсивность транспирации 

(ИТ) в зависимости от влажности почвы* у сортов яровой пшеницы в фазе 

налива (молочная спелость), данные вегетационного опыта 2017 г. 

Сорт 

ИФ, мкмоль CO2/м
2
с ИТ, ммоль H2O/м

2
с 

контроль опыт 

умень-

шение в 

опыте, раз 

контроль опыт 

умень-

шение в 

опыте, раз 

Дарья 11,62 1,79 6,5 7,44 2,62 2,8 

Кинельская Нива 9,19 0,19 48,4 6,28 1,93 3,3 

Курьер 8,25 0,23 35,9 4,10 1,15 3,6 

Любава 11,04 0,40 27,6 7,21 1,05 6,7 

Среднее  10.03 0.65 15,4 6.26 1.69 3,7 

НСР05 0,78 0,16 - 0,56 0,24 - 

Примечание: * контроль – 70% от ПВ, опыт – 30% от ПВ 

 

Поэтому закономерно, что сорта яровой пшеницы существенно 

различались и по эффективности использования воды. В годы исследования 

выявлен достаточно широкий диапазон генотипического варьирования данного 

показателя – от 2,16 до 3,32 мкмоль СО2/ммоль Н2О. При этом наиболее 

высокая эффективность использования воды (в среднем 7,36 мкмоль СО2/ммоль 

Н2О) отмечалась у сортов культуры в 2017 г., когда осадков выпало за 

вегетацию больше среднемноголетнего значения, а температуры воздуха была 

выше в среднем на 1,9 
о
С. Среди изученных сортов яровой пшеницы 

максимальным его значением в фазу молочной спелости характеризовались: 

Воронежская 20, Донская элегия, Хуторянка и Донэла М (Рисунок 50). 
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Рисунок 50 – Эффективность использования воды (ЭИВ)  

(мкмоль СО2/ммоль Н2О) листьями яровой пшеницы в фазе молочной спелости, 

2017 г.  

 

В онтогенезе наибольшее значение эффективности использования воды 

листьями растений отмечалось у сортов яровой пшеницы в фазе кущения, а 

минимальное во время цветения (Таблица 5). 

 

Таблица 5 – Эффективность использования воды (мкмоль СО2/ммоль Н2О) 

листьев яровой пшеницы по фазам роста, 2017–2019 гг. 

Сорт 

Фазы роста и развития 

Среднее за 

вегетацию 
куще-

ние 

выход 

в 

трубку 

коло-

шение 

цвете-

ние 

молочная 

спелость 

Злата  1,89 1,39 2,93 0,67 2,41 1,86 

Вольнодонская  3,21 1,51 1,53 0,74 2,73 1,94 

Донская элегия 3,13 1,38 1,41 0,80 1,35 1,61 

Донэла М 3,67 1,95 2,30 0,85 1,36 2,03 

Воронежская 20 3,10 1,71 1,15 0,80 1,73 1,70 

Арсея 2,09 - 2,26 0,93 1,85 1,78 

Триада  1,31 1,60 1,70 0,84 1,52 1,39 

Лиза 2,42 0,78 3,68 0,82 2,47 2,03 

Среднее  3,00 1,59 1,86 0,77 1,91 - 

НСР05 0,22 0,19 0,19 0,08 0,21 - 

 

На эффективность использования воды сортами культуры значимое 

влияние оказывала устьичная проводимость листьев, которая является важным 

регулятором углеродного и водного обмена у растений (Lawson T. et al., 2018, 

Matthews J.S. et al., 2018).  
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3.2.3 Генотипическая специфика проявления устьичной проводимости 

листьев у растений культуры 

 

По нашим данным, коэффициент корреляции между устьичной 

проводимостью и интенсивностью транспирации у различных сортов яровой 

пшеницы весьма высокий: в погодных условиях вегетации 2019 г. составлял в 

фазу налива +0,90 (Р≤0,05) (Рисунок 51). 

 

 

Рисунок 51 – Взаимосвязь устьичной проводимости молекул воды (УП)  

и интенсивности транспирации (ИТ) листьев у яровой пшеницы  

в фазе молочной спелости, 2019 г.  

 

Интенсивность же фотосинтеза была связана с устьичной проводимостью 

в меньшей степени: в 2019 г. коэффициент корреляции между устьичной 

проводимостью и интенсивностью фотосинтеза у различных сортов яровой 

пшеницы в фазу налива был равен +0,81 (Р≤0,05) (Рисунок 52). 

В условиях 2017 г. коэффициент корреляции между интенсивностью 

фотосинтеза и устьичной проводимостью был еще меньше (0,33), тогда как с 

активностью транспирации он достигал 0,95 (Р≤0,05) (Рисунок 53). 
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Рисунок 52 – Взаимосвязь интенсивности фотосинтеза (ИФ) листьев  

с устьичной проводимостью молекул воды (УП) у яровой пшеницы  

в фазе налива, 2019 г.  

 

 

Рисунок 53 – Взаимосвязь интенсивности фотосинтеза (ИФ) и транспирации 

(ИТ) листьев с устьичной проводимостью листьев пшеницы в фазе налива 

(молочная спелость), 2017 г.  

 

Во многом это связано с тем, что устьица постоянно реагируют в ответ на 

внешние (свет, температура, влага и т.д.) (Lin Y.S., et al., 2015) и внутренние 

сигналы, которые могут быть гормональными (например, содержание 

абцизовой кислоты) (Haworth M. et al., 2018), что необходимо для поддержания 

соответствующего баланса между поглощением CO2 и потерей воды (Matthews 



115 
 

J.S. et al., 2018). При этом краткосрочные динамические изменения в 

окружающей среде приводят к отсутствию синхронизации между устьичной 

проводимостью и интенсивностью фотосинтеза, поскольку реакции устьичного 

аппарата часто значительно медленнее реакций фотосинтеза (Matthews J.S., et 

al., 2018). Поэтому оценивать генотипы и отбирать из них перспективные для 

селекции целесообразнее по видимой интенсивности фотосинтеза с учетом 

фазы роста, времени суток и ярусной изменчивости. 

 

3.2.4 Реакция фотосинтеза генотипов культуры на изменение погодных 

условий вегетации растений 

 

В зависимости от погодных условий вегетации интенсивность 

фотосинтеза по сортам изменялась от 6,83 (2016 г.) до 13,79 мкмоль СО2/м
2
с 

(2019 г.). В годы исследования наиболее стабильной и высокой ИФ 

характеризовались сорта Донэла М и Арсея (Приложение В 2).  

При этом генотипические различия, присущие сортам в разные годы 

вегетации, как правило, сохраняются, но не всегда. Во многом это может быть 

связано с разной их устойчивостью к условиям произрастания (Nagai T. et al., 

2009), а возможно, с неодинаковым проявлением генов, отвечающих за 

фотосинтетическую активность (Adachi S et al., 2019). 

Однако влияние отдельных экзогенных факторов на фотосинтетическую 

активность генотипов может быть не менее значимым, чем наследственной 

программы. Специальные вегетационные опыты по изучению влияния 

влагообеспеченности растений на их фотосинтетическую деятельность 

позволили показать, что снижение влажности почвы с 70% до 30% от полной ее 

влагоемкости приводит у сортов яровой пшеницы к падению интенсивности 

фотосинтеза листьев более чем в 15 раз (Таблица 6). 

Следовательно, в селекции яровой пшеницы важно проводить 

целенаправленную работу по созданию сортов с устойчивой активностью 

фотосинтеза листьев в условиях ограниченного увлажнения, эффективно 

используя выявленные генетические источники этого свойства.  
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Таблица 6 – Интенсивность фотосинтеза (ИФ) и температура листа в 

зависимости от влажности почвы* у яровой пшеницы в фазе налива (молочная 

спелость), 2017 г. (вегетационный опыт)  

Сорт 
ИФ, μмоль CO2/м

2
с Температура листа, 

0
С 

контроль опыт контроль опыт 

Дарья 11,62 1,79 28,9 29,7 

Кинельская Нива 9,19 0,19 29,4 29,6 

Курьер 8,25 0,23 29,1 29,2 

Любава 11,04 0,40 29,6 29,5 

Среднее по сортам 10.03 0.65 29.3 29.5 

НСР05 0,78 0,16 - - 

Примечание: * контроль – 70% от ПВ, опыт – 30% от ПВ 

 

Наличие значительного генотипического варьирования всхожести семян 

на осмотических растворах сахарозы свидетельствует о возможности создания 

сортов яровой пшеницы с повышенной устойчивостью к ранневесенней засухе 

(Икусов Р.А. и др., 2020). 

Ежегодная полевая оценка генофонда культуры позволила нам выделить 

перспективный генетический материал по активности фотосинтеза и 

рекомендовать его для использования в селекции культуры (Приложение В 1). 

В данном случае наибольший интерес заслуживают сорта Хайкар, 

Йолдыз, Злата, выделившиеся в полевом и лабораторном испытании по 

комплексу полезно-хозяйственных признаков и свойств: урожайности, 

качеству зерна, устойчивости к засухе, активности фотосинтеза и низкой 

интенсивности транспирации листьев. С учетом этого данные образцы в 

настоящее время включены в гибридизацию по созданию сортов яровой 

пшеницы нового поколения.  

 

3.2.5 Реакция фотосинтеза генотипов культуры на изменение светового 

режима вегетации растений 

 

Исследованием установлено, что фотосинтетический аппарат 

современных сортов яровой пшеницы, формирующих повышенную 

урожайность зерна, как правило, более отзывчив на инсоляцию света. С 
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возрастанием интенсивности света с 700 до 1800 мкмоль/м
2
с у 

высокоурожайных сортов культуры интенсивность ассимиляции СО2  листьями 

растений увеличивалась в среднем на 41,6%, тогда как у среднеурожайных на 

50,7%, а у низкоурожайных всего на 32,1% (Рисунок 54). 

 

 
Рисунок 54 – Сортовая реакция интенсивности фотосинтеза листьев яровой 

пшеницы на изменение интенсивности освещения, 2017–2020 гг. 

 

При этом отмечается характерная особенность – низкоурожайные сорта 

эффективнее фотосинтезируют при низкой инсоляции, а значит, могут лучше 

использовать рассеянный свет, особенно в пасмурную погоду, но слабо 

реагируют на высокую освещенность, которая отмечается в условиях ЦЧР в 

дневное время в солнечные дни. А высокоурожайные сорта, напротив, с 

меньшей эффективностью реализуют излучение с низкой интенсивностью, но 

активно реагируют на высокую освещенность, что и позволяет 

фотосинтетическому аппарату данных сортов максимально эффективно 

использовать ФАР в регионе. 

При этом и в группах сортов отмечались существенные различия в 

реакции фотосинтеза на изменение светового режима. Так, у сорта Дарья с 

ростом инсоляции с 300 до 1800 мкмоль/м
2
с активность фотосинтеза листьев 

увеличивалась на 107,8%, а у сорта Ульяновская 101 на 146,4%, а затем 

отмечался небольшой ее спад (Рисунок 55).  
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Рисунок 55 – Интенсивность фотосинтеза (ИФ) листьев в зависимости  

от светового режима у яровой пшеницы  

в фазе молочно-восковой спелости, 2017 г. 

 

Высокой отзывчивостью на инсоляцию характеризовался и сорт 

Ульяновская 105, а низкой – Лиза, Воронежская 20, Арсея, у которых 

интенсивность фотосинтеза листьев при уровне освещенности в 1000 

мкмоль/м
2
с была ниже, чем у сорта Ульяновская 105 в среднем на 25,6% 

(Рисунок 56). 

 

 
Рисунок 56 – Интенсивность фотосинтеза (ИФ) в зависимости  

от интенсивности освещения (мкмоль/м
2
с) у яровой пшеницы  

в фазе молочно-восковой спелости, 2018–2020 гг. 

 

С учетом этого в 2017 г. в Белгородском ГАУ в рамках совместного 

научного договора с Орловским ГАУ были начаты работы по созданию 
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перспективного материла у яровой пшеницы на основе использования 

показателей фотосинтетической активности листьев. Гибридизацию проводил 

Городов В.Т. по разработанной специальной схеме с использованием выделенных 

нами ранее источников высокой активности и эффективности фотосинтеза: 

Любава, Дарья, Кинельская юбилейная, Кинельская Нива, Йолдыз, Ульяновская 

101, Злата, Черноземоуральская, Эстер (Городов В.Т. и др., 2020). 

Объектом оценки и отбора служили сортообразцы мягкой яровой пшеницы 

в коллекционном питомнике, гибриды F0, F1, F2, F3 в гибридном питомнике и 

линии из них в селекционных питомниках 1-го и 2-го года. Площадь делянки 0,15-

1,0 м². Размещение стандарта через 10 номеров. Селекционный материал 

выращивался на селекционном поле Белгородского ГАУ, агротехника 

возделывания была традиционная для Центрально-Черноземного региона. 

В 2019 г. у 22 сформированных селекционных линий 3-х гибридных 

комбинаций (Кинельская Нива × Любава, Кинельская юбилейная × Кинельская 

Нива, Кинельская Нива × Дарья) в полевых условиях была проведена контрольная 

оценка интенсивности фотосинтеза и транспирации. Оценка фотосинтетической 

активности растений проводилась с использованием современных приборов ЦКП 

Орловского ГАУ «Генетические ресурсы растений и их использование».  

Полученные экспериментальные данные подтвердили, что интенсивность 

фотосинтеза листьев растений зависит не только от биологических (видовых) и 

генотипических особенностей культуры, но и от конкретных условий 

выращивания. Для понимания пределов фотосинтетической активности 

конкретной культуры необходимы полевые исследования в тех условиях, где 

проводится отбор генотипов по показателям фотосинтеза. Только такой подход 

позволит выявить в исходном материале генотипы с высокой и стабильной 

интенсивностью фотосинтеза. По результатам полевой оценки селекционного 

материала, из гибридной комбинации Кинельская нива × Любава выделены 2 

линии (105/2 и 105/5), имеющие преимущество по фотосинтетической активности 

перед родительскими формами и превышающие по показателям средние значения 

по комбинации (Таблица 7). 
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Таблица 7 – Результаты оценки селекционных линий из гибридной комбинации 

Кинельская нива × Любава по активности фотосинтеза и транспирации листьев, 

2019 г. 

Линия 

Интенсивность Эффективность 

использования воды, 

мкмоль CO2/ ммоль H2O 
фотосинтеза, 

мкмоль CO2/м
2
с 

транспирации, 

ммоль H2O/м
2
с 

♀ Кинельская нива 15,97 5,82 2,74 

Линия 105/1 12,35 4,01 3,08 

Линия 105/2 16,13 3,95 4,08 

Линия 105/3 13,42 4,42 3,04 

Линия 105/4 10,64 4,49 2,37 

Линия 105/5 14,20 5,11 2,78 

Линия 105/6 15,63 10,53 1,48 

Линия 105/7 16,92 13,25 1,28 

Среднее 14,18 6,54 2,59 

♂ Любава 19,76 8,51 2,32 

НСР05 1,56 1,18 0,43 

 

Причем структура продуктивности выделенных линий положительно 

отличала их от других линий этой комбинации (Таблица 8).  

 

Таблица 8 – Структура продуктивности линий из комбинации Кинельская нива 

× Любава 

Линия 

(№ дел) 

Кустистость Высота 

растения 

см 

Длина 

колоса 

см 

Число в колосе, шт Масса зерна, г 

общая продукт колосков зерен 1-го 

колоса 

1 -го 

раст. 

1000 

зерен, 

♀ Кинельская нива 

144 1,3 1,2 106,0 8,7 17,2 39,4 1,46 1,58 37,0 

F3 Кинельская нива х Любава 

Л. 105/1 1,7 1,6 100 9,0 16,2 30,0 1,50 2,16 50,0 

Л. 105/2 2,1 1,6 90 9,0 17,2 39,4 1,74 2,50 44,2 

Л. 105/3 1,5 1,4 100 8,5 17,6 37,6 1,81 2,28 48,1 

Л. 105/4 1,4 1,2 100 8,5 14,3 31,8 1,35 1,46 42,4 

Л. 105/5 2,3 1,8 90 8,0 19,6 37,6 1,42 2,30 37,8 

Л. 105/6 1,3 1,0 100 9,7 11,8 35,5 1,77 1,77 49,8 

Л. 105/7 1,5 1,3 93 8,3 14,8 32,0 1,73 2,02 54,0 

Среднее 1,7 1,4  96,1 8,7 15,9 34,8 1,62 2,07 46,6 

♂ Любава 

146 1,4 1,1 100,0 9,8 16,4 39,4 1,51 1,66 38,3 

 

Из гибридной комбинации Кинельская юбилейная × Кинельская нива по 

активности фотосинтеза выделены линии: 106/4, 106/6, 106/7 и 106/8, которые 

представляют интерес для дальнейшей селекционной проработки (Таблица 9). 
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Таблица 9 – Результаты оценки селекционных линий из гибридной комбинации 

Кинельская юбилейная × Кинельская нива по активности фотосинтеза и 

транспирации листьев, 2019 г. 

Линия 

Интенсивность 

фотосинтеза, 

мкмоль CO2/м
2
с 

Интенсивность 

транспирации, 

ммоль H2O/м
2
с 

Эффективность 

использования воды, 

мкмоль CO2/ ммоль H2O 

♀ Кинельская юбилейн 16,25 6,66 2,44 

Линия 106/2 13,91 20,84 0,67 

Линия 106/3 14,11 8,77 1,61 

Линия 106/4 13,33 4,89 2,73 

Линия 106/5 11,45 3,46 3,31 

Линия 106/6 14,02 5,98 2,34 

Линия 106/7 16,33 7,01 2,33 

Линия 106/8 15,53 6,09 2,55 

Среднее 14,1 8,15 2,22 

♂ Кинельская нива 15,97 5,82 2,74 

НСР05 1,76 1,24 0,46 

 

Выделенные линии превосходили родительские формы и по элементам 

продуктивности (Таблица 10). 

 

Таблица 10 – Элементы продуктивности линий из гибридной комбинации 

Кинельская юбилейная × Кинельская нива в сравнении с родительскими 

формами 

Линия 

(№ дел.) 

Кустистость Высота 

растения, 

см 

Длина 

колоса, 

см 

Число в колосе, шт Масса зерна, г 

общая продукт. колосков зерен 
1-го 

колоса 

1 -го 

раст. 

1000 

зерен 

♀ Кинельская юбилейная 

145 1,5 1,3 100,0 8,0 14,4 35,0 1,41 1,65 40,3 

F3 Кинельская юбилейная х Кинельская нива 

Л.106/2 1,6 1,3 90 8,3 14,5 35,8 1,42 1,66 40,0 

Л.106/3 1,5 1,2 93 8,6 14,0 39,0 1,60 1,73 41,0 

Л. 106/4 1,6 1,3 93 9,0 16,5 41,3 1,69 1,98 40,9 

Л. 106/5 1,3 1,1 93 8,5 12,2 35,3 1,35 1,48 38,2 

Л.106/6 1,6 1,5 95 9,0 15,0 39,6 1,75 2,36 44,2 

Л. 106/7 1,4 1,2 90 8,5 14,6 38,1 1,75 1,89 45,9 

Л. 106/8 1,5 1,4 93 9,0 13,6 27,8 1,58 1,99 56,8 

Среднее 1,5 1,3 92,4 8,7 14,3 36,7 1,59 1,87 43,8 

♂ Кинельская нива 

144 1,3 1,2 106,0 8,7 17,2 39,4 1,46 1,58 37,0 

 

Результаты оценки линий из гибридной комбинации Кинельская нива × 

Дарья представлены в таблице 11. Для данной комбинации характерна 

повышенная интенсивность транспирации по сравнению с остальными 
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комбинациями. По высокой интенсивности фотосинтеза и его эффективности 

выделены линии 157/5 и 157/10. 

 

Таблица 11 – Результаты оценки селекционных линий из гибридной 

комбинации Кинельская нива × Дарья по активности фотосинтеза и 

транспирации листьев, 2019 г. 

Линия 

Интенсивность  Эффективность 

использования воды, 

мкмоль CO2/ ммоль H2O 
фотосинтеза,  

мкмоль CO2/м
2
с 

транспирации, 

ммоль H2O/м
2
с 

♀ Кинельская нива 15,97 5,82 2,74 

Линия 157/3 18,63 8,84 2,11 

Линия 157/4 16,26 7,74 2,1 

Линия 157/5 19,09 8,9 2,14 

Линия 157/6 14,15 6,2 2,28 

Линия 157/10 18,67 8,99 2,08 

Линия 157/13 14,74 7,18 2,05 

Линия 157/15 13,45 5,16 2,61 

Линия 157/16 16,84 7,98 2,11 

Среднее 16,48 7,62 2,18 

♂ Дарья 14,89 5,75 2,59 

НСР05 1,86 1,16 0,43 

 

Выделенные линии превосходили родительские формы и по элементам 

продуктивности растений (Таблица 12). 

 

Таблица 12 – Элементы продуктивности растений в гибридной комбинации 

Кинельская нива х Дарья 
Линия 

(№ дел) 

Кустистость Высота 

растения, 

см 

Длина 

колоса, 

см 

Число в колосе, 

шт 

Масса зерна, г 

общая продукт колосков зерен 1 -го 

колоса 

1-го 

растен. 

1000 

зерен, 

♀ Кинельская нива 

144 1,3 1,2 106,0 8,7 17,2 39,4 1,46 1,58 37,0 

F3 Кинельская нива х Дарья 

Л. 157/3 1,5 1,4 90 8,3 12,1 34,5 1,49 1,88 43,2 

Л. 157/4 1,8 1,7 80 7,0 11,8 28,1 1,10 1,68 39,1 

Л. 157/5 1,6 1,4 95 9,3 13,0 39,3 1,54 1,94 39,2 

Л.157/6 1,6 1,4 87 7,5 13,6 33,4 1,26 1,59 37,7 

Л.157/10 1,6 1,5 80 8,3 12,2 41,0 1,56 2,11 38,0 

Л.157/13 1,5 1,3 70 7,8 12,1 34,2 1,19 1,39 34,8 

Л.157/15 1,6 1,4 75 7,7 12,0 31,0 1,19 1,50 38,4 

Л.157/16 1,8 1,7 74 6,5 11,2 25,8 1,02 1,56 39,5 

Среднее 1,6 1,5 81,4 7,8 12,2 33,4 1,26 1,71 38,7 

♂ Дарья 

141 1,2 1,1 72,0 8,0 17,2 33,9 1,07 1,18 31,6 
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Таким образом, проведенная селекционная работа показала, что у всех 

изученных гибридных комбинаций можно выделить линии, которые по 

активности и эффективности фотосинтеза превышают или не уступают 

родителям. В гибридной комбинации Кинельская Нива× Любава такими 

линиями являются 105/2 и 105/5; в гибридной комбинации Кинельская 

юбилейная × Кинельская Нива – линии 106/4, 106/6, 106/7 и 106/8; в гибридной 

комбинации Кинельская Нива × Дарья – линии 157/5 и 157/10. Несомненно, 

данные линии представляют большой интерес для дальнейшей селекции 

культуры по созданию сортов нового поколения – с повышенной активностью 

и эффективностью фотосинтеза. 

В настоящее время работа с выделенными гибридами более ранних 

поколений продолжается по общепринятой методике в типовой схеме 

селекционного процесса. Она направлена на создание перспективных образцов, 

константных по морфологическим и хозяйственно ценным признакам. 
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4 ВИДОВЫЕ И СОРТОВЫЕ ОСОБЕННОСТИ ФОТОСИНТЕЗА 

ЛИСТЬЕВ У ОЗИМОЙ ПШЕНИЦЫ 

 

4.1 Видовые особенности фотосинтетической активности листьев растений 

и влияние на нее эндо- и экзогенных факторов 

 

Исследование показало, что видовые особенности проявления 

фотосинтетической активности растений у зерновых культур весьма схожи, 

различия отмечаются в основном по абсолютному значению показателей. 

 

4.1.1 Активность реакций световой и темновой фазы фотосинтеза листьев 

 

У растений озимой пшеницы, как и у яровой, наибольшей активностью 

фотосинтеза отличаются листья верхних ярусов. В частности, величина 

квантового выхода флуоресценции хлорофилла флаговых листьев была выше, чем 

предфлаговых и нижерасположенных в среднем на 40% и 63%, а по активности 

электронно-транспортной цепи их превосходство составляло 39,5% и 65,5% 

соответственно (Рисунок 57).  

 

 
Рисунок 57 – Квантовый выход флуоресценции хлорофилла (КВФХ, отн. ед.)  

и активность электронно-транспортной цепи (ЭТЦ, отн. ед.) листьев разных 

ярусов растений озимой пшеницы, 2017–2020 гг. 
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При этом озимая пшеница уступала яровой по квантовому выходу 

флуоресценции хлорофилла листьев разных ярусов в среднем на 29,4%, а по 

активности электронно-транспортной цепи – на 28,4%. Возможно, это связано с 

менее интенсивным темпом роста вследствие большего периода вегетации по 

сравнению с яровой культурой. Ярусная изменчивость световых реакций 

фотосинтеза листьев была тесно сопряжена с реакциями темновой фазы. В 

среднем за годы исследования интенсивность фотосинтеза флаговых листьев у 

растений озимой пшеницы была на 35,6% и 61,9% выше, чем у предфлаговых и 

нижерасположенных (Рисунок 58). 

 

 

Рисунок 58 – Интенсивность фотосинтеза (ИФ) листьев разных ярусов  

у растений озимой пшеницы, 2017–2020 гг. 

 

В онтогенезе наиболее высокая активность реакций световой фазы 

фотосинтеза отмечается у растений озимой пшеницы в фазу кущения, а затем 

наблюдается постепенный ее спад. Квантовый выход в фазе кущения был 

выше, чем в фазе выхода в трубку в среднем на 16,0%, в фазе колошения – на 

8,0%, в фазе цветения – на 16,0%, в фазе молочной спелости – на 16,0%, а в 

фазе молочно-восковой спелости – на 32,0%. Аналогичным образом 

проявлялась динамика и активности ЭТЦ (Рисунок 59). 
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Рисунок 59 – Квантовый выход флуоресценции хлорофилла (КВФХ, отн. ед.)  

и активность электронно-транспортной цепи (ЭТЦ, отн. ед.) листьев в 

онтогенезе растений озимой пшеницы, 2017–2019 гг.  

Обозначения: фазы: I – кущение, II – трубкование, III – колошение,  

IV – цветение, V – молочная спелость, VI – молочно-восковая спелость 

 

Такая динамика может быть обусловлено тем, что в фазу кущения приход 

ФАР в регионе невысокий, поэтому для интенсивного роста и закладки 

генеративных органов растениям пшеницы в это время требуется повышенная 

активность и эффективность улавливания и усвоения энергии квантов света. В 

последующем с резким увеличением ФАР, которая достигает максимальных 

значений в период колошения и массового налива зерновок (2-3 декады июня и 

1-2 декады июля), необходимость в этом, видимо, отпадает. У озимой пшеницы 

активность световых реакций фотосинтеза в онтогенезе растений более 

стабильна, чем у яровой пшеницы. 

Активность же реакций темновой фазы фотосинтеза растений в 

онтогенезе изменятся иначе. Интенсивность фотосинтеза с фазы кущения 

заметно растет вплоть до выхода в трубку – колошение, а затем (с фазы 

цветения) начинает выражено снижаться вопреки возрастанию спроса на 

ассимиляты. У озимой пшеницы интенсивность ассимиляции молекул СО2 
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листьями растений наиболее высокая в период «колошение – цветение», когда 

формируется колос и завязываются зерновки (Рисунок 60). 

 

 

Рисунок 60 – Интенсивность фотосинтеза (ИФ) листьев в онтогенезе растений 

озимой пшеницы, в среднем за 2017–2020 гг.  

Обозначения: фазы: I – кущение, II –трубкование, III – цветение,  

IV – налив (молочная спелость), V – молочно-восковая спелость 

 

В фазу образования зерновок интенсивность фотосинтеза флагового 

листа у озимой пшеницы в среднем на 18,6% выше, чем у яровой пшеницы. 

Выраженное снижение интенсивности фотосинтеза листьев после фазы 

цветения у растений пшеницы может быть связано с быстрым их 

физиологическим старением, а также со снижением активности и количества 

фермента РБФК в листьях, которое характерно для зерновых культур (Carmo-

Silva E. et al., 2017).  

В течение дня изменения квантового выхода флуоресценции хлорофилла 

и электронно-транспортной цепи у растений озимой пшеницы существенно 

разнились. Электронно-транспортная цепь оставалась активной фактически на 

протяжении всего учетного времени светового дня. В то же время квантовый 

выход флуоресценции хлорофилла был высоким только в утренние (7:00) и 

вечерние (19:00) часы, а в остальное время дня низким, особенно в период с 

11:00 до 15:00 часов (Рисунок 61). 
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Рисунок 61 – Дневная динамика квантового выхода флуоресценции хлорофилла 

(КВФХ, отн. ед.) и активность электронно-транспортной цепи (ЭТЦ, отн. ед.) 

листьев у растений озимой пшеницы, 2018–2020 гг. 

 

Интенсивность же фотосинтеза листьев наиболее активно проявляется у 

озимой пшеницы с 9:00 до 15:00, а затем резко снижается. В 19:00 значение ИФ 

флаговых листьев у растений было меньше чем в 13:00 в среднем на 43,3%. При 

этом спад ее в 11:00 не так существенен, как в 9:00 и 13:00 часов, и составлял 

всего 9,6% (Рисунок 62). 

 

 

Рисунок 62 – Динамика дневного хода интенсивности фотосинтеза (ИФ) 

листьев у растений озимой пшеницы в фазу плодообразования, 2018–2020 гг. 

 

По сравнению с яровой пшеницей, падение активности фотосинтеза 

осуществляется более медленными темпами. В результате озимая пшеница в 

период с 9:00 по 13:00 часов по ИФ листьев уступает яровой пшенице в среднем 

на 10,4%, а с 15:00 до 19:00 ее превосходит в среднем на 11,7%.  
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Таким образом, у озимой пшеницы, как и у растений яровой пшеницы, 

основным листом, на который ложится нагрузка по обеспечению 

фотоассимилятами формирующего зерна, является флаговый лист, а 

наибольшая активность фотосинтетических реакций световой и темновой фаз 

фотосинтеза протекает в утренние часы.  

 

4.1.2 Транспирационная активность и ее влияние на фотосинтез листьев 

 

Известно, что фотосинтез является главным фактором продукционного 

процесса растений, а транспирация листьев обеспечивает не только активное 

передвижение из почвы минеральных веществ и воды в надземные органы 

растения, но и защищает их от перегрева и обезвоживания в сухую и жаркую 

погоду (Fischer R.A. et al., 1998; Davies W.J. et al., 2002). Поэтому от 

эффективности взаимодействия данных физиологических процессов, которое 

во многом определяется устьичной проводимостью листьев, существенно 

зависит интенсивность роста растений и формирование ими конечного 

урожая (Li F. et al., 2002). 

В годы исследования (2017-2019 гг.) коэффициент корреляции в среднем 

за вегетацию между интенсивностью фотосинтеза и интенсивностью 

транспирации у растений озимой пшеницы был значимым и варьировал в 

диапазоне от 0,45 до 0,55. Наиболее сильная связь (r = 0,55) этих двух 

процессов отмечалась в 2017 г., а слабая (r = 0,45 … 0,47) – в 2018 и 2019 гг. В 

целом, это оказывало существенное влияние на рост и развитие растений и, как 

следствие, формирование урожая зерна. Поэтому представляется весьма 

актуальным для селекции проводить изучение у растений показателей 

активности фотосинтеза во взаимосвязи с транспирацией.  

Интенсивность транспирации изменялась по годам от 2,99 до 9,32 ммоль 

Н2О/м
2
с. Наиболее высокой она была в 2017 г., а самой низкой в 2020 г., когда 

осадков за вегетационный период выпало на 17% больше среднемноголетнего 

значения. Связь с интенсивностью фотосинтеза тесно проявлялась 

преимущественно в годы с умеренным увлажнением (Рисунок 63). 
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Рисунок 63 – Интенсивность фотосинтеза (ИФ) и транспирации (ИТ)  

у растений озимой пшеницы в фазе молочно-восковой спелости  

 

Высокая сопряженность данных процессов отмечалась у растений озимой 

пшеницы и в онтогенезе, что является положительным фактором для 

продуктивности и ее стабильности (Рисунок 64).  

 

 
Рисунок 64 – Интенсивность фотосинтеза (ИФ) и транспирации (ИТ)  

у растений озимой пшеницы по фазам роста, 2017–2019 гг.  

Обозначения: фазы: I – кущение, II –трубкование, III – цветение,  

IV – налив, V – молочно-восковая спелость 

 

Одной из основных задач современного производства является получение 

не только высокого и качественного, но и стабильного урожая зерна в разных 

условиях выращивания. Важное значение в данном случае имеет эффективное 

использование растениями воды в процессе роста и развития (Chandler J.W. et 

al., 2003; Zhang S.Q. et al., 2002). В этом плане большой интерес представляет 



131 
 

оценка эффективности использования воды растениями (Рахманкулова З.Ф. и 

др., 2018; Li Y., et al., 2017). 

Результаты проведенной нами такой работы показали, что эффективность 

использования воды листьями на осуществление фотосинтеза в среднем за 

вегетационный период у озимой пшеницы на 6,5% выше, чем у яровой 

пшеницы. Причем у озимой пшеницы значение данного показателя варьирует в 

меньшей степени (от 1,43 до 2,74 мкмоль СО2/ммоль Н2О) с максимальным 

проявлением в период «цветение – молочно-восковая спелость» (Рисунок 65). 

 
Рисунок 65 – Эффективность использования воды (ЭИВ, мкмоль СО2/ммоль 

Н2О) листьями растений озимой пшеницы по фазам роста, 2017–2019 гг. 

Обозначения: фазы: I – кущение, II –трубкование, III – цветение,  

IV – налив, V – молочно-восковая спелость 

 

Между эффективностью использования воды и интенсивностью 

фотосинтеза корреляционная связь была выражена слабо (0,15), а с 

интенсивностью транспирации значима и отрицательная (r = –0,66). Это 

указывает на то, что эффективность использования воды растениями в первую 

очередь зависит от интенсивности транспирации растений, поэтому виды 

растений и генотипы сельскохозяйственных культур с умеренной ее 

активностью представляют наибольший интерес для производства в целом и 

для селекции в частности.  
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4.1.3 Устьичная проводимость и ее влияние на интенсивность фотосинтеза 

и транспирацию листьев растений 

 

Известно, что в адаптации растений к воздействию факторов среды 

важную роль играет устьичный аппарат, осуществляющий контроль 

поступления в межклеточное пространство листьев молекул углекислоты и 

воды (Fischer R.A. et al., 1998; Atkinson C.J. et al., 2000; Li F. et al., 2002).  

В наших опытах связь устьичной проводимости с интенсивностью 

фотосинтеза и транспирацией листьев была тоже положительной: коэффициент 

корреляции по годам вегетации составлял в фазу молочной спелости зерна 0,20 

и 0,48 соответственно (Рисунок 66). 

 

 

Рисунок 66 – Интенсивность фотосинтеза (ИФ), транспирации (ИТ)  

и устьичной проводимости (УП) листьев у растений озимой пшеницы  

 

Заметное влияние устьичной проводимости на фотосинтез и транспирацию 

отмечалось и в течение дня. В годы исследований наиболее высокое ее значение 

фиксировалось в утренние часы (с 8:00 до 11:00), с максимумом (12,48 мкмоль 

CO2/м
2
с) в 9:00 по московскому времени, а затем она постепенно снижалась. 

Аналогичным образом изменялись интенсивность фотосинтеза и транспирации, что 

во многом было обусловлено изменениями температуры воздуха и инсоляции. В 

утренние часы (9:00) интенсивность освещения составляла 1000-1100 мкмоль/м
2
с, а 

температура воздуха 18-21 
о
С, тогда как в обеденное время значения этих 

показателей достигали 1800 мкмоль /м
2
с и 23 

о
С соответственно (Рисунок 67).  
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Рисунок 67 – Дневная динамика температуры воздуха, интенсивности 

фотосинтеза (ИФ), транспирации (ИТ) и устьичной проводимости (УП) листьев 

у растений озимой пшеницы, в среднем 2017–2018, 2020 гг. 

 

Высокая связь устьичной проводимости с фотосинтезом и транспирацией 

отмечалось и по ярусам листьев. В годы исследования (2017-2020 гг.) 

коэффициент корреляции устьичной проводимости с интенсивностью 

фотосинтеза у разных по расположению листьев составлял 0,97 …0,98, а с 

интенсивностью транспирации варьировал от 0,83 до 0,99. Коэффициент 

корреляции между ИФ и ИТ листьев в зависимости от их ярусного 

расположения был равен в 2017 г. 0,92, в 2018 г. 0,93, а в 2020 г. 0,98. 

У растений культуры интенсивность газообмена флаговых листьев была на 

60%, а транспирации на 11% выше, чем у предфлаговых. Но хуже всего 

функционировали нижние листья, что во многом было обусловлено их 

устьичной проводимостью: у флаговых листьев проводимость молекул воды 

устьицами составляла 0,74 моль Н2O/м
2
с, у предфлаговых – 0,46 моль Н2O/м

2
с, 

а у нижних – 0,36 моль Н2O/м
2
с (Рисунок 68). 
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Рисунок 68 – Интенсивность фотосинтеза (ИФ), транспирации (ИТ)  

и устьичной проводимости (УП) в зависимости от ярусного расположения 

листьев у растений озимой пшеницы, в среднем 2017–2018, 2020 гг. 

 

4.1.4. Влияние погодных условий на фотосинтез листьев растений 

 

Растениям озимой пшеницы так же, как и яровой, характерна высокая 

зависимость реакций световой и темновой фаз фотосинтеза от светового, 

температурного и водного режимов. Очевидно, это является причиной того, что 

фотосинтетическая активность листьев растений культуры существенно 

варьирует по годам вегетации. В полевых условиях наибольшая активность 

первичных реакций фотосинтеза листьев у озимой пшеницы отмечалась в 

оптимальный по увлажнению 2019 г., а наименьшая – в относительно 

засушливых условиях вегетации 2018 г. (Рисунок 69). 

Однако у растений озимой пшеницы уменьшение, особенно квантового 

выхода флуоресценции хлорофилла, было менее выраженным по сравнению с 

яровой пшеницей. В 2018 г. снижение КФВХ у озимой пшеницы составляло 

19,7%, в то время как у яровой пшеницы 34,6%, по сравнению с 2019 г. 
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Рисунок 69 –Активность электронно-транспортной цепи (ЭТЦ, отн. ед.)  

и квантовый выход флуоресценции хлорофилла (КВФХ, отн. ед.) листьев  

у растений озимой пшеницы в разные по увлажнению годы вегетации  

в период плодообразования 

 

Полученные экспериментальные данные по активности реакций темновой 

фазы фотосинтеза несколько отличались. Наибольшая интенсивность 

фотосинтеза зафиксирована у растений озимой пшеницы в 2017 и 2018 гг., 

тогда как в 2019 г. ее значение было меньше в среднем на 25,0%, а в 2020 г. на 

8,6% (Рисунок 70).  

 

 
Рисунок 70 –Интенсивность фотосинтеза (ИФ) листьев озимой пшеницы  

в фазе молочной спелости 

 

В известной степени это связано с неравномерным распределением 

осадков по вегетационному периоду, которое было ярко выражено в 2019 г. (см. 

гл. 2). Однако фотосинтетическая система растений озимой пшеницы 



136 
 

характеризовалась менее чувствительной реакцией на изменение погодных 

условий вегетации, чем яровой пшеницы, очевидно, за счет лучших 

возможностей больше использовать зимние запасы влаги в наиболее активные 

периоды роста культуры (кущение – колошение).  

При этом замечено, что в период от кущения до выхода в трубку на 

интенсивность фотосинтеза листьев растений озимой пшеницы положительное 

влияние оказывает температура воздуха, значение которой в дальнейшем 

нивелируется (Рисунок 71). 

 

 

Рисунок 71 – Интенсивность фотосинтеза (ИФ) в зависимости от температуры 

воздуха в онтогенезе растений озимой пшеницы, 2017 г. 

 

Влияние температуры на активность фотосинтеза слабо проявлялось и на 

уровне разных ярусов растений культуры: отмечается лишь несущественная 

тенденция увеличения температуры от нижних к верхним ярусам листьев, что 

не было значимо сопряжено с интенсивностью фотосинтеза (Рисунок 72).  

Более заметное влияние температурного режима на фотосинтез отмечено 

в течение дня, который наиболее благоприятно складывался в утреннее (с 8:00 

до 10:00 часов) время (Рисунок 73). 
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Рисунок 72 – Интенсивность фотосинтеза (ИФ) и температура воздуха  

в зависимости от яруса листьев у растений озимой пшеницы в фазе цветения, 

2017 г. 

 

 

Рисунок 73 – Дневной ход интенсивности фотосинтеза (ИФ) и температуры 

воздуха у растений озимой пшеницы в фазе колошения,  

2017–2018, 2020 гг.  

 

На показатели активности фотосинтеза растений озимой пшеницы 

заметно влияла не только температура воздуха, но и интенсивности света. 
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4.1.5 Влияние интенсивности света на фотосинтез листьев растений 

 

В модельных опытах с применением различных световых режимов 

установлено, что у озимой пшеницы наибольшая фотосинтетическая активность 

листьев достигается лишь при освещенности 300 мкмоль / м
2
с, а затем начинает 

резко убывать. В частности, при увеличении интенсивности света с 300 до 1000 

мкмоль /м
2
с квантовый выход флуоресценции хлорофилла снижается в 2,6 раза, 

при 1500 мкмоль /м
2
с – в 4,3 раза, а при 2000 мкмоль / м

2
с – в 5,8 раза. Однако 

характер изменения активности электронно-транспортной цепи от инсоляции 

заметно отличается. При увеличении интенсивности освещения с 300 до 1000 

мкмоль /м
2
с данный показатель не снижается, а существенно увеличивается – в 

среднем на 23%, и лишь затем отмечается его уменьшение: при 1500 мкмоль /м
2
с 

на 9%, а при 2000 мкмоль / м
2
с – на 14%. (Рисунок 74).  

 

 
 

Рисунок 74 – Квантовый выход флуоресценции хлорофилла (КВФХ, отн. ед.)  

и активность электронно-транспортной цепи (ЭТЦ, отн. ед.) у листьев озимой 

пшеницы в зависимости от интенсивности освещения  

в фазе молочно-восковой спелости, 2018–2020 гг. 

 

То есть у растений озимой пшеницы квантовый выход флуоресценции 

хлорофилла менее зависим от интенсивности света, чем активность ЭТЦ. 

Выявлено, что активность электронно-транспортной цепи у листьев 

озимой пшеницы тесна сопряжена с ассимиляцией СО2, значение которой 
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увеличивалось почти в 2,0 раза при усилении инсоляции с 300 до 1000 мкмоль 

квантов / м
2
с, а затем (при 1500 мкмоль квантов / м

2
с и выше) лишь отмечалось 

ее стабилизация с небольшим снижением, аналогичным ЭТЦ (Рисунок 75). 

 

 

Рисунок 75 – Интенсивность фотосинтеза (ИФ) в зависимости  

от интенсивности освещения (ИО) у растений озимой пшеницы  

в фазе молочно-восковой спелости, 2017–2020 гг. 

 

Основное отличие между культурами заключается в данном случае в том, 

что у яровой пшеницы полное световое насыщение фотосинтеза, очевидно, 

достигается при 1700 мкмоль/м
2
с, тогда как у озимой пшеницы при 1000 

мкмоль/м
2
с. Коэффициент корреляции между интенсивностью фотосинтеза и 

интенсивностью освещения составлял у яровой пшеницы 0,87, а у озимой – 

0,84. Эти данные в совокупности с результатами исследований по световым 

реакциям указывают на то, что яровая пшеница является более светолюбивой 

культурой, чем озимая пшеница, что важно учитывать в их селекции и 

территориальном размещении.  

Высокая активность фотосинтеза верхних листьев растений также во 

многом объясняется лучшей их освещенностью. Коэффициент корреляции 

между ИФ листьев разных ярусов и интенсивностью их естественного 

освещения составлял 0,94 (Рисунок 76). 
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Рисунок 76 – Интенсивность фотосинтеза (ИФ) и естественного освещения 

(ИО) в зависимости от яруса листьев у растений озимой пшеницы в фазе 

молочно-восковой спелости, 2017–2020 гг. 

 

При этом в онтогенезе активность ассимиляции СО2 листьями растений 

озимой пшеницы в значительной степени зависела от ФАР (Рисунок 77). 

 

 
Рисунок 77 – Динамика изменений интенсивности фотосинтеза  

(ИФ, μмоль CO2/м
2
с) и прихода ФАР (Мамонтова Р.А., 1986)  

в онтогенезе растений озимой пшеницы, 2017 г. 

 

С фазы кущения (2-3 декады мая) у растений культуры отмечается 

вначале резкое (до фазы выхода в трубку), а затем плавное повышение 

интенсивности фотосинтеза, а с началом массового налива зерна снова ее 

резкое понижение. Такая динамика, очевидно, объясняется не только 

характером изменения ФАР в регионе, но и активным ростом и развитием 
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растений в первые фазы вегетации, что требует высоких энергетических затрат 

(Куперман Ф.М., 1977; Мокроносов А.Т., 1982; Richards R.A., 2000; Pepler S. et 

al., 2005), а снижение фотосинтетической активности после цветения во многом 

может быть вызвано снижением активности фермента РБФК и уменьшением 

его количества (Мокроносов А.Т., 1982; Carmo-Silva E. et al., 2017).  

Погодные условия вегетации определенное влияние оказывали и на 

дневной ход фотосинтеза листьев озимой пшеницы, который наиболее активно 

протекал в утреннее (с 8:00 до 10:00 часов) и послеобеденное время – с 14:00 до 

15:30 часов, что тесно сопряжено было не только с температурой, но и 

освещенностью. В течение дня коэффициент корреляции между 

интенсивностью фотосинтеза и интенсивностью естественного освещения 

составлял 0,65 (Рисунок 78).  

 
Рисунок 78 – Дневной ход интенсивности фотосинтеза (ИФ) листьев озимой 

пшеницы в фазе колошения в зависимости от естественного освещения (ИО)  

и температуры воздуха, 2017–2020 гг. 

 

При этом с увеличением инсоляции взаимосвязь интенсивности 

фотосинтеза и транспирации только усиливается: с повышением интенсивности 

света с 300 до 1700 мкмоль/м
2
с коэффициент корреляции между показателями 

возрастал с 0,38 до 0,48 при Р 0,05 (Таблица 13). 
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Таблица 13 – Коэффициент корреляции (Р 0,05) между интенсивностью 

фотосинтеза (ИФ) и интенсивностью транспирации (ИТ) листа у растений 

озимой пшеницы при разной интенсивности освещения в фазе молочной 

спелости, 2017 г. 

 

Показатели 
Интенсивность освещения, мкмоль/м

2
с 

300 700 1000 1500 1700 2000 

ИФ и ИТ 0,38 0,33 0,43 0,34 0,48 0,44 

 

Таким образом, видовым особенностям фотосинтетической деятельности 

растениий пшеницы в целом присущи те свойства, которыми характеризуется 

большинство злаковых культур: активность реакций и световой, и темновой фаз 

фотосинтеза наиболее активно проявляется в период генеративного развития 

растений, когда спрос на фотоассимиляты существенно возрастает, а приход ФАР 

в регионе достигает максимального значения. Основная фотосинтетическая 

нагрузка ложится на верхние (флаговые) листья, у которых интенсивность 

фотосинтеза, КВФХ и ЭТЦ соответственно в 2,6…2,8; 1,6…2,8 и 1,6…2,9 раза 

выше по сравнению с нижними листьями. При этом отмечается высокая 

зависимость и от условий вегетации. Коэффициент корреляции между 

дневным значением ИФ и температурой воздуха в 2018 г. составлял –0,31, а в 

2020 г. –0,56; с интенсивностью естественного освещения он был равен 0,90, а 

влажностью почвы – r= 0,87. 

Различия между яровой и озимой пшеницей заключаются лишь в 

абсолютных значениях проявления этих показателей. К примеру, яровая пшеница 

по квантовому выходу флуоресценции хлорофилла листьев разных ярусов 

превосходит озимую пшеницу в среднем на 29,4%, а по активности электронно-

транспортной цепи – на 28,4%.  

Яровая пшеница также является более светолюбивой культурой: полное 

световое насыщение фотосинтеза листьев достигается у нее при 1700-1800 мкмоль 

(квантов)/ м
2
с, тогда как у озимой пшеницы при 1000 мкмоль квантов / м

2
с.  

У растений яровой пшеницы в неблагоприятных условиях вегетации 

снижение активности реакций фотосинтеза, особенно квантового выхода 

флуоресценции хлорофилла, более выражено, чем у озимой пшеницы. В 2018 
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засушливом году значение КФВХ у яровой пшеницы было меньше, чем в 2019 г. 

в среднем на 34,6%, в то же время у озимой пшеницы на 19,7%. 

Отличает данные культуры и то, что в течение дня интенсивность 

фотосинтеза листьев наиболее активно проявляется у яровой пшеницы с 9:00 до 

13:00, а затем она резко снижается, тогда как у озимой пшеницы она остается 

относительно высокой до 15:00 часов и лишь потом начинает медленно 

убывать. В результате яровая пшеница в период с 9:00 по 13:00 часов по ИФ 

листьев превосходит озимую пшеницу в среднем на 10,4%, а с 15:00 и до 19:00 

часов ей уступает в среднем на 11,7%. То есть фотосинтетическая система 

растений яровой пшеницы более чувствительна к изменению погодных условий 

вегетации, чем озимой пшеницы. Преимущество последней во многом связано 

с особенностями ее развития, которое начинается осенью, достигая обычно 

фазы кущения перед уходом в зимовку, а ранней весной раньше трогается в 

рост, проявляя высокую активность, используя зимне-весенние запасы влаги, 

что позволяет лучше переносить весенние и раннелетние засухи. Поэтому в 

селекции и яровой пшеницы, и озимой пшеницы необходимо учитывать все 

выше отмеченные их видовые особенности, чтобы создавать новые сорта, 

формирующие высокий, качественный и стабильный урожай зерна за счет 

более эффективного использования биологического потенциала культуры и 

биоклиматических ресурсов зоны ее производства. 

 

4.2 Сортовая специфика фотосинтетической активности  

листьев у озимой пшеницы 

 

Известно, что фотосинтетическая активность листьев у 

сельскохозяйственных культур существенно зависит как от условий вегетации 

растений: режима освещения, температуры, увлажнения и минерального 

питания растений (Makino A., 2011; Kaznina N.M. et al., 2017), так и от их 

наследственных особенностей (Ростунов А.А., 2014; Sadras V.O. et al., 2011).  
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4.2.1 Генотипические особенности проявления активности световых и 

темновых реакций фотосинтеза листьев у растений культуры 

 

У изученных сортов пшеницы озимой наибольшая величина 

интенсивности фотосинтеза (15,93 мкмоль/м
2
с) зафиксирована в 2017 г., когда в 

период формирования и налива зерновок отмечались умеренная температура 

воздуха (не выше 25 °С) и количество атмосферных осадков (125 мм) в виде 

периодически идущих кратковременных дождей. При ухудшении метеоусловий 

в данный период развития растений значение интенсивности фотосинтеза резко 

снижалось: в 2015 г. она была на 33,6%, а в 2016 г. на 52,7% меньше по 

сравнению с 2017 г.  

В 2015 г. период «формирование колоса – налив зерновок» (конец мая – 

середина июля) у растений культуры характеризовался выраженной 

засушливостью: количество осадков выпало в 2 раза меньше 

среднемноголетней нормы, а температура была ее выше на 2,5 
о
С (Рисунок 79).  

 

 
Рисунок 79 – Интенсивность фотосинтеза (ИФ) листьев озимой пшеницы 

в фазе налива зерна 

 

В 2016 г. погодные условия в период генеративного развития были еще 

жёстче. Во время формирования зерновок и их начального налива стояла сухая 

и жаркая погода: осадки отсутствовали, а температура превышала 
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среднемноголетнее значение на 5 
о
С, что и оказало соответствующее влияние 

на фотосинтетическую активность листьев (Рисунок 79). 

 

 
Рисунок 80 – Интенсивность фотосинтеза листьев (ИФ) у сортов озимой 

пшеницы в зависимости от интенсивности освещения, 2017–2019 гг. 

 

Значительные колебания активности фотосинтеза по годам вегетации у 

сортов озимой пшеницы могли быть обусловлены и разной их реакцией на 

изменение инсоляции. Специальные опыты по изучению влияния светового 

режима на интенсивность фотосинтеза позволили установить, что при 

уменьшении интенсивности света с 1000 до 300 мкмоль/м
2
с интенсивность 

фотосинтеза в среднем по изученным сортам уменьшалась в 2 раза, а при 

увеличении до 2000 мкмоль/м
2
с – возрастала на 13%. При этом сорта по-

разному реагируют как на уменьшение, так и на увеличение интенсивности 

освещения (Рисунок 80, Приложение Г 3).  

Так, например, у сорта Леонида при увеличении освещения с 1000 до 2000 

мкмоль/м
2
с интенсивность фотосинтеза листьев снижалась практически до 

уровня освещенности в 700 мкмоль/м
2
с. Наиболее отзывчивым на увеличение 

освещения был сорт Немчиновская 17, а также Ариадна и Губернатор Дона, 

которые можно рассматривать как перспективный исходный материал для 

селекции культуры (Рисунок 80, Приложение Г 3). 
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По отношению к свету виды культурных растений делятся на 

светолюбивые, которые активно растут и фотосинтезируют при высокой 

интенсивности освещения, и теневыносливые – способные полноценно 

развиваться в условиях низкого освещения (Зеленский М.И., Агаев М.Г., 2007). 

Поэтому целенаправленная селекция в этом направлении позволит более 

эффективно использовать биологический потенциал культуры и 

биоклиматические ресурсы зоны ее производства. 

 

4.2.2 Генотипическая специфика проявления транспирационной 

активности у растений культуры 

 

Проведенная оценка сортов озимой пшеницы в фазу молочно-восковой 

спелости по показателям фотосинтетической активности растений не позволила 

выявить высокую взаимосвязь интенсивности фотосинтеза с транспирацией 

листьев. К примеру, в 2019 г. коэффициент корреляции между двумя этими 

процессами составил всего +0,16 (Р≤0,05) (Рисунок 81). 

 

 
Рисунок 81 – Взаимосвязь интенсивности фотосинтеза (ИФ) и интенсивности 

транспирации (ИТ) листьев у сортов озимой пшеницы  

в фазе молочно-восковой спелости, 2019 г. 

 

В годы исследования связь между интенсивностью фотосинтеза и 

транспирацией у сортов озимой пшеницы по фазам роста изменялась от 

отрицательной до положительной. Но только в фазу молочо-восковой спелости 



147 
 

она была достоверно положительной: в отмеченную фазу значение 

коэффициента корреляции варьировало у сортов от 0,51 до 0,67 (Таблица 14). 

 

Таблица 14 – Коэффициент корреляции между интенсивностью фотосинтеза и 

транспирации листа у озимой пшеницы в зависимости от фазы роста и года 

исследования (при Р 0,05) 

Год Кущение  

Трубкование 

(выход в 

трубку) 

Колошение  Цветение  
Молочная 

спелость  

Молочно-

восковая 

спелость 

2017 –0,23 0,37 0,27 0,73 0,87 0,51 

2018 0,76 0,09 0,49 0,23 –0,18 0,67 

2019 0,67 0,74 0,52 –0,38 0,16 0,67 
 

Такой характер взаимосвязи, очевидно, связан с тем, что транспирация 

листьев обеспечивает не только активное передвижение минеральных веществ 

и воды из почвы в надземные органы растения для фотосинтеза, но и защищает 

их от перегрева и обезвоживания в сухую и жаркую погоду (Fischer R.A. et al., 

1998; Davies, W.J. et al., 2002). 

Тем не менее для производства большой интерес представляют прежде 

всего сорта с повышенной активностью фотосинтеза и умеренной 

транспирацией, так как в этом случае обеспечивается эффективное 

использование воды растениями (см. Рисунок 82).  

 

 
Рисунок 82 – Эффективность использования воды (мкмоль СО2/ммоль Н2О) 

 на фотосинтез листьев у сортов озимой пшеницы  

в среднем за вегетацию, 2017–2019 гг. 
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Интервал генотипического варьирования показателя в среднем за вегетацию 

составлял у культуры в годы исследования 1,88…2,94 мкмоль СО2/ммоль Н2О. 

Среди изученных сортов озимой пшеницы максимальным значением ЭИВ 

характеризовались: Московская 39, Донэра и Октава 15 (см. Рисунок 82). 

В отдельные годы различия по данному показателю между генотипами 

культуры проявляются еще сильнее: в относительно благоприятных погодных 

условиях по увлажнению 2019 г. эффективность использования воды листьями 

изменялась у изученных сортов озимой пшеницы от 0,87 до 2,67 мкмоль 

СО2/ммоль Н2О (Рисунок 83). 

 

 
Рисунок 83 – Интервал варьирования эффективности использования воды 

(мкмоль СО2/ммоль Н2О) листьев у сортов озимой пшеницы  

в фазе молочно-восковой спелости, 2019 г. (НСР05=0,36) 

 

При этом с урожайностью сорта данный показатель коррелировал в 

средней степени (r = 0,37). Более высокая взаимосвязь (r = 0,46) отмечалась в 

фазе молочной спелости, когда между изучаемыми генотипами культуры 

проявлялись наиболее выразительные различия по ЭИВ: от 1,33 до 3,16 мкмоль 

СО2/ммоль Н2О (Рисунок 84). 
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Рисунок 84 – Взаимосвязь урожайности (т/га) и эффективности использования 

воды (ЭИВ, мкмоль СО2/ ммоль Н2О) листьев у сортов озимой пшеницы  

в фазе молочной спелости, 2017–2019 гг. 

 

На наш взгляд, это лишний раз подтверждает необходимость 

проведения оценки селекционного материала озимой пшеницы по 

эффективности использования воды листьями растений. В данном случае 

большой интерес для селекции будут представлять прежде всего генотипы с 

повышенной активностью фотосинтеза и умеренной транспирацией, так как 

будет достигаться рациональное использование воды растениями. 

 

4.2.3 Генотипическая специфика проявления устьичной проводимости 

листьев у растений культуры 

 

Исследование свидетельствует, что устьичная проводимость листьев 

растений у озимой пшеницы имеет высокую наследственную обусловленность. 

В среднем за годы ее значение у сортов озимой пшеницы варьировало в 

диапазоне от 0,25 до 0,62 моль /м
2
с, оказывая положительное влияние на 

активность транспирации и фотосинтеза (Рисунок 85).  
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Рисунок 85 – Взаимосвязь устьичной проводимости (УПн2o), интенсивности 

транспирации (ИТ) и фотосинтеза (ИФ) листьев у озимой пшеницы  

в фазе молочно-восковой спелости, 2017–2019 гг.  

 

Коэффициент корреляции между устьичной проводимостью и 

интенсивностью транспирации в фазе молочно-восковой спелости варьировал у 

опытных сортов озимой пшеницы по годам вегетации от 0,45 до 0,99. В 2017 г. 

его значение у сортов культуры составляло 0,97, в 2018 г. он был равен 0,45, а в 

2019 г. +0,99 (Р≤0,05). Связь устьичной проводимости с активностью 

фотосинтеза листьев в фазу молочно-восковой спелости была у опытных сортов 

озимой пшеницы выражена слабее: коэффициент корреляции в 2017 г. составлял 

всего лишь 0,23; в 2018 г. он был равен 0,29, а в 2019 г. 0,23 (Таблица 15). 

По-видимому, это обусловлено тем, что интенсивность фотосинтеза 

зависит не только от устьичной проводимости листьев, но и от активности 

транспирации, которая должна не только обеспечивать фотосинтез 

необходимыми элементами питания, поступающими из почвы, но и защищать 

растения от перегрева и обезвоживания. 
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Таблица 15 – Значение коэффициента корреляции между устьичной 

проводимостью, интенсивностью фотосинтеза и транспирацией у озимой 

пшеницы в среднем по годам исследования (Р≤0,05) 

Год Интенсивность  

фотосинтеза транспирации 

2017 0,23 0,97 

2018 0,29 0,45 

2019 0,23 0,99 

 

У сортов озимой пшеницы коэффициент корреляции между устьичной 

проводимостью и интенсивностью транспирации хотя и был высоким, но по 

годам вегетации изменялся сильнее, чем с интенсивностью фотосинтеза. В 

засушливых условиях 2018 г. его значение было в 2 с лишним раза меньше (см. 

Таблица 15), чем в более благоприятных по увлажнению 2017 и 2019 гг. 

(Рисунок 86, Приложение Г 5). 

 

 
Рисунок 86 – Взаимосвязь устьичной проводимости молекул воды (УПH2O), 

интенсивности транспирации (ИТ) и фотосинтеза листьев (ИФ) листьев  

у озимой пшеницы в фазе молочно-восковой спелости, 2019 г. 

 

Набольшей устьичной проводимостью, как и транспирационной и 

фотосинтетической активностью, характеризуются у сортов озимой пшеницы 

листья верхних ярусов растений (Таблица 16).  
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Таблица 16 – Устьичная проводимость (УП), интенсивности транспирации (ИТ) 

и интенсивности фотосинтеза листьев (ИФ) в зависимости от яруса листьев у 

сортов озимой пшеницы, 2017–2020 гг. 

Сорт 

Ярус растения 

Среднее 
нижний 

средний 

(предфлаговый) 

верхний 

(флаговый) 

УП, мкмоль Н2О/м
2
с 

Московская 40 0,22 0,36 0,43 0,34 

Немчиновская 17 0,49 0,46 0,90 0,62 

Немчиновская 57 0,37 0,31 0,35 0,34 

Ариадна 0,45 0,59 1,25 0,76 

Леонида  0,04 0,07 0,10 0,07 

Губернатор Дона 0,26 0,42 0,92 0,53 

Среднее 0,31 0,37 0,66 0,44 

ИФ, мкмоль СО2/м
2
с 

Московская 40 4,74 9,47 13,83 9,34 

Немчиновская 17 5,09 9,12 14,61 9,61 

Немчиновская 57 3,39 7,23 13,55 8,06 

Ариадна 5,41 10,67 13,94 10,01 

Леонида  2,76 7,20 11,86 7,27 

Губернатор Дона 3,72 6,84 14,13 8,23 

Среднее 4,18 8,42 13,65 8,75 

ИТ, ммоль Н2О/м
2
с 

Московская 40 2,69 3,91 4,28 3,63 

Немчиновская 17 3,79 5,56 5,53 4,96 

Немчиновская 57 3,69 3,83 4,34 3,95 

Ариадна 4,95 4,78 6,48 5,41 

Леонида  1,92 3,34 2,48 2,58 

Губернатор Дона 3,40 4,30 6,97 4,89 

Среднее 3,41 4,29 5,02 4,24 

 

Как уже отмечалось, верхние листья растений физиологически более 

молодые и активные, они лучше освещены и испытывают большую плодовую 

нагрузку, в результате чего интенсивнее ассимилируют СО2 и испаряют Н2О 

(Заленский В.Р., 1904; Савельева Е.М., Тараканов И.Г., 2014).  

Подтверждением тому в известной степени могут служить приведенные в 

таблице 17 экспериментальные данные о зависимости у сортов озимой 

пшеницы устьичной проводимости, интенсивности транспирации и 

фотосинтеза верхних листьев (флаговых) от светового режима. 
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Таблица 17 – Устьичная проводимость (УП), интенсивность транспирации (ИТ) 

и фотосинтеза (ИФ) листьев в зависимости от интенсивности освещения 

листьев у озимой пшеницы, 2017–2020 гг. 
 

Сорт 

Интенсивность освещения, мкмоль/м
2
с 

300 700 1000 1500 2000 

УП ммоль H2O/м
2
с 

Московская 40 0,360 0,413 0,433 0,395 0,338 

Немчиновская 57 0,488 0,530 0,463 0,440 0,498 

Немчиновская 17 0,781 0,974 0,892 0,720 0,771 

Ариадна 0,177 0,384 0,346 0,281 0,252 

Леонида  0,315 0,468 0,401 0,359 0,278 

Губернатор Дона 0,705 1,170 1,120 0,792 0,799 

Среднее 0,471 0,657 0,609 0,498 0,489 

ИФ. мкмоль CO2/м
2
с 

Московская 40 7,23 10,89 12,98 12,92 13,20 

Немчиновская 57 7,32 11,10 12,48 11,92 13,03 

Немчиновская 17 7,39 12,37 14,42 13,94 14,47 

Ариадна 6,97 10,61 13,53 12,75 13,69 

Леонида  6,77 9,08 11,84 11,43 9,67 

Губернатор Дона 7,13 10,00 13,19 12,57 13,43 

Среднее 7,13 10,67 13,07 12,59 12,91 

ИТ. ммоль H2O/м
2
с 

Московская 40 3,62 5,17 4,41 4,13 4,05 

Немчиновская 57 4,50 6,00 4,60 4,66 4,96 

Немчиновская 17 5,19 6,80 5,67 5,45 5,93 

Ариадна 5,13 7,13 7,10 8,09 8,59 

Леонида  3,79 6,24 4,73 4,46 3,84 

Губернатор Дона 5,83 8,30 7,58 6,59 6,82 

Среднее 4,68 6,60 5,68 5,56 5,70 

 

Таким образом, оценка образцов озимой пшеницы показывает, что 

генофонд культуры характеризуется широким разнообразием изменчивости 

интенсивности фотосинтеза листьев в зависимости от эколого-географического 

происхождения: по ЭТЦ генотипы озимой пшеницы различались в среднем в 2 

раза, по КВФХ – в 2-3 раза, по ИФ – в 2-4 раза, по ИТ – в 3-12 раз, по УП – в 3-

10 раз, по ЭИВ – в 2-10 раз. Несомненно, это открывает реальную возможность 

проводить целенаправленную селекцию культуры на повышение 

фотосинтетической активности листьев, учитывая влияние погодных условий 

вегетации растений. 
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4.2.4 Реакция фотосинтеза генотипов культуры на изменение погодных 

условий вегетации растений 

 

Результаты исследований показали, что условия вегетации могут оказывать 

существенное влияние на проявление у сортов озимой пшеницы активности 

фотосинтеза. Интервал генотипического варьирования ИФ в 2015 г. находился у 

культуры в пределах от 2,36 до 18,41 мкмоль CO2/м
2
с, в 2016 г. он составлял 3,99 … 

10,30 мкмоль CO2/м
2
с, а в 2017 г. – 10,32 … 25,63 мкмоль CO2/м

2
с.  

В относительно благоприятных метеоусловиях 2017 г. наибольшее значение 

интенсивности фотосинтеза (в среднем 25,63 мкмольСО2/м
2
с) было 

зафиксировано у сортов преимущественно южного происхождения. Среди них 

лидерами являлись сорта Краснодарского НИИ сельского хозяйства (Трио, 

Бригада, Морозко, Черноземка 115), Поволжского НИИ сельского хозяйства 

(Лютесценс 3608, Поволжская 86) и НИИ сельского хозяйства Юго-Востока 

(Джангаль). Тогда как в более экстремальных погодных условиях 2015 и 2016 гг. 

большей интенсивностью фотосинтеза отличались «северные» сорта – 

Московского НИИСХ: Московская 40, Немчиновская 17 и Немчиновская 57 

(18,41…18,16…16,57 мкмоль CO2/м
2
с соответственно) (Приложение Г 1, Г 2). 

Большей стабильностью фотосинтеза характеризовались образцы селекции 

Белгородского НИИСХ, Белгородского ГАУ и Поволжского НИИСХ: интервал 

варьирования соответственно составлял 12,21-13,27; 10,32-11,45; 19,22-20,66 

мкмоль CO2/м
2
с. По-видимому, это связано с большей их адаптивностью к 

условиям произрастания по сравнению с другими образцами, из которых 

наибольшей вариацией интенсивности фотосинтеза характеризовались сорта: 

Ставропольского НИИСХ (от 14,80 до 18,40 мкмоль/м
2
с) и Московского НИИСХ 

– от 11,74 до 18,71 мкмоль/м
2
с (Приложение Г 2). 

Оценка селекционного материала в конкурсном сортоиспытании 

Белгородского ГАУ также показала широкое генотипическое варьирование 

интенсивности фотосинтеза. Значение показателя у селекционных линий 

изменялось от 6,58 до 14,20 мкмоль CO2/м
2
с, а у районированных сортов – от 

8,39 до 15,29 мкмоль CO2/м
2
с (Приложение Г 4). 
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Среди районированных сортов наибольшими значениями интенсивности 

фотосинтеза в среднем за годы исследования характеризовались: Морозка 

(17,34 мкмоль СО2/м
2
с), Московская 39 (16,81 мкмоль СО2/м

2
с), Юка (16,22 

мкмоль СО2/м
2
с), и Ариадна (13,92 мкмоль СО2/м

2
с), которые могут быть 

использованы в селекции культуры на повышение активности и эффективности 

фотосинтез (Таблица 18). 

 

Таблица 18 – Интенсивности фотосинтеза (ИФ, мкмоль СО2/м
2
с) у озимой 

пшеницы в фазе молочной спелости  
 

Сорт  
Год 

Среднее 2017 2018 2019 

Московская 39 18,71 19,48 12,24 16,81 

Московская 56 13,04 15,41 7,91 12,12 

Немчиновская 57 12,86 15,50 10,03 12,80 

Московская 40 11,74 17,36 9,05 12,72 

Губернатор Дона 12,22 15,25 13,43 13,63 

Донэра  12,14 14,75 12,25 13,05 

Октава 15 10,42 14,43 15,22 13,36 

Аскет  12,74 16,40 10,72 13,29 

Донской сюрприз  10,97 14,11 7,90 10,99 

Ариадна  13,27 12,38 16,10 13,92 

Морозко  19,37 17,55 15,09 17,34 

Юка  17,60 16,45 14,62 16,22 

Среднее 13,76 15,76 12,05 - 

НСР 05 0,96 1,26 1,08 - 

 

Важно отметить, что связь между интенсивностью фотосинтеза и 

урожайностью сорта, как правило, не существенна. В годы исследования ее 

величина была более заметной в экстремальных погодных условиях вегетации 

–0,30 (2016 г.) и слабо проявлялась в благоприятных –0,01 (2017 г.). 

Не удалось установить положительную связь между фотоактивностью 

листьев и урожайностью сорта и другим ученым в более ранних исследованиях 

с пшеницей, показавшим, что удвоение урожайности зерновых культур в 

период зеленой революции не сопровождалось повышением скорости 

протекания фотосинтеза на единицу площади поверхности листа, а достигнуто 

в основном за счет увеличения фотосинтетического потенциала (Моргун В.В., 

Прядкина Г.А., 2014; Ort D.R. et al., 2015). 
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В то же время Е.Н. Николаевой (1983) при изучении большого количества 

сортов озимой пшеницы установлена высокая положительная корреляция между 

массой зерна главного колоса и активностью реакций фотосинтеза флагового 

листа. Физиологическая оценка последних достижений селекции также 

показывает, что современные высокоурожайные сорта озимой пшеницы 

характеризуются высокой активностью реакций не только световой, но и 

темновой фазы фотосинтеза (Ростунов А.А., 2014; Sadras V.O., Lawson C., 2011).  

Это дает основание считать, что селекция озимой пшеницы на 

повышение активности и эффективности фотосинтеза может быть успешной. 

Так как у многих современных сортов пшеницы фотосинтетический 

потенциал уже достиг своих предельных размеров, сейчас необходим 

активный поиск научно-методических подходов по увеличению активности и 

эффективности фотосинтетической системы растений у культуры. Это будет 

способствовать более полной реализации биологического потенциала 

продуктивности у культуры. 

 

4.2.5 Реакция фотосинтеза генотипов культуры на изменение светового 

режима вегетации растений 

 

Показано, что у сортов озимой пшеницы, как и других 

сельскохозяйственных культур (Чекалин Е.И., Амелин А.В., 2020), наибольшей 

активностью фотосинтеза обладают листья, прежде всего расположенные в 

верхних ярусах растений. В годы исследования интенсивность фотосинтеза 

флагового листа была в 1,4 раза выше предфлагового и в 2 раза выше 

нижерасположенных, что подтверждает их ведущую роль в снабжении колоса 

ассимилятами (Reynolds M., et al., 2012). Из изученных сортов наиболее 

высокой интенсивностью фотосинтеза флагового листа выделялись Губернатор 

Дона и Немчиновская 17 (Рисунок 87). 
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Рисунок 87 – Интенсивность фотосинтеза (ИФ) листьев в зависимости от ярусного 

расположения на растении у сортов озимой пшеницы, 2017–2020 гг. 

 

В онтогенезе интенсивность фотосинтеза листьев начинает активно расти у 

сортов культуры с фазы кущения, достигая максимальной величины в период 

«цветение – образование и налив зерновок», очевидно, по причине того, что в это 

время резко возрастает спрос на фотоассимиляты. Но затем по мере старения 

листьев ее значение начинает по нарастающей снижаться вплоть до фазы 

молочно-восковой спелости зерновок. В фазе цветения величина этого показателя 

у опытных сортообразцов была в среднем на 18% больше по сравнению с фазами 

«кущение», «выход в трубку» и «молочно-восковая спелость». 

При этом и здесь проявляется выраженная генотипическая специфика. У 

сортов с высокой фотоактивностью листьев в среднем за вегетацию 

максимальное значение интенсивности фотосинтеза отмечалось в период 

массового налива зерновок, тогда как у сортов со средней фотоактивностью – 

во время цветения, а низкой – в фазу колошения (Рисунок 88).  
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Рисунок 88 – Интенсивность фотосинтеза (ИФ) листьев в онтогенезе разных  

по фотоактивности опытных групп сортов озимой пшеницы, 2017–2019 гг. 

 

В годы исследования наибольшей фотосинтетической активностью в фазу 

молочной спелости характеризовались сорта Московская 39, Морозко, Юка и 

Ариадна (Таблица 19). 

 

Таблица 19 – Интенсивность фотосинтеза (ИФ, мкмоль СО2/м
2
с) листьев в 

онтогенезе сортов озимой пшеницы, 2017–2019 гг. 

Сорт  

Фаза роста и развития 

куще-

ние  

трубкова-

ние (выход 

в трубку) 

колоше-

ние  

цвете-

ние  

молоч-

ная 

спелость  

молочно-

восковая 

спелость 

Московская 39 18.48 18.75 14.90 15.16 16.81 10.67 

Московская 56 19.88 14.82 17.05 14.68 13.15 9.62 

Немчиновская 57 17.51 10.46 17.82 17.44 12.06 8.75 

Московская 40 15.97 15.17 16.72 15.17 12.42 9.63 

Губернатор Дона 18.40 15.83 17.70 14.44 13.27 9.86 

Донэра  15.24 18.03 16.73 16.66 13.33 8.63 

Октава 15 13.68 16.72 15.90 16.76 12.47 10.02 

Аскет  13.28 16.23 15.63 16.15 12.90 7.76 

Донской сюрприз  10.25 17.76 15.85 16.74 11.77 8.54 

Ариадна  13.59 16.68 17.84 14.37 15.64 8.96 

Морозко  13.53 18.44 13.99 14.89 16.80 10.69 

Юка  14.14 17.19 17.02 13.72 15.60 12.15 

НСР05 0,97 1,13 1,08 1,21 1,32 0,95 
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Сорта Московская 39 и Юка характеризовались наибольшей активностью 

поглощения углекислого газа флаговыми листьями и в среднем за вегетацию, 

поэтому могут быть использованы в селекции как источники высокой 

интенсивности фотосинтеза (Рисунок 89).  

 

Рисунок 89 – Интенсивность фотосинтеза (ИФ) листьев у озимой пшеницы в 

среднем за вегетацию, 2017–2019 гг. 

 

Существенные различия по интенсивности фотосинтеза у сортов озимой 

пшеницы проявлялись и в течение дня. В годы исследования самой высокой 

дневной активностью фотосинтеза отличались Немчиновская 17 и 

Немчиновская 57 (в средней 12,93 и 12,46 мкмоль CO2/м
2
с соответственно), а 

самой низкой – Ариадна и Губернатор Дона (в среднем 10,97 и 11,69 мкмоль 

CO2/м
2
с). При этом фиксировались два пика фотоактивности – в 9:00 и 15:00 по 

московскому времени. Значение первого пика было в среднем на 6% больше 

второго. В первый пик лидировали сорта Немчиновская 17 и Немчиновская 57, 

а во второй – Немчиновская 17 и Губернатор Дона. К обеденному времени 

фотосинтетическая активность снижалась на 23%, достигая минимума в 11:00. 

В послеобеденное время (с 13:00 до 15:00) интенсивность фотосинтеза листьев 

снова увеличивалась – в 15:00 превышение составляло 23%, по сравнению с 

учетом в 11:00 часов, а затем выраженно убывало, достигая к 17:00 уровня 
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значений, сопоставимых с учетами в 7:00 и 11:00 часов по московскому 

времени (Рисунок 90)  

 

 
Рисунок 90 – Дневной ход интенсивности фотосинтеза флагового листа  

у сортов озимой пшеницы в фазе колошения, 2017–2020 гг. 

 

Исходя из этого, оценку селекционного материала предлагается проводить у 

генотипов озимой пшеницы по флаговому листу в период массового налива 

зерновок с 8:00 до 11:00 часов. 

По величине квантового выхода первичного разделения зарядов в 

фотосистеме II (КВФХ) генотипические различия проявлялись в менее широком 

диапазоне ‒ от 0,105 до 0,192. Из них наиболее высокой эффективностью 

поглощения квантов света молекулами хлорофилла характеризовались сорта 

Аскет, Ариадна и Московская 56, а меньшей ‒ Октава 15, Черноземка 115 и 

Московская 40. При этом выявлена значимая корреляционная зависимость 

между эффективностью поглощения квантов света молекулами хлорофилла и 

интенсивностью фотосинтеза (r=0,32, Р≤0,05) (Рисунок 91). 
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Рисунок 91 – Взаимосвязь интенсивности фотосинтеза (ИФ) и квантового 

выхода у листьев (КВФХ, отн. ед.) разных сортов озимой пшеницы  

в фазе молочно-восковой спелости, 2019 г.  

 

Итак, результаты исследования показывают, что показатели активности 

фотосинтеза листьев у озимой пшеницы, так же как и у яровой, имеют высокую 

генотипическую обусловленность и широкий интервал варьирования, что 

позволяет эффективно осуществлять по ним целенаправленную селекционную 

работу. Оценку генофонда и отбор перспективных форм по интенсивности 

фотосинтеза следует проводить на флаговом листе в период налива зерновок – 

молочная спелость в утренние часы с 8:00 до 11:00. Как и у других 

сельскохозяйственных культур, активность темновых реакций фотосинтеза 

листьев существенным образом зависит от генотипических особенностей, фазы 

роста, места расположения листьев на растении и их устьичной проводимости, 

что необходимо учитывать при оценке и отборе перспективных генотипов 

культуры по показателям фотосинтетической деятельности. 

Для создания сортов с высокой фотосинтетической активностью листьев 

в качестве исходного материала рекомендуется использовать генотипы: 

Лютесценс 3608, Черноземка 115, Джангаль, Бригада, Морозко, Трио. Для 

создания сортов с высокой эффективностью фотосинтетического аппарата, в 

качестве исходного материала рекомендуется использовать генотипы, 
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характеризующиеся высокой активностью фотосинтеза и низкой 

транспирацией: Московская 39, Финезия, Глафира, Антонина, Бригада. Для 

создания высокоурожайных сортов в качестве исходного материала 

рекомендуется использовать генотипы с высокими полезно-хозяйственными 

признаками: Московская 39, Московская 40, Немчиновская 17, Немчиновская 

57, Аксинья, Губернатор Дона, Казачья, Ариадна, Антонина, Бригада. С учетом 

вышеотмеченного в 2017 г. селекционерами Белгородского ГАУ имени В.Я. 

Горина совместно с нами была начата гибридизация по созданию сортов 

озимой пшеницы нового поколения с повышенной активностью и 

эффективностью фотосинтеза.  Гибридизация была проведена по схеме: 

1. Немчиновская 17 × Губернатор Дона 

2. Немчиновская 17 × Ариадна 

3. Немчиновская 17 × Московская 40 

4. Ариадна × Немчиновская 17  

5. Немчиновская 17 × Казачья 

6. Московская 40 × Губернатор Дона 

7. Московская 40 × Ариадна 

8. Московская 40 × Аксинья 

9. Аксинья × Немчиновская 57 

10. Аксинья × Немчиновская 17 

11. Ариадна× Аксинья 

12. Ариадна × Губернатор Дона 

 

В настоящее время полученный материал находится в селекционной 

проработке. 
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5 ВИДОВЫЕ И СОРТОВЫЕ ОСОБЕННОСТИ ФОТОСИНТЕЗА, 

ТРАНСПИРАЦИИ И УСТЬИЧНОЙ ПРОВОДИМОСТИ ЛИСТЬЕВ 

У ГОРОХА ПОСЕВНОГО 

 

У зернобобовых культур наиболее объемно ведутся селекционные работы 

по созданию новых сортов у гороха посевного и сои (Синеговская В.Т., 2008; 

Дебелый Г.А. и др., 2008; Кондыков И.В., 2012; Зеленская Т.И. и др., 2016; 

Зайцев Н.И., 2016; Зеленов А.Н. и др., 2020). За рубежом в интересах селекции 

особенно активно изучаются генотипические аспекты фотосинтетической 

деятельности растений (Karmakar P.G. et al., 1996; Ainsworth E.A. et al., 2002; 

2012; Singh S.K. et al., 2011; Cui X. et al., 2016; Liu N. et al., 2019). В России 

целенаправленная селекция по показателям активности фотосинтеза 

зернобобовых практически не осуществляется по разным объективным и 

субъективным причинам (Амелин А.В. и др., 2015). 

Однако это весьма чревато зависимостью от импортных сортов для 

продовольственной безопасности страны. Наше исследование как раз и 

направлено на решение этой проблемы. 

 

5.1 Видовые особенности фотосинтетической, транспирацонной и 

устьичной активности листьев растений 

 

5.1.1 Активность реакций световой и темновой фазы фотосинтеза листьев 

 

Результаты исследования показывают, что у гороха посевного более 

высокая активность реакций фотосинтеза отмечается у листьев верхних ярусов 

растений (третьего сверху): квантовый выход флуоресценции хлорофилла и 

активность их электронно-транспортной цепи были выше по сравнению с 

листьями первого плодоносящего узла (средний ярус) в среднем на 11,4% и 

12,1%, а у нижерасположенных – на 71,1% и 70,8% соответственно (Рисунок 92). 
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Рисунок 92 – Квантовый выход флуоресценции хлорофилла (КВФХ, отн. ед.)  

и электронно-транспортная цепь (ЭТЦ, отн. ед.) у листьев разных ярусов 

растений гороха посевного в фазе плодообразования, 2018–2020 гг. 

 

Во многом схожая закономерность проявлялась у растений культуры по 

активности реакций темновой фазы фотосинтеза листьев: интенсивность 

фотосинтеза верхних листьев была выше, чем у средних и нижерасположенных 

в среднем на 2,8% и 60,0% соответственно (Рисунок 93). 

 

 

Рисунок 93 – Интенсивность фотосинтеза листьев разных ярусов растений 

гороха в фазе плоского боба, в среднем за 2011, 2018–2020 гг. 

 

Наибольшая активность световых реакций фотосинтеза верхних листьев 

проявлялась в период развития «9-10 листьев – цветение», а затем 

(формирование и массовый налив бобов) она заметно снижалась (была ниже в 

среднем на 10,7%). При этом между квантовым выходом флуоресценции 
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хлорофилла и активностью электронно-транспортной цепи отмечалась 

выраженная сопряженность (Рисунок 94).  

 

 

Рисунок 94 – Квантовый выход флуоресценции хлорофилла (КВФХ, отн. ед.)  

и активность электронно-транспортной цепи (ЭТЦ, отн. ед.) листьев  

в онтогенезе растений гороха, 2018–2020 гг.  

Обозначения: фазы: I – 9-10 наст. листьев, II – цветение, III – плоский боб,  

IV – зеленая спелость бобов 

 

Схожим путем осуществлялась в онтогенезе растений гороха посевного и 

ассимиляция СО2 листьями. Ее активность вначале возрастала до образования у 

растений плоского боба (в среднем на 19%), а затем резко снижалась: к фазе 

зеленой спелости бобов на 21,4%. В среднем за вегетацию интенсивность 

ассимиляции СО2 листьев была на уровне 11,42 мкмоль СО2/м
2
с. (Рисунок 95).  

 

 
Рисунок 95 – Интенсивность фотосинтеза (ИФ) листьев в онтогенезе растений 

гороха, в среднем за 2011, 2018–2020 гг.  

Обозначения: фазы: I – 9-10 наст. листьев, II – цветение, III – плоский боб,  

IV – зеленая спелость бобов 
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В течение дня активность световых реакций фотосинтеза изменялась по-

разному и во многом сопоставимо с динамикой зерновых культур (см. гл. 3,4). 

Например, квантовый выход флуоресценции хлорофилла был высоким у 

растений лишь в утренние (8:00) и в предвечерние (18:00) часы, а в остальное 

время (с 10:00 до 16:00 часов) он был небольшим, с выраженным падением в 

обеденные часы (с 11:00 до 13:00). Активность электронно-транспортной цепи 

листьев у растений также была высокой преимущественно в утренние и в 

вечерние часы, а в обеденное время отмечалось выраженное ее снижение. 

Между величиной КФВХ и активностью ЭТЦ коэффициент корреляции у 

растений был равен 0,35 (Рисунок 96). 

 

 
Рисунок 96 – Дневная динамика квантового выходы флуоресценции 

хлорофилла (КВФХ, отн. ед.) и электронно-транспортной цепи (ЭТЦ, отн. ед.) 

 у листьев растений гороха посевного в период плодообразования, 2018–2020 гг. 

 

Во многом схожая дневная динамика отмечается у растений и по 

интенсивности фотосинтеза. Ассимиляция СО2 листочками растений гороха 

наиболее активно осуществлялась в дообеденное время (с 8:00 до 11:00 часов), а 

затем она резко снижалась вплоть до наступления вечерних часов (Рисунок 97). 
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Рисунок 97 – Динамика дневного хода интенсивности фотосинтеза (ИФ) 

листочков у растений гороха посевного в период плодообразования, 2018–2020 гг. 
 

При этом фотоактивность прилистников была выше листочков в условиях 

вегетации 2018 г. в среднем на 1% (Рисунок 98). 

 

 

Рисунок 98 – Дневной ход интенсивности фотосинтеза (ИФ) прилистника  

и листочка у растений гороха посевного в фазе плоского боба, 2018 г. 

 

Активность фотосинтеза листьев гороха существенно зависела и от фазы 

роста растений. В проведенных полевых опытах интенсивность фотосинтеза 

листочков и прилистников резко возрастала при переходе растений к 

генеративному периоду развития, достигая максимума к концу цветения и 

массового образования плодов (Рисунок 99).  
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Рисунок 99 – Интенсивность фотосинтеза (ИФ) прилистника и листочка  

в онтогенезе растений гороха посевного, 2018 г. 

 

Это в большой степени согласуется с ранее проведенными 

исследованиями, в которых было показано, что по мере роста и развития 

растений гороха фотохимическая активность хлоропластов возрастет, достигая 

наибольших значений в период массового формирования плодов и налива 

семян, когда потребность на ассимилянты резко возрастает (Амелин А.В., и др., 

1997). Влияние донорно-акцепторных отношений на активность 

фотосинтетической системы культурных растений хорошо известно ученым 

(Мокроносов А.Т., 1988, Чиков В.И., 2008), что нашло свое отражение в 

селекции многих сельскохозяйственных культур на высокую продуктивность 

(Кумаков В.А., 1982, Образцов А.С., 1987, Ort D.R., Melis A., 2011), в том числе 

и у гороха посевного (Амелин А.В., Лаханов А.П., 1992, Новикова Н.Е., 2002).  

 

5.1.2 Транспирационная активность и ее влияние на фотосинтез листьев 

 

Исследование подтвердило, что у гороха посевного, как и у других 

культурных видов растений (Эргашев А. и др., 2011, Amelin A.V. и др., 2016), 

интенсивность транспирации существенно зависит от погодных условий 

вегетации. Ее значение у культуры изменялось по годам от 2,70 до 12,91 ммоль 

Н2О/м
2
с, в том числе у листочков от 3,14 до 12,67 ммоль Н2О/м

2
с, а у 

прилистников от 2,25 до 13,45 ммоль Н2О/м
2
с.  



169 
 

Самая низкая транспирационная активность (от 2,70 до 3,39 ммоль 

Н2О/м
2
с) отмечена в условиях выраженного дефицита влаги и повышенной 

температуры воздуха (2010 и 2011 гг.), а высокая (от 9,76 до 12,91 ммоль 

Н2О/м
2
с), когда погода была более благоприятной для мезофитной культуры 

гороха – 2017 и 2018 гг. (Рисунок 100). 

 

 
Рисунок 100 – Интенсивность транспирации (ИТ) листочков и прилистников  

у растений гороха посевного  

 

Интенсивность транспирации листочков растений была положительно 

сопряжена с активностью их фотосинтеза. Коэффициент корреляции между 

данными показателями был равен 0,85 (Рисунок 101). 

 

 
Рисунок 101 – Интенсивность транспирации (ИТ) и фотосинтеза (ИФ) листьев  

у растений гороха посевного в фазе плодообразования 

 

Важное значение при этом имеет проявление высокой активности 

фотосинтеза листьев на фоне низкой интенсивности транспирации, так как в 
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данном случае обеспечивается эффективное использование воды растениями в 

условиях ее выраженного дефицита – 2010–2011 гг. (Рисунок 102). 

 

 
Рисунок 102 – Эффективность использования воды (ЭИВ) растениями гороха 

посевного в фазе плодообразования  

 

Освещенность растений по сравнению с количеством осадков и 

температурой воздуха оказывала меньшее влияние на транспирацию 

фотосинтезирующих органов гороха посевного. При изменении интенсивности 

света с 300 до 1000 ммоль/м
2
с наблюдалось возрастание транспирации у 

листочков всего на 5%, а у прилистников – на 10%. (Рисунок 103). 

 

 
Рисунок 103 – Интенсивность транспирации (ИТ) листочков и прилистников 

 у растений гороха посевного в зависимости от интенсивности света,  

в среднем за 2010–2012, 2018 гг. 

 

А при дальнейшем повышении инсоляции (до 1500 ммоль/м
2
с) отмечался 

даже ее спад: интенсивность транспирации листочков уменьшалась на 15%, а 
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прилистников – на 2%.  При этом листочки испаряли воду на 19,2% активнее, 

чем прилистники. 

В онтогенезе растений интенсивность испарения воды листочками и 

прилистниками с началом вегетации увеличивалась и устойчиво сохранялась 

вплоть до образования бобов. В фазу 8 настоящих листьев ее значение 

составляла: у листочков 3,99 ммоль Н2О/м
2
с, прилистников 4,94 ммоль Н2О/м

2
с, 

а в фазу плоского боба – 9,07 и 10,42 ммоль Н2О/м
2
с соответственно. К фазе 

зеленой спелости бобов интенсивность их транспирации уменьшалась в 

среднем в 2,1 раза (Рисунок 104).  

 

 

Рисунок 104 – Интенсивность транспирации (ИТ) листочков и прилистников 

 у растений гороха посевного в зависимости от фазы роста,  

в среднем за 2010–2012, 2018 гг. 

 

Отмеченная закономерность сохранялась независимо от условий 

вегетации. В 2018 засушливом году транспирационная активность листочка и 

прилистника у растений гороха посевного была в среднем в 2,9 выше, чем в 

остальные фазы роста (Рисунок 105). 
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Рисунок 105 – Интенсивность транспирации (ИТ, ммоль H2O/м
2
с)  

у прилистника и листочка в онтогенезе у растений гороха посевного, 2018 г.  

 

При этом выявлено значимое влияние транспирации на интенсивность 

фотосинтеза (r=0,95 при Р≤0,05) (Рисунок 106). 

 

 

Рисунок 106 – Интенсивность фотосинтеза (ИФ, мкмоль CO2/м
2
с)  

и интенсивность транспирации (ИТ, ммоль Н2O/м
2
с) у гороха посевного  

по фазам роста, 2018 г. 

 

Спад активности этих двух физиологических процессов во второй 

половине вегетационного периода, вероятнее всего, обусловлен 
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физиологическим старением листьев и затуханием активности ростовых 

процессов (Новикова Н.Е., 1999; Амелин А. В., 2004).  

Интенсивность транспирации фотосинтезирующих органов растений гороха 

заметно изменялась и в зависимости от времени суток. Максимально она 

проявлялась в утренние и вечерние часы и составляла: у листочков 6,04 ммоль 

Н2О/м
2
с в 8:00 и 10,53 ммоль Н2О/м

2
с в 18:00 по московскому времени, а у 

прилистников 5,62 и 5,41 ммоль Н2О/м
2
с соответственно. Минимальные же 

значения активности процесса отмечались с 10:00 и до 16:00 часов (Рисунок 107). 

 

 

Рисунок 107 – Интенсивность транспирации (ИТ) листочков и прилистников 

растений гороха посевного в зависимости от интенсивности света, 2018 г. 

 

Наиболее высокой транспирационной активностью характеризовались 

листочки и прилистники, расположенные прежде всего в генеративной сфере 

растений. На 3-м сверху ярусе листочков и прилистников интенсивность 

испарения ими воды составляла 9,55 и 11,08 ммоль Н2О/м
2
с соответственно, что 

было на 30% и 40% больше по сравнению с нижерасположенными – 5-й узел 

снизу (Рисунок 108). 
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Рисунок 108 – Интенсивность транспирации (ИТ) листочков и прилистников 

растений гороха посевного в зависимости от ярусного расположения на стебле, 

в среднем за 2010–2012, 2018 гг. 

 

Низкая интенсивность испарения воды нижними листочками и 

прилистниками может быть связана как с физиологическим их возрастом, так и с 

уменьшением устьичной проводимости (Савельева Е.М., Тараканов И.Г., 2014). 

Таким образом, можно констатировать, что интенсивность транспирации 

растений культуры зависит от погодных условий вегетации, интенсивности 

освещения фотосинтезирующих органов, фазы роста, времени суток и ярусного 

расположения листьев, что необходимо учитывать в селекции. 

 

5.1.3 Особенности проявления устьичной проводимости листьев у 

растений культуры 

 

При изменении условий развития замыкающие клетки устьиц постоянно 

приспосабливаются к внешним и внутриклеточным сигналам (Lawson T. et al., 

2014), регулируя таким образом устьичную проводимость и, как следствие, 

определенный баланс между интенсивностью фотосинтеза и транспирацией.  

В нашем исследовании искусственное изменение светового режима 

приводило к одинаково выраженному изменению как устьичной проводимости, 

так и интенсивности фотосинтеза листьев, что лишний раз свидетельствует о 

существенной связи между ними (Рисунок 109). 
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Рисунок 109 – Устьичной проводимость (УП) и интенсивность фотосинтеза 

(ИФ) листьев у растений гороха посевного в зависимости от освещенности,  

2017–2020 гг. 

 

Аналогичная тенденция отмечается и по транспирационной активности 

листьев с изменением устьичной проводимости в разных условиях светового 

режима (Рисунок 110).  

 

 

Рисунок 110 – Устьичная проводимость (УП) и транспирационная активность 

(ИТ) листьев у растений гороха посевного в зависимости от освещенности,  

2017–2020 гг.  

 

Самой высокой устьичной проводимостью характеризовались листья 

генеративной сферы растений: 0,11–0,12 ммоль Н2O/м
2
с, в то время как у 

нижних листьев ее значение было на 70% меньше (Рисунок 111). 

То есть подтверждается, что устьичная проводимость листьев является у 

растений гороха посевного важным регулятором углеводного и водного 
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обменов, поддерживает определенный баланс между интенсивностью 

фотосинтеза и транспирацией в постоянно меняющихся погодных условиях 

произрастания. В полевых условиях интенсивность фотосинтеза и 

транспирации листочков и прилистников растений культуры достигает 

максимума в фазе массового образования плодов (конец цветения), когда спрос 

на ассимиляты резко возрастает и снижается по мере созревания семян. 

 

 

Рисунок 111 – Устьичная проводимость (УП) листьев у растений гороха 

посевного в зависимости от их яруса, 2017-2020 гг.  

 

Отмечается существенное влияние на проявление данных процессов 

устьичной проводимости, а также температуры воздуха, увлажнения почвы и 

светового режима, которые могут являться при определенных условиях одними 

из важнейших лимитирующих факторов фотосинтетической продуктивности. 

Между интенсивностью фотосинтеза ассимилирующих органов растений 

гороха и их семенной продуктивностью выявлена хотя и слабая, но 

положительная связь, близкая к значимой (r= от +0,33 до +0,56). 

 

5.1.4 Влияние погодных условий на фотосинтез листьев растений 

 

Нами показано, что фотосинтетическая активность листьев растений 

гороха посевного имеет высокую зависимость от погодных условий вегетации 

(Чекалин Е.И. и др., 2019). В частности, в условиях Орловской области величина 

интенсивности фотосинтеза у растений гороха колебалась от 6,5 до 9,7 мкмоль 

CO2/м
2
с. В последующих опытах было зафиксировано еще более широкое 



177 
 

варьирование интенсивности фотосинтеза по годам – от 7,00 до 12,67 мкмоль 

CO2/м
2
с. Максимальная активность фотосинтеза (12,67 и 11,78 мкмоль СО2/м

2
с), 

отмечалась в 2018 и 2017 гг., а минимальная (8,76 и 7,00 мкмоль СО2/м
2
с) в 2010 

и 2011 гг., когда проявлялись выраженные признаки засух (Рисунок 112).  

 

 
Рисунок 112 – Интенсивность фотосинтеза (ИФ) листьев гороха посевного  

в фазе молочной спелости  
 

Выявлено, что у растений гороха посевного высокую зависимость от 

погодных условий вегетации имеют и реакции световой фазы фотосинтеза 

листьев. Максимальная активность электронно-транспортной цепи и 

квантового выхода (117,15 отн. ед. и 0,281 отн. ед. соответственно) была 

зафиксирована в 2018 г., а минимальная в 2019 г. (Рисунок 113).  

 

 
Рисунок 113 – Активность электронно-транспортной цепи (ЭТЦ, отн. ед.)  

и квантовый выход флуоресценции хлорофилла (КВФХ, отн. ед.) листьев  

у растений гороха посевного, в фазе плодообразования 
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В то же время при выращивании растений в вегетационных сосудах, когда они 

находятся в подвязанном состоянии и их надземные органы равномерно освещены, 

более высокую активность фотосинтеза могут проявлять прилистники, а не 

листочки. В фазы цветения, плоского боба и зеленой спелости бобов интенсивность 

фотосинтеза прилистников была на 31%; 22% и 39 % соответственно выше, чем у 

листочков. При этом абсолютное значение интенсивности фотосинтеза обоих 

органов растений в среднем за вегетацию отмечалось ниже (на 61%) по сравнению 

с полевыми условиями и достигала максимального значения в более позднее время 

– в фазу плоского боба (Рисунок 114).  

 

 

Рисунок 114 – Изменение интенсивности фотосинтеза (ИФ, мкмольСО2/м
2
с) 

листочков и прилистников в онтогенезе растений гороха,  

по данным вегетационного опыта 2016 г., мкмоль CO2/м
2
с 

 

По нашему мнению, одной из главных причин таких различий являются 

более экстремальные температурные условия для фотосинтеза растений в 

тепличном селекционном комплексе по сравнению с полем. В фазе плоского 

боба температура листочков и прилистников растений гороха, выращиваемых в 

вегетационных сосудах в селекционной остекленной теплице, составляла в 

среднем 34,3 
о
С, что было на 3,7 

о
С больше, чем в полевых условиях, где 

растения подвергались естественному охлаждению ветром. При этом листочки 

растений в сосудах нагревались существенно сильнее (на 0,9 
о
С), чем 

прилистники (Рисунок 115). 
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Рисунок 115– Температура листочков и прилистников у растений гороха 

посевного, в вегетационных сосудах, 2016 г. 

 

В фазе плоского боба листочки нагревались чуть сильнее в полевых 

условиях, вероятно, из-за большего воздействия прямых солнечных лучей, в то 

время как прилистники имеют определенное затенение (Рисунок 116).  

 

 

Рисунок 116– Температура листочков и прилистников у растений гороха 

посевного в условиях полевого опыта, 2010–2012 гг. 

 

Проведенное исследование позволяют заключить, что у растений гороха 

листочкового морфотипа, как и у других сельскохозяйственных культур, 

активность фотосинтеза фотоассимилирующих органов во многом зависит от 

погодных условий вегетации и фазы роста. 
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5.1.5 Влияние интенсивности света на активность фотосинтеза  

листьев растений 

 

Результаты опытов с различными режимами освещения показали, что 

растения гороха посевного малотребовательны не только к теплу, но и к 

освещенности: в полевых условиях световое насыщение фотосинтеза листьев 

достигалось уже при инсоляции в 1000 мкмоль (квантов)/м
2
с. (Рисунок 117). 

 

  

Рисунок 117 – Интенсивность фотосинтеза (ИФ) листьев у растений гороха 

посевного в зависимости от интенсивности освещения в фазе плоского боба,  

2017–2020 гг. 

 

Важно отметить, что у растений культуры наиболее отзывчивыми на 

увеличение освещения были прежде всего усики, интенсивность фотосинтеза 

которых увеличивалась в 4,4 раза и продолжала заметно расти вплоть до 1700 

мкмоль/м
2
с. В то же время у листочков и прилистников при тех же изменениях 

освещения (с 300 до 1500 мкмоль/м
2
с) увеличение интенсивности фотосинтеза 

не так было выражено и составляло всего лишь 36,6 и 44,1 % соответственно. 

Как уже отмечалось, световое насыщение у них наступало при инсоляции в 

1000 мкмоль/м
2
с (Рисунок 118). 
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Рисунок 118 – Интенсивность фотосинтеза (ИФ) листьев у растений гороха 

посевного в зависимости от уровня их освещенности  

в полевом опыте 2011–2012 гг. 

 

На преимущество усиков указывают и зарубежные исследователи, которые 

отмечают, что данные органы растений гороха обладают большей 

эффективностью ассимиляции СО2 на единицу фотосинтезирующей 

поверхности по сравнению с листочками, что имеет тесную взаимосвязь с 

интенсивностью первичных реакций фотосинтеза. Причем усики имеют 

определенные преимущества перед листочками не только по фиксации СО2, но 

и другим весьма важным функциональным показателям: активность в них 

ключевого фермента фотосинтеза РБФК в расчете на единицу хлорофилла 

намного выше, чем в листочках (Harvey D.M. et al., 1978; Lafond L. et al., 1981; 

Harbison J., et al., 1989).  

Однако световые реакции фотосинтеза листьев растений гороха 

посевного несколько иначе реагировали на изменение инсоляции. В частности, 

квантовый выход флуоресценции хлорофилла был высоким только при низкой 

освещенности – 300 мкмоль/м
2
с, а с ее повышением он резко убывал. 

Активность же электронно-транспортной цепи, наоборот, при освещенности 
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300 мкмоль/m
2
s была самой низкой, а при освещенности 1000-1500 мкмоль /м

2
с 

– самой высокой (Рисунок 119). 

 

 

Рисунок 119 – Квантовый выход флуоресценции хлорофилла (КВФХ, отн. ед.) 

и активность электронно-транспортной цепи (ЭТЦ, отн. ед.) листьев гороха 

посевного в зависимости от интенсивности освещения растений  

в фазе плоского боба, 2018–2020 гг.  

 

Данные такого характера, по-видимому, указывают на то, что солнечная 

активность, в частности в Центрально-Черноземном регионе РФ, не является 

лимитирующим фактором активности реакций световой фазы фотосинтеза у 

гороха посевного. 

Значение КВФХ у растений гороха варьировало по годам вегетации от 

0,237 до 0,281, а активность электронно-транспортной цепи изменялась от 

99,4 до 117,15. 

Таким образом, исследование показывает, что оптимальным освещением 

при оценке растений гороха посевного по показателям активности фотосинтеза 

является 1000 мкмоль квантов / м
2
с. для листочков и прилистников, 1700 

мкмоль квантов / м
2
с. для усиков. 
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5.2 Сортовая специфика фотосинтетической активности листьев  

у гороха посевного 

 

В создании более совершенных сортов, способных повысить 

эффективность сельского хозяйства, особое место отводится физиологии, так 

как возможности селекции, опирающейся на морфо-биологические признаки, 

исчерпываются. 

 

5.2.1 Генотипические особенности проявления активности световых и 

темновых реакций фотосинтеза листьев у растений культуры 

 

Как уже отмечалось, многие высокопродуктивные сорта зерновых 

культур отличаются более активным фотосинтезом (см. гл.3 и 4). Об этом 

свидетельствуют и другие исследователи (Володарский Н.И., 1978; Гавриленко 

В.Ф. и др., 1980; Cui X. et al., 2016).  

Аналогичные данные приводятся и по зерновому белоцветковому гороху 

(Амелин А.В., 2001). Показано, что в процессе его селекции происходит 

существенное уменьшение площади листьев, что компенсируется выраженным 

повышением фотохимической активности хлоропластов у листочков и 

прилистников растений. В результате чего у современных сортов культуры не 

только листовая, но и вся фотосинтезирующая система растений 

функционирует с большей напряженностью. При реорганизации листочков в 

усики, вследствие интрогрессии рецессивного гена af, у сортов гороха 

происходит перенос фотосинтетической функции и на не листовые части 

растений (Амелин А.В., 1992). 

Также установлено, что с переходом к генеративному развитию у сортов 

гороха усатого типа центр фотосинтетической активности смещается к 

створкам молодых образующихся бобов, наравне с которыми активно 

функционируют и другие хлорофиллсодержащие органы растений. В период 

образования семязачатков фотоактивность стебля, черешков и створок бобов у 

сортообразцов с генотипом afafStSt была выше активности аналогичных 

органов у обычных сортов соответственно на 26%, 37% и 30%, а у генотипов с 
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редуцированными листочками и прилистниками одновременно (afafstst) ее 

величина достигала даже более высоких значений по сравнению с усиками. У 

сортов же, имеющих хорошо развитые и листочки, и прилистники (генотип 

AfAfStSt), интенсивность первичных реакций фотосинтеза данных органов 

растений оказалась сниженной в среднем на 24% (Амелин А.В. и др., 1997). 

Проведённые нами ранее исследования показали, что и в процессе 

селекции гороха полевого (пелюшки) на зерно значимо активизируются 

световые реакции фотосинтеза листьев (Амелин А.В., и др., 2018). Впервые 

установлено, что фотохимическое тушение флуоресценции хлорофилла в 

листочках и прилистниках у современных сортов гороха пелюшки зернового 

использования в среднем на 50% выше, а нефотохимическое тушение, 

отображающее потери энергии поглощенных квантов света в виде теплового 

излучения, в 2 раза ниже, чем у предшественников. При этом фотохимическое 

тушение флуоресценции у современных сортов пелюшек находилось на уровне 

лучших белоцветковых сортов посевного типа (Рисунок 120).  

 

Рисунок 120 – Значение фотохимического тушения флуоресценции хлорофилла 

(отн.ед.) в онтогенезе сортообразцов гороха разных периодов селекции, 2008 г. 

 

Аналогичные результаты получены и по эффективности поглощения 

квантов света и их использованию. Современные сорта пелюшки зернового 

типа характеризуются повышенным квантовым выходом (коэффициент 

поглощения квантов света) в период формирования бобов и меньшим его 



185 
 

снижением в процессе созревания по сравнению с более «старыми» 

однотипными сортами при одинаковой величине данного показателя с сортами 

посевного гороха (Рисунок 121). 

 

 

Рисунок 121 – Квантовый выход флуоресценции хлорофилла (отн.ед.) в фазе 

плоского боба у сортообразцов гороха полевого и посевного, 2008 г. 

 

Между фотохимическим тушением и квантовым выходом флуоресценции 

хлорофилла выявлена значимая положительная связь (r = 0,78…0,88).  

При этом новые морфогенотипы «хамелеон» и «люпиноид» отличались от 

традиционных листочковых и усатых морфотипов повышенной фотоактивностью 

хлоропластов, а листочковые детерминантны – менее эффективным 

использованием поглощенных квантов света на первичные процессы фотосинтеза. 

У хамелеонов и люпиноидов квантовый выход флуоресценции хлорофилла 

прилистников в фазе плоского боба был на 3,0% и 9,6% выше, чем у 

безлисточковых (усатых) и листочковых морфогенотипов соответственно, в то 

время как у листовых пластинок на 2,9% меньше (Рисунок 122).  
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Рисунок 122 – Фотохимическое тушение флуоресценции хлорофилла (отн. ед.) 

прилистниками 1 
го 

 продуктивного узла у разных морфогенотипов гороха  

в фазе плоского боба, 2010–2011 гг. 

Обозначения: 1- физиологически ограниченный рост стебля;  

2-детерминанты 

 

Фотохимическое тушение флуоресценции хлорофилла было ниже в 

среднем на 13,3% и 2,2% и у детерминантов по сравнению с 

индетерминантными формами. В то же время затраты на нефотохимическое 

тушение, отображающее потери энергии поглощенных квантов света, наоборот, 

у них были в 1,5 раза выше (Таблица 20).  

 

Таблица 20 – Эффективность усвоения квантов света листьями первого 

продуктивного узла растений разных морфогентипов гороха в фазе плоского 

боба, 2010-2011 гг. 

 

Морфогенотип  

Фотохимическое тушение 

флуоресценции 

Нефотохимическое 

тушение флуоресценции 

прилистники листочки прилистники листочки 

Усатый тип 

Физиологически ограниченный 

рост стебля 
0,678 - 0,318 - 

детерминанты 0,776 - 0,224 - 

Листочковый тип 

Физиологически ограниченный 

рост стебля 
0,744 0,727 0,253 0,268 

Детерминанты 0,613 0,630 0,388 0,372 

НСР05 0,011 0,010 0,014 0,010 
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Среди современных морфогенотипов гороха посевного, максимальным 

квантовым выходом флуоресценции хлорофилла отличались сорта Ягуар, Кадет, 

Таловец 70 (0,266; 0,263 и 0,258 соответственно), а минимальными значениями – 

сорта Фрегат и Флагман 12 (0,194 и 0,187 соответственно) (Рисунок 123). 

 

 

Рисунок 123 – Квантовый выход флуоресценции хлорофилла (КВФХ, отн. ед.)  

у прилистников современных сортов гороха посевного, 2019 г. 

 

Квантовый выход флуоресценции хлорофилла тесно был связан у 

сортообразцов гороха посевного с активностью электронно-транспортной цепи. В 

условиях вегетации 2019 г. максимальной активностью электронно-транспортной 

цепи характеризовались прилистники сортов Ягуар, Кадет и Таловец 70 (111,5; 

110,3 и 108,4 соответственно), а минимальной – сортов Фрегат и Флагман 12 (81,3 

и 78,5 соответственно) (Рисунок 124, Приложение Д 4). 

 

 

Рисунок 124 – Активность электронно-транспортной цепи (ЭТЦ, отн. ед.)  

прилистников у современных сортов гороха посевного, 2019 г. 
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Следует отметить, что высокие значения световых реакций слабо влияли 

на активность темновой фазы фотосинтеза сортов. Нами не выявлено у них 

достоверной корреляционной зависимости между эффективностью поглощения 

квантов света молекулами хлорофилла и интенсивностью фотосинтеза листьев 

(r=0,03, Р≤0,05) (Рисунок 125). 

 

 

Рисунок 125 – Взаимосвязь интенсивности фотосинтеза (ИФ) и квантового 

выхода (КВФХ, отн. ед.) прилистников у различных сортов гороха  

в фазе плоского боба, 2019 г.  

 

В 2010–2012 гг. интенсивность фотосинтеза листьев варьировала по 

сортам культуры от 2,7 до 16,6 ммоль CO2/м
2
с. Высоким значением показателя 

отличались образец Рас 657/7, сорта Спартак и Фараон, которые могут являться 

источниками фотосинтетической активности для использования в селекции 

культуры. Особый интерес представляют сорта Фараон и Спартак, сочетающие 

высокую урожайность семян и интенсивность поглощения углекислого газа. 

В условиях вегетации 2019 г. интенсивность фотосинтеза изменялась у 

сортов гороха посевного от 7,66 мкмоль CO2/м
2
с у сорта Кадет до 11,06 мкмоль 

CO2/м
2
с у сорта Таловец 70 (Рисунок 126), а в 2018 г. – от 12,64 у сорта 

Оптимус до 21,38 мкмоль CO2/м
2
с у сорта Гамбит (Приложение Д 1).  
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Причем сорт Таловец 70 выделялся не только высокой интенсивностью 

фотосинтеза, но и активностью световых реакций, что делает его особенно 

ценным для селекции (см. Рисунок 124, 125). 

 

 

Рисунок 126 – Интенсивность фотосинтеза (ИФ) прилистников у современных 

сортов гороха посевного в условиях вегетации 2019 г. 

 

Таким образом, результаты проведенного исследования позволяют 

рекомендовать селекции в качестве источников высокой интенсивности 

фотосинтеза сорта Таловец 70, Шеврон и Немчиновский 50, а в качестве 

источников высокой активности световой фазы фотосинтеза – Ягуар, Кадет и 

Таловец 70. 

 

5.2.2 Генотипическая специфика проявления транспирационной 

активности листьев у растений культуры 

 

Исследованием на горохе посевном выявлено широкое генотипическое 

разнообразие по интенсивности транспирации листьев как в среднем за годы 

исследования (от 2,25 до 7,39 ммоль Н2О/м
2
с у прилистников и от 3,14 до 

5,48 ммоль Н2О/м
2
с у листочков), так и в отдельные годы (Таблица 21, 

Приложение Д 2). 
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Таблица 21 – Интенсивность транспирации (ммоль Н2О/м
2
с) листочков (Л) и 

прилистников (П) у сортов гороха посевного  
 

Сорт 

Год  
Средняя 

2010 2011 2012 

Л П Л П Л П Л П 

Рас 657/7 3.55 0.96 3.28 2.45 6.24 6.43 4.35 3.28 

Фараон - 3.03 - 3.79 - 10.04 - 5.62 

Алла - 2.26 - 1.96 - 9.40 - 4.54 

Спартак 2.54 1.15 

 

2.78 - 10.43 2.54 4.79 

Темп 3.33 2.94 3.72 3.29 9.43 9.28 5.50 5.17 

Филби - - - 5.19 - 10.88 - 8.03 

Среднее 3.14 2.25 3.50 3.27 5.48 7.39 4.04 4.30 

НСР05 0,27 0,34 0,24 0,28 0,43 0,67 - - 

 

Наиболее активно испаряли молекулы воды верхние листья сортов гороха 

посевного. На уровне верхних ярусов проявлялись и наиболее выраженные 

генотипические различия по интенсивности транспирации (Рисунок 127). 

 

 

Рисунок 127 – Интенсивность транспирации в зависимости от яруса листьев  

у сортов гороха посевного в фазе плоского боба, 2018 г.  

Обозначения: *П – прилистник, **Л – лист 

 

В онтогенезе наиболее выраженные генотипические различия по 

транспирации отмечались в период массового формирования плодов, когда ее 

активность достигала максимальных значений. В условиях вегетации 2018 г. в 

фазу плоского боба значение интенсивности транспирации листочков 

варьировало у сортов гороха от 2,62 до 24,98 ммоль H2O/м
2
с, а у прилистников 
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– от 2,38 до 22,23 ммоль H2O/м
2
с, что указывает на возможность успешного 

ведения целенаправленной селекции по этому показателю (Таблица 22). 

 

Таблица 22 – Интенсивность транспирации (ИТ, ммоль H2O/м
2
с) у различных 

сортов гороха по фазам роста, 2018 г. (Л – лист, П – прилистник) 

Сорт  

Фаза роста  В среднем 

за 

вегетацию 
9-10 наст 

листьев  
цветение  

плоский 

боб 

зеленая 

спелость 

Фараон  П 4,70 5,20 19,48 2,61 8.00 

Гамбит  П 6,50 9,57 20,37 2,97 9.85 

Спартак  
П 5,06 8,17 18,58 3,43 8.81 

Л 6,30 3,24 24,98 3,99 9.63 

Темп  
П 6,49 7,22 14,89 2,16 7.69 

Л 3,22 5,70 16,47 3,47 7.22 

Кадет  
П 5,17 5,09 14,67 3,44 7.09 

Л 4,25 4,25 2,62 2,96 3.52 

Шеврон  П 5,52 4,90 3,65 2,96 4.26 

Рac 657/7  
П 5,63 3,51 22,23 3,06 8.61 

Л 5,66 3,56 14,00 3,78 6.75 

Инст. Тип  
П 3,83 3,18 2,38 2,13 2.88 

Л 3,03 7,80 5,28 2,53 4.66 

Оптимус  П 5,98 5,40 4,83 3,39 4.90 

Среднее  
П 5,43 5,80 13,45 2,91 6,90 

Л 4,49 4,91 12,67 3,35 6,35 

НСР05 0,54 0,52 0,98 0,25 - 

 

Установлено, что интенсивность транспирации листьев у сортов гороха 

посевного тесно связана с активностью фотосинтеза. Степень проявления 

данной связи во многом зависит не только от фазы роста, но и от условий 

вегетации. К примеру, в 2019 г., относительно благоприятном по увлажнению и 

температуре воздуха, коэффициент корреляции между показателями был 

низким (+0,16 при Р≤0,05), тогда как в 2010 и 2018 засушливых годах его 

значение было существенным (+0,32 и +0,55, соответственно, при Р≤0,05). 

Однако для производства важно создавать сорта гороха с высокой 

эффективностью использования воды. Для этого в качестве исходного 

перспективного материала важно использовать генотипы, характеризующиеся 

высокой активностью фотосинтеза и умеренной транспирацией: Инс-тип, 

Оптимус и Шеврон (Таблица 23). 
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Таблица 23 – Эффективность использования воды (μмоль CO2/ ммоль H2O) у 

различных сортов гороха по фазам роста, 2018 г. (Л – лист, П – прилистник) 

Сорт  

Фазы роста  В среднем 

за 

вегетацию 
9-10 наст 

листьев  
Цветение  

Плоский 

боб 

Зеленая 

спелость 

Фараон  П 2,45 2,12 0,75 3,66 2,25 

Гамбит  П 2,30 2,05 1,05 4,21 2,40 

Спартак  
П 2,85 3,03 0,90 3,69 2,61 

Л 1,82 2,80 0,69 2,04 1,84 

Темп  
П 2,72 2,87 0,88 4,84 2,83 

Л 2,89 3,02 0,76 3,63 2,58 

Кадет  
П 2,18 2,16 1,15 2,94 2,11 

Л 2,32 2,50 5,04 3,72 3,40 

Шеврон  П 2,76 2,97 3,56 3,39 3,17 

Рac 657/7  
П 2,24 2,44 0,69 3,86 2,31 

Л 1,75 1,63 1,53 3,31 2,06 

Инст. Тип  
П 3,12 4,37 5,02 2,58 3,77 

Л 2,12 1,56 2,75 2,83 2,32 

Оптимус  П 2,49 1,94 2,62 3,58 2,66 

НСР05 0,22 0,25 0,21 0,34 - 

 

В 2019 г. среди изученных сортов гороха максимальным его значением 

характеризовались Немчиновский 50, Шеврон и Таловец 70 (Рисунок 128). 

 

 

Рисунок 128 – Варьирование значений эффективности использования воды 

(мкмоль СО2/ммоль Н2О) прилистниками разных сортов гороха посевного  

в фазе плоского боба, 2019 г.  

 

Таким образом, для создания сортов нового поколения с высокой 

эффективностью фотосинтетического аппарата в качестве исходного 

перспективного материала рекомендуется использовать генотипы, 
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характеризующиеся высокой интенсивностью фотосинтеза и умеренной 

транспирацией, контролируя для этого работу устьичного аппарата. 

 

5.2.3 Генотипическая специфика проявления устьичной проводимости 

листьев у растений культуры 

 

Исследование свидетельствует, что устьичная проводимость является 

важным регулятором углеродного и водного обмена у растений, в том числе 

гороха, оказывая положительное влияние не только на интенсивность 

фотосинтеза, но и транспирации. Коэффициент корреляции между устьичной 

проводимостью и интенсивностью транспирации у различных сортов гороха в 

фазе плоского боба был значимым и составлял +0,65 (Р≤0,05) (Рисунок 129).  

 

 

Рисунок 129 – Взаимосвязь устьичной проводимости молекул воды (УП, H2O)  

и интенсивности транспирации (ИТ) прилистников у гороха посевного  

в фазе плоского боба, 2019 г.  

 

Высокой устьичной проводимостью выделялись сорта Флагман 12 и 

Фрегат, которые могут быть рекомендованы для селекции на повышенную 

устьичную проводимость при создании сортов с высокой активностью и 

эффективность фотосинтеза. 

Итак, изложенный материал позволяет заключить, что для 

фотосинтетической системы растений гороха посевного характерна 

выраженная зависимость от генотипа, фазы роста, расположения листьев на 

узлах растении, устьичной проводимости и транспирационной активности. 

Данные особенности необходимо учитывать при оценке и отборе 
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перспективных генотипов культуры по показателям фотосинтетической 

деятельности, принимая во внимание условия среды. 

 

5.2.4 Реакция фотосинтеза генотипов культуры на изменение погодных 

условий вегетации растений 

 

Результаты исследования показали, что интенсивность фотосинтеза 

листьев у сортов гороха посевного является относительно лабильным 

признаком, существенно зависимым от погодных условий вегетации. В фазе 

плоского боба ее значение в 2011 г. было у изученных сортообразцов гороха 

ниже, чем в 2010 и 2012 гг. в среднем на 25%.  

В 2010 засушливом году среди листочковых морфотипов максимальное 

значение интенсивности фотосинтеза зафиксировано у рассечено-листочковой 

формы Рас 657/7 (16,57 мкмоль CO2/м
2
с), а минимальное – у сорта Темп (4,29 

мкмоль CO2/м
2
с), в то время как в 2011 г. наибольшей фотосинтетической 

активностью выделялся сорт Фараон (8,80 мкмоль CO2/м
2
с), а в 2012 г. сорта 

Алла и Спартак (16,02 и 14,17 мкмоль CO2/м
2
с соответственно). (Таблица 24).  

 

Таблица 24 – Интенсивность фотосинтеза (μмоль CO2/м
2
с) листьев (Л) и 

прилистников (П) у сортов гороха посевного  

Сорт, генотип 

(перспективная 

линия) 

Год 

среднее 2010 2011 2012 

Л П Л П Л П Л П 

Рас 657/7 16,57 4,28 8,07 6,26 9,88 8,93 11,51 6,49 

Темп 4,29 3,50 6,23 5,08 11,69 8,65 7,40 5,74 

Фараон - 11,30 - 8,80 - 13,41 

 

11,17 

Алла - 9,48 - 6,25 - 16,02 

 

10,58 

Спартак - 6,88 - 7,21 - 14,17 

 

9,42 

Среднее 10,43 7,09 7,15 6,85 8,81 11,01 8,15 8,63 

НСР05 0,76 0,89 0,74 0,83 0,75 0,82 - - 

 

У сортообразцов, которые выделились в 2010 г. по интенсивности 

фотосинтеза листочков (Рас 657/7) и прилистников (Фараон), высокие 

показатели активности фотосинтеза отмечались и в последующие годы 

исследований. В связи этим их можно рассматривать в качестве источников для 

селекции культуры гороха на высокую интенсивность фотосинтеза. 
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Сильное снижение интенсивности фотосинтеза листьев у сортов гороха 

было обусловлено прежде всего недостатком влаги и наличием высоких 

температур воздуха, особенно в критическую для растений фазе – цветение. В 

результате проведенных специальных вегетационных опытов было 

установлено, что уменьшение влажности почвы с 70% до 30% от полной 

влагоемкости приводит у сортообразцов гороха к снижению интенсивности 

фотосинтеза в среднем 2,4 раза. (Таблица 25). 

 

Таблица 25 – Интенсивность фотосинтеза (ИФ) и температура листочка и 

прилистника в зависимости от влажности почвы* у сортов гороха разных 

периодов селекции в фазе плоского боба, данные вегетационного опыта 2016 г. 

(*Контроль – 70% от ПВ, опыт – 30% от ПВ, темп. воздуха – 31,9
 
°С) 

 

Сорт  

ИФ, мкмоль CO2/м
2
с Температура листочка и 

прилистника, 
0
С прилистник листочек 

контроль* опыт* контроль* опыт* контроль* опыт* 

Местный сорт 

К-1691 9,27 3,63 6,63 3,63 32,7 32,8 

Старый сорт 

Норд  9,51 3,72 - - 32,5 32,7 

Современные сорта 

Фараон  9,66 3,3 - - 31,7 32,6 

Темп  9,75 3,36 7,65 3,42 30,7 32,1 

Среднее  9,71 3,33 - - 31,2 32,4 

Среднее по 

сортам 
9,55 3,50 7,14 3,53 31,9 32,6 

 

Положение усугубляется и тем, что в селекции зернового гороха 

наметилось выраженное падение устойчивости растений к стрессовым 

воздействиям среды и ухудшение качества получаемой продукции (Амелин 

А.В., 2012), что отмечается и у других сельскохозяйственных культур (Молчан, 

И.М. и др., 1996; Удовенко Г.В., 1995).  

 

5.2.5 Реакция фотосинтеза генотипов культуры на изменение светового 

режима вегетации растений 

 

Известно, что по отношению к интенсивности солнечного света виды 

растений разделяются на светолюбивые и теневыносливые (Зеленский М.И., 

Агаев М.Г., 2007). Светолюбивым генотипам свойственна высокая 
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интенсивность фотосинтеза, а теневыносливым – низкая (El Sharkawy M.A., 

Hesketh J., 1965; Lush W.M., Rawson H.M., 1979). Однако данные видовые и 

сортовые особенности культурных растений в селекции пока не учитываются, 

что существенно снижает ее эффективность и производства в целом. Поэтому 

изучению этого вопроса в своих исследованиях мы придавали особое значение.  

Полученные экспериментальные данные показывают, что 

фотосинтетическая система растений современных сортов гороха посевного 

существенно различается по отношению к свету. (Таблица 26). 

 

Таблица 26 – Интенсивность фотосинтеза (μмоль CO2/м
2
с) прилистников 

растений при разных режимах освещения у перспективных зерновых сортов 

гороха усатого типа, 2017 г. 
 

Сорт 

Интенсивность освещения, μмоль (квантов)/м
2
с  

300 1000 1700 

С высокой отзывчивостью на инсоляцию (увеличение ИФ более чем 2раза) 

Немчиновский 50 8,93 12,52 16,40 

Оптимус 7,13 13,21 15,08 

Спартак 7,03 15,23 15,74 

Фрегат 4,79 12,23 16,92 

Таловец 90 7,07 12,72 15,76 

Альянс 8,23 13,31 15,85 

Фонеер 4,96 11,20 15,26 

среднее 6,49 11,32 15,73 

С низкой отзывчивостью на инсоляцию (увеличение ИФ менее чем 2 раза) 

Немчиновский 100 7,22 12,69 13,37 

Ракул 5,91 11,32 13,47 

Шеврон 6,10 10,90 11,75 

Кадет (прилистник) 6,00 14,42 12,83 

Волжанин 4,99 5,92 14,18 

Флагман 6,46 13,63 12,47 

Ватан 6,27 14,62 8,71 

среднее 6,51 13,25 12,93 

НСР05 0,84 1,02 1,12 

 

Почти половина изученных сортов характеризовались высокой 

отзывчивостью фотосинтеза на инсоляцию, а другая часть низкой. У зерновых 

сортов гороха усатого типа интервал генотипического варьирования 

интенсивности фотосинтеза листьев при освещенности 300 мкмоль/м
2
с 
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составлял 4,79-8,93 мкмоль CO2/м
2
с, при 1000 – 5,92-15,23 мкмоль CO2/м

2
с., 

при 1700 – 8,71-16,92 мкмоль CO2/м
2
с 

Наиболее отзывчива фотосинтетическая система на инсоляцию у 

безлисточковых сортов (Спартак и Гамбит), тогда как у обычных листочковых 

(Темп) она более сдержана (Рисунок 130). 

 

 

Рисунок 130 – Интенсивность фотосинтеза (ИФ) в зависимости  

от интенсивности освещения у сортов гороха в фазе плоского боба, 2018 г. 

Обозначения: П – прилистник, Л – листочек 

 

Очевидно, что это не случайность, а вполне закономерный результат 

селекции. А.В. Амелиным (1998) установлено, что в результате селекции 

гороха посевного на зерно у вновь создаваемых сортов существенно 

повышается светолюбивость. Это происходит вследствие того, что создаются 

сорта менее облиственные, более короткостебельные и устойчивые к 

полеганию, с хорошей светопропускной способностью агроценоза. У сортов с 

усатой формой листа светопропускная способность агроценоза еще больше 

усиливается, а в хлорофиллсодержащих органах резко повышается 

фотовосстановительная активность хлоропластов: по сравнению с 

листочковыми сортами возрастает в среднем на 41% в фазе 7…8 настоящих 

листьев и на 25% – в фазе образования бобов (Амелин А.В., 1992; Амелин А.В., 
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и др., 1997). В результате сделан вывод, что сорта гороха усатого морфотипа 

более светолюбивы и отзывчивы на увеличение интенсивности освещения. 

Результаты нашего исследования этот вывод полностью подтвердили. В 

специальных опытах показано, что при усилении освещения с 300 до 1700 

мкмоль/м
2
с у сортов усатого типа интенсивность фотосинтеза прилистников 

увеличивается почти в 2 раза – с 6,5 до 12,8 мкмоль CO2/м
2
с, тогда как у сортов 

с традиционным (листочковым) морфотипом растений при тех же изменениях 

освещения ИФ листочков и прилистников возрастает в среднем только на 79%, 

а у морфотипа хамелеон – на 62%. При освещенности более 1000 μмоль/м
2
с у 

обычного листочкового морфотипа и «хамелеон» интенсивность фотосинтеза 

даже несколько снижется – в среднем на 11% и 19%, в то время как у сортов с 

усатой формой листа отмечается дальнейшее ее увеличение – в среднем на 10% 

(Рисунок 131). 

 

 

Рисунок 131 – Зависимость интенсивности фотосинтеза листочков  

и прилистников от интенсивности света у различных морфогенотипов  

гороха посевного, в среднем за 2011–2012, 2018 гг. 

 

Следует отметить, что и внутри каждого морфотипа отмечается высокий 

генетический полиморфизм по норме реакции фотосинтетического аппарата на 

изменение инсоляции. По результатам экологического испытания, 
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проведенного в 2017 г. на Шатиловской СХОС, у новых зерновых сортов 

гороха усатого типа интервал генотипического варьирования интенсивности 

фотосинтеза листьев при освещенности 300 мкмоль/м
2
с составлял 4,79–8,93 

мкмоль CO2/м
2
с, при 1000 – 5,92–15,23 мкмоль CO2/м

2
с, а при 1700 – 8,71–16,92 

мкмоль CO2/м
2
с. То есть наиболее выраженные различия между 

сортообразцами гороха по реакции фотосинтеза на изменение инсоляции 

отмечаются при освещенности 1000 мкмоль/м
2
с, когда начинает проявляться 

световое насыщение. Это позволило условно разделить их на 2 группы: с 

высокой отзывчивостью фотосинтеза на увеличение инсоляции (рост ИФ более 

чем в 2 раза), и с низкой – рост ИФ менее чем в 2 раза. В 1-й группе 

сортообразцов наиболее выраженной отзывчивостью фотосинтеза на усиление 

света выделялись сорта Фрегат (увеличение ИФ в 3,5), Фонеер (увеличение ИФ 

составляло 3,1 раза) и др., а самой низкой – сорта 2-й группы Ватан и Флагман: 

ИФ возрастала всего в 1,6 раза (см. Таблица 26).  

Таким образом, сортообразцы гороха посевного существенно 

различаются по реакции фотосинтетической системы растений на изменение 

светового режима. Наиболее выраженные различия между сортообразцами 

культуры по отношению к свету отмечаются при освещенности 1000 μмоль/м
2
с, 

когда наступает световое насыщение фотосинтеза. У генотипов гороха с усатой 

формой листа оно проявляется при более высокой инсоляции, по сравнению с 

традиционными листочковыми сортами. Данные такого характера указывают 

на то, что в селекции культуры можно проводить целенаправленную работу по 

созданию, как светолюбивых, так и теневыносливых сортов. Реализация 

данного направления позволила бы существенно повысить эффективность не 

только самой селекции, но и сельскохозяйственного производства в целом. 
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6 ВИДОВЫЕ И СОРТОВЫЕ ОСОБЕННОСТИ ФОТОСИНТЕЗА, 

ТРАНСПИРАЦИИ И УСТЬИЧНОЙ ПРОВОДИМОСТИ  

ЛИСТЬЕВ У СОИ 

 

6.1 Видовые особенности фотосинтетической, транспирационной и 

устьичной активности листьев растений 

 

Видовая специфичность сои определяется особенностями строения 

листового аппарата, архитектоникой растений и посева культуры в целом.  

 

6.1.1 Активность реакций световой и темновой фазы фотосинтеза листьев 

 

Результаты исследования показали, что у культуры сои, так же как и у гороха 

посевного, более высокая активность реакций фотосинтеза отмечается у листьев 

верхних ярусов растений (третьего сверху): квантовый выход флуоресценции 

хлорофилла и активность их электронно-транспортной цепи были выше по 

сравнению с листьями средних ярусов в среднем на 33,1% и 47,3%, а нижних – на 

83,0% и 83,1% соответственно (Рисунок 132). 

 

 
Рисунок 132 – Квантовый выход флуоресценции хлорофилла (КВФХ, отн. ед.) 

и активность электронно-транспортной цепи (ЭТЦ, отн. ед.) листьев разных 

ярусов растений сои в фазе плодообразования, в среднем за 2011, 2017–2018 гг. 

 

Во многом схожая ярусная изменчивость проявлялась и по активности 

реакций темновой фазы фотосинтеза листьев. У растений сои интенсивность 

фотосинтеза верхних листьев была выше по сравнению со средними и 

нижерасположенными в среднем на 41,1 и 78,5 % (Рисунок 133). 
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Рисунок 133 – Интенсивность фотосинтеза листьев разных ярусов растений сои 

в фазе плодообразования, в среднем за 2010–2012, 2017–2018 гг. 

 

Активность верхних листьев существенно возрастала по мере роста и 

развития растений, достигая пика во время формирования и массового налива 

плодов. В период развития «плоский боб – зеленая спелость бобов» КФВХ 

листьев был на 26,0 и 13,0 %, а активность ЭТЦ на 14,4 и 6,4 % выше, чем в 

фазе ветвления и цветения, соответственно (Рисунок 134). 

 

 
Рисунок 134 – Квантовый выход флуоресценции хлорофилла (КВФХ, отн. ед.) 

и активность электронно-транспортной цепи (ЭТЦ, отн. ед.) листьев в 

онтогенезе растений сои, в среднем за 2011, 2017–2018 гг.  

Обозначения: фазы: I – ветвление, II – цветение, III – плоский боб,  

IV – зеленя спелость бобов 

 

Схожим путем осуществлялась в онтогенезе и ассимиляция СО2 листьями 

растений. Ее активность вначале увеличивалась до образования у растений 

плоского боба (в среднем на 36,0%,), а затем резко снижалась (в среднем на 

43,2%) к фазе зеленой спелости бобов (Рисунок 135). 
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Рисунок 135 – Интенсивность фотосинтеза (ИФ) листьев в онтогенезе растений 

сои, в среднем за 2010–2012, 2017–2018 гг.  

Обозначения: фазы: I – ветвление, II – цветение, III – плоский боб,  

IV – зеленя спелость бобов 

 

В течение дня активность световых реакций фотосинтеза листьев 

изменялась у сои по-разному. К примеру, квантовый выход флуоресценции 

хлорофилла был высоким у растений лишь в утренние (8:00) и в предвечерние 

(18:00) часы, а в остальное время (с 10:00 до 16:00 часов) небольшим. В то же 

время активность электронно-транспортной цепи листьев оставалась высокой 

не только в утреннее и вечернее, но и в дневное время. Между величиной 

КФВХ и активностью ЭТЦ коэффициент корреляции был отрицательным и 

составлял – 0,95 (при Р≤ 0,05) (Рисунок 136). 

 

 
Рисунок 136 – Дневная динамика квантового выходы флуоресценции 

хлорофилла (КВФХ, отн. ед.) и электронно-транспортной цепи (ЭТЦ, отн. ед.) 

листьев у растений сои в фазе плодообразования,  

в среднем за 2011, 2017–2018 гг. 
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При этом ассимиляция СО2 листьями растений слабо была сопряжена с 

характером проявления световых реакций фотосинтеза: наблюдалось два пика 

ее активности – в 9:00 и 15:00 часов по московскому времени. Причем второй 

пик был более высоким в среднем на 7%. То есть ИФ листьев растений сои 

наиболее активно осуществляется в послеобеденное время (с 14:00 до 16:00), 

когда отмечаются высокая инсоляция и температура воздуха (Рисунок 137). 

 

 

Рисунок 137 – Динамика дневной интенсивности фотосинтеза (ИФ) листьев  

у растений сои в фазе плодообразования, в среднем за 2010–2012, 2017–2018 гг. 

 

Выявленные онтогенетические особенности проявления 

фотосинтетической активности листьев у сои, по-видимому, объясняются ее 

требованиями к условиям выращивания, в частности к инсоляции. Результаты 

модельных опытов с различными режимами освещения показали, что у 

теплолюбивой культуры сои с повышением инсоляции резко растет и 

интенсивность фотосинтеза листьев, а ее стабилизация наступает, когда 

освещенность листьев достигает уровня 1700...2000 мкмоль/м
2
с. При увеличении 

инсоляции с 300 до 1500 мкмоль/м
2
с ИФ листьев возрастала на 42,4%, а с 1500 

до 2000 мкмоль/м
2
с ее прирост составлял всего 2,1% (Рисунок 138). 
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Рисунок 138 – Интенсивность фотосинтеза листьев у растений сои  

в зависимости от интенсивности освещения в фазе плоского боба,  

в среднем за 2010-2012, 2017-2018 гг. 

 

Однако реакция световой фазы фотосинтеза листьев на изменение 

инсоляции существенно отличалась. У растений сои квантовый выход 

флуоресценции хлорофилла был высоким только при низкой освещенности – 

300 мкмоль (квантов)/м
2
с, а с ее повышением он резко убывал: при 

освещенности 2000 мкмоль (квантов)/м
2
с его величина была ниже в среднем на 

79,6%. Активность же электронно-транспортной цепи, наоборот, при 

освещенности 300 мкмоль (квантов)/м
2
с была самой низкой, а при 1000 мкмоль 

(квантов)/м
2
с – самой высокой: ее увеличение в среднем 43,1% (Рисунок 139). 

 

 
Рисунок 139 – Квантовый выход флуоресценции хлорофилла (КВФХ, отн. ед.) 

и активность электронно-транспортной цепи (ЭТЦ, отн. ед.) листьев сои в 

зависимости от режима освещения в фазе плоского боба,  

в среднем за 2011, 2017–2018 гг. 
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Данные такого характера, по-видимому, указывают на то, что солнечная 

активность в Центрально-Черноземном регионе РФ не является лимитирующим 

фактором активности реакций светофой фазы фотосинтеза у культуры сои.  

 

6.1.2 Транспирационная активность и ее влияние на фотосинтез листьев 

 

У растений сои интенсивность транспирации листьев в фазу плоского боба 

варьировала по годам вегетации от 3,94 до 7,31 ммоль Н2О/м
2
с (Рисунок 140).  

 

 

Рисунок 140 –Интенсивность транспирации (ИТ) и фотосинтеза (ИФ) листьев  

у сои в фазе плодообразования 

 

В онтогенезе интенсивность транспирации резко возрастает при переходе 

растений к генеративному периоду развития, достигая максимума к фазе 

массового образования плодов, когда наиболее активно протекают 

биосинтетические процессы. При переходе растений от фазы бутонизации к 

фазе формирования плоского боба отмечалось увеличение интенсивности 

транспирации в среднем на 40,4%, а к моменту полного формирования семян в 

бобах (фаза зеленой спелости) ее величина, наоборот, снижалась с 8,22 до 4,26 

ммоль H2O/м
2
c, то есть на 48,2% (Рисунок 141).  



206 
 

 
Рисунок 141 – Интенсивность транспирации (ИТ) листьев у растений сои  

в разные фазы роста при 70% влажности почвы от ПВ, 2015–2016 гг.  

(вегетационный опыт) 

 

При этом между транспирационной и фотосинтетической активностью 

листьев Glycine max (L.) Merr. установлена тесная положительная связь, 

которая четко проявлялась на протяжении всего вегетационного периода 

развития растений. Коэффициент корреляции между двумя этими показателями 

был достаточно высоким и составлял в среднем за вегетацию +0,91, что 

достоверно при Р=0,05. Наиболее тесная связь отмечена в фазе 5-6 настоящих 

листьев и в период массового налива семян – «плоский боб – зеленая спелость 

бобов» (Таблица 27). 

 

Таблица 27 – Значение коэффициента корреляции между интенсивностью 

фотосинтеза и интенсивностью транспирации листьев у растений сои  

в разные фазы роста 
 

Фаза роста 
5-6-й 

лист 

Бутони-

зация  
Цветение  

Плоский 

боб 

Зеленая 

спелость 

Коэф. коррел. 0,93 0,86 0,85 0,97 0,96 

 

Нами также показано, что у растений сои в фазе плоского боба 

наибольшей транспирационной активностью обладают листья, прежде всего 

расположенные в верхнем ярусе растений как наиболее молодые и освещенные, 

имеющие повышенную плодовую нагрузку. Интенсивность испарения ими 

воды (3-4 узел главного побега сверху) составляла 5,22 ммоль H2O/м
2
с, средних 

– 3,95 ммоль H2O/м
2
с, нижних – 2,37 ммоль H2O/м

2
с. То есть активность 
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транспирации верхних листьев в 2,2 раза выше, по сравнению с 

нижерасположенными – 5-й узел снизу (Рисунок 142).  
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Рисунок 142 – Интенсивность транспирации (ИТ) листьев растений сои  

в зависимости от ярусного их расположения в фазе плоского боба,  

в среднем за 2010–2012, 2017–2018 гг. 
 

Такую ярусную изменчивость интенсивности транспирации, очевидно, 

можно объяснить и тем, что нижние листья физиологически более старые и в 

период налива семян в них начинают активно проявляться деструктивные 

процессы, что приводит, в частности, к резкому ухудшению устьичной 

проводимости и, как следствие, снижению транспирационной активности 

(Савельева Е.М. и др., 2014).  

Кроме этого, установлено, что на интенсивность транспирации листьев сои 

значительное влияние оказывает время суток. По результатам полевых 

исследований 2017 г., наиболее интенсивно испаряли воду листья растений 

культуры с 9:00 до 13:00. Интенсивность транспирации в этот период составляла 

5,39 ммоль H2O/м
2
c, что было на 19,9% выше, чем в утренние часы (с 7:00 до 

8:00) и на 42,3% – в послеобеденное время (с 15:00 до 17:00) (Рисунок 143). 

При этом выявлена тесная ее связь с активностью фотосинтеза листьев. В 

среднем по всем дневным учетам коэффициент корреляции между 

интенсивностью фотосинтеза и интенсивностью транспирации листьев был 

достоверным при Р ≤ 0,05 и составлял +0,68. Наиболее значимая связь этих двух 

физиологических процессов отмечена в полуденное время, когда отмечалась и 
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самая высокая их активность, а самая низкая – в утренние и послеполуденные 

часы. Значение коэффициента корреляции между ИФ и ИТ в период учета с 6 до 

8:00 часов было равно +0,46, с 12 до 13:00 часов: +0,84, а в 17:00: +0,65. 

 

 
Рисунок 143 – Дневной ход интенсивности транспирации (ИТ) у растений сои  

в фазе цветения, 2017 г. 
 

Характер связи транспирационной и фотосинтетической активности 

листьев, в свою очередь, существенно влиял на эффективность использования 

воды растениями. Показано, что у культуры сои высокая ЭИВ достигается за счет 

активного фотосинтеза листьев и умеренной интенсивности их транспирации. В 

годы исследований наиболее высокая ЭИВ отмечалась у растений в 2012 и 2018 

гг., а минимальной она была в 2011 и 2017 гг. (Рисунок 144). 

 

 

Рисунок 144 – Эффективность использования воды (ЭИВ) листьями растений 

сои в фазе плодообразования в зависимости от года исследования 

 

Таким образом, у растений сои транспирационная активность листьев 

заметно влияет на активность реакций фотосинтеза, что существенно зависит 



209 
 

от места расположения листьев на растении, времени суток, фазы роста и 

периода развития. 

 

6.1.3 Устьичная проводимость и ее влияние на интенсивность фотосинтеза 

и транспирацию листьев растений 

 

Устьичная проводимость листьев является важным механизмом 

регулирования и обеспечения эффективности процессов транспирации и 

фотосинтеза (Atkinson C.J. et al., 2000) и вследствие этого значимо может влиять 

на интенсивность роста растений и формирование конечного урожая (Li F. et al., 

2002, Ort D.R. et al., 2015). Поэтому представляется весьма актуальным проводить 

учет устьичной проводимости листьев культурных растений, чтобы эффективно 

влиять не только на их транспирацию и фотосинтез, но и в целом на 

продукционный процесс (Farquhar G.D., et al., 1989). 

По экспериментальным данным вегетационных опытов, у растений вида 

Glycine max (L.) Merr. наиболее заметно проявляется активность устьица 

листьев в период плодообразования и массового налива семян, а затем начинает 

медленно снижаться, достигая минимальных значений к фазе зеленой спелости 

бобов (Рисунок 145).  
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Рисунок 145 – Изменение устьичной проводимости (УП), интенсивности 

фотосинтеза (ИФ) и транспирации (ИТ) в онтогенезе растений сои при 70% 

влажности почвы от ПВ, данные вегетационного опыта, 2015–2016 гг. 
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В фазе плоского боба значение данного показателя у опытных растений 

сои была в среднем на 20%, 92%, 82% и 115% соответственно больше по 

сравнению с фазами «5-6 настоящих листьев», «бутонизация», «цветение» и 

«зеленая спелость бобов» (см. Рисунок 145). 

Выявленные в онтогенезе растений сои различия по устьичной 

проводимости листьев были тесно связаны с характером проявления у растений 

транспирационной и фотосинтетической активности. Коэффициент корреляции 

между устьичной проводимостью, транспирационной и фотосинтетической 

активностью листьев составлял в вегетационных опытах +0,78 и +0,63 

соответственно, а в полевых условиях его значение по фазам роста варьировало 

от 0,48 до 0,62 (см. Рисунок 147). 

Показано также, что устьичная проводимость листьев растений сои 

значительное влияние оказывает и на ярусную изменчивость 

транспирационной и фотосинтетической активности. Как и у других 

сельскохозяйственных культур, наибольшей устьичной проводимостью, 

интенсивностью транспирации и фотосинтеза обладают листья, 

расположенные в верхнем ярусе растений (Рисунок 146).  

 

 
Рисунок 146 – Устьичная проводимость паров воды (УП), интенсивность 

фотосинтеза (ИФ) и транспирации (ИТ) у разных по расположению листьев 

растений сои в фазе плоского боба, 2017–2018 гг. 
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Величина данного показателя у нижних листьев была в среднем в 2,3 раза 

меньше, чем у листьев средних ярусов, и в 2,4 раза – по сравнению с верхними. 

Коэффициент корреляции ИФ с УП был достаточно высоким и составлял в 

среднем по ярусам 0,98, а между ИТ и УП его величина равнялась 0,93 (см. 

Рисунок 146). 

Во многом схожие результаты по устьичной проводимости листьев разных 

ярусов у культурных растений приводят и другие ученые (Амелин, А.В. и др., 

2018, Савельева, Е.М. и др., 2014). Различную устьичную проводимость и ее 

влияние на ИФ и ИТ у листьев разных ярусов растений можно, очевидно, 

объяснить разными внешними условиями их функционирования и 

физиологическим возрастом (Савельева, Е.М. и др., 2014). Нижние листья, 

более затененные и старые по возрасту, в период налива семян в них начинают 

активно проявляться деструктивные процессы, что приводит, в частности, к 

резкому ухудшению устьичной проводимости и, как следствие, снижению их 

транспирационной и фотосинтетической активности. Тогда как верхние более 

молодые листья не только лучше освещены и обеспечены углекислым газом, но 

и несут основную плодовую нагрузку, что приводит к увеличению 

интенсивности их работы. 

На ярусную изменчивость устьичной проводимости заметное влияние 

оказывали и погодные условия вегетации. Наиболее высокой она была в 2016 г., 

а самой низкой в 2015 г., равно как и активность фотосинтеза и транспирации 

листьев разных ярусов, что во многом было обусловлено различным 

водообеспечением (Рисунок 147). 
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Рисунок 147 – Проводимость паров воды устьицами (УП, моль H2О м
2
/с), 

интенсивность фотосинтеза (ИФ, мкмоль CO2/м
2
с) и транспирации  

(ИТ, ммоль H2O/м
2
с) листьев растений сои в фазе плодообразования  

в зависимости от года исследования  

 

В специальных вегетационных опытах показано, что при уменьшении 

влажности почвы с 70% до 30% от полной влагоемкости (ПВ) устьичная 

проводимость водяных паров снижается в 1,97 раза в фазе плоского боба и в 

2,75 раза в фазе зеленой спелости бобов (Таблица 28).  

 

Таблица 28 – Значение устьичной проводимости паров воды (УП) у листьев 

растений сои в зависимости от влажности почвы*в разные фазы роста, данные 

вегетационного опыта, 2015–2016 гг. 

УП, моль H2O/м
2
с 

фаза плоского боба фаза зеленой спелости 

контроль опыт контроль опыт 

0,71 0,38 0,33 0,12 

*Примечание: контроль – 70% от ПВ, опыт – 30% от ПВ 

 

В течение светового дня максимальные значения устьичной проводимости 

отмечались в период между 8:00 и 10:00 часами по московскому времени, а 

затем устойчиво снижались, достигая минимума к 17:00. В 9:00 величина УП 

составляла 0,92 моль H2О м
2
/с, тогда как в 11:30 она была меньше на 19,6 %, в 

13:00 – на 21,7 %, в 15:00 – на 48,9 %, а в 17:00 – на 64,1 % (Рисунок 148).  
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Рисунок 148 – Дневной ход устьичной проводимости (УП) молекул воды 

листьями растений сои в фазе цветения, 2017 г. 

 

Низкая активность устьичной проводимости в ранние утренние часы (до 

8:00), по-видимому, объясняется невысокой интенсивностью света и 

насыщенностью клеток водой, а резкий спад ее в послеобеденное время (после 

13:00 часов) – экстремальным воздействием на листья повышенной температуры 

воздуха, которая достигает к этому времени максимальных значений, приводя к 

потери тургора клетками и эффективности фотосинтеза, что заставляет растения 

экономить воду, снижая тем самым транспирацию. В то же время снижение 

устьичной проводимости в вечернее время может быть связано с закрыванием 

устьиц в ночное время (Дустов Н.Ш., Акназаров О.А., 2013). 

Таким образом, устьичная проводимость листьев сои выступает важным 

регулятором фотосинтеза и транспирации, без которых невозможны активный 

рост и развитие растений. Ее воздействие на процессы осуществляется 

посредством открытия и закрытия устьица листьев в зависимости от 

складывающихся погодных условий вегетации (Bertolli S.C. et al., 2012). 
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6.1.4 Влияние погодных условий на фотосинтез листьев растений 

 

В зависимости от условий года вегетации активность световых реакций 

фотосинтеза листьев растений сои изменялась по-разному. Наибольший 

квантовый выход флуоресценции хлорофилла (0,763 отн. ед.) зафиксирован в 

2011 г. в фазе плоского боба, а наименьшее его значение (0,310 отн. ед.) 

отмечалось в 2018 г., когда отмечался выраженный дефицит влаги. В то же время 

активность электронно-транспортной цепи в 2011 г., наоборот, была 

минимальной (75,94 отн. ед.), а в 2018 г. максимальной – 128,65 отн. ед. (Рисунок 

149). Это показывает разные компенсаторные механизмы растений сои: в случае 

2011 г. растения эффективнее поглощали кванты света с меньшей активностью 

передачи энергии по электрон-транспортной цепи между светособирающимии 

комплексами и реакционным центром вследствие отсутствия в течении 2 недель 

дождей перед фазой плодообразования; а в 2018 г. образованию плодов 

предшествовали 2 недели активных осадков после продолжительного периода 

засухи, что в первую очередь отразилось на эффективности поглощения энергии 

солнца на фоне активной работы ЭТЦ. 

 

 
Рисунок 149 – Активность электронно-транспортной цепи (ЭТЦ, отн. ед.)  

и квантовый выход флуоресценции хлорофилла (КВФХ, отн. ед.) листьев  

у растений сои в разные годы вегетации, фаза плодообразования 

 

Интенсивность фотосинтеза, напротив, от условий года зависела в меньшей 

степени и изменялась от 10,09 до 12,99 мкмоль CO2/м
2
с или в пределах 20%. При 
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этом прослеживается по годам вегетации большая сопряженность ее с 

квантовым выходом, а не с активностью электронно-транспортной цепи. В 2011 

г. значения ИФ и КВФХ были у растений культуры в среднем на 17,1% и 58,2% 

больше по сравнению с 2017 и 2018 гг. (Рисунок 149 и 150). 

 

 

Рисунок 150 – Интенсивность фотосинтеза (ИФ) листьев сои  

в разные годы исследования в фазе плоского боба 

 

На фотосинтетическую активность листьев в годы вегетации 

значительное влияние оказывало прежде всего увлажнение. К примеру, 

метеорологические условия 2011 г. в целом не были экстремальными для роста 

и развития растений. В период формирования и налива бобов (июнь и июль) 

осадков выпало всего лишь на 21,8% меньше среднемноголетней нормы, а 

погодные условия во время созревания и уборки вообще были близки к 

оптимальным (см. Рисунок 10), что и сказалось благоприятно на активности 

фотосинтеза.  

В 2017 г. во 2-й и 3-й декадах июня и 1-й декаде июля, когда у растений 

формировались бобы и происходил активный налив семян, количество осадков 

было существенно ниже средней многолетней нормы. Но особенно 

засушливыми были погодные условия во время формирования бобов и налива 

семян в 2018 г.: в июне температура воздуха была выше на 1,2 °С, а количество 
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осадков на 76% ниже среднемноголетних значений. Аналогичная погода 

наблюдалась и в 1-й декаде июля (см. Рисунок 16, 17), что негативно повлияло 

на активность фотосинтеза листьев растений сои.  

Негативно сказывалась на активности фотосинтеза и высокая 

температура воздуха: прослеживается обратная связь интенсивности 

фотосинтеза с температурой воздуха. В полевых условиях 2017 г. коэффициент 

корреляции между данными показателями был отрицательным и составлял по 

фазам роста в среднем r= –0,30 (Рисунок 151).  

 

 

Рисунок 151 – Интенсивность фотосинтеза (ИФ) листьев и температура воздуха 

по фазам роста и периодам развития растений сои, 2017 г. 

 

Определенное негативное влияние температуры воздуха на 

фотосинтетическую активность листьев растений наблюдалось и в течение дня. 

Во время дневного учета коэффициент корреляции между ИФ и температурой 

воздуха был также отрицательным: r= –0,28 (Рисунок 152).  
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Рисунок 152 – Дневной ход интенсивности фотосинтеза (ИФ) и температуры 

воздуха у растений сои в фазе цветения, 2017 г. 

 

Влияние инсоляции на фотосинтетическую активность листьев было 

противоположным. 

 

6.1.5 Влияние интенсивности света на фотосинтез листьев растений 

 

Подтверждено, что фотосинтетическая система растений сои весьма 

требовательна к световому режиму. У растений культуры, выращенных в 

полевых условиях, при увеличении освещенности с 300 до 700 мкмоль / м
2
с 

интенсивность фотосинтеза листьев возрастала в среднем на 24,9%, с 

переходом от 700 до 1000 мкмоль / м
2
с ее прирост составлял 14,9%, а при 

достижении 1500 мкмоль / м
2
с ее величина еще возрастает на 9,9% и 

продолжает дальше увеличиваться, достигая максимума (12,2 мкмоль СО2/м
2
с) 

при освещенности 1700 мкмоль / м
2
с. Лишь при этом уровне инсоляции 

наступает стабилизация процесса ассимиляции СО2 листьями растений, то есть 

происходит полное световое насыщение фотосинтеза листьев (Рисунок 153).  
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Рисунок 153 – Интенсивность фотосинтеза (ИФ) в зависимости  

от интенсивности освещения у сои в фазе плоского боба,  

в среднем за 2010–2012, 2017–2018 гг. 

 

Реакции же световой фазы фотосинтеза реагируют на изменение светового 

режима несколько по-другому. Активность электронно-транспортной цепи 

достигает максимума при освещенности 1000 мкмоль/м
2
с, а затем заметно 

уменьшается. Тогда как квантовый выход флуоресценции хлорофилла начинает 

уменьшаться уже при освещенности более 300 мкмоль/м
2
с (Рисунок 154). 

 

 

Рисунок 154 – Квантовый выход флуоресценции хлорофилла (КВФХ, отн. ед.) 

и активность электронно-транспортной цепи (ЭТЦ, отн. ед.) листьев сои  

в зависимости от интенсивности освещения в период плодообразования,  

в среднем за 2011, 2017–2018 гг. 

 

Значимое влияние оказывала интенсивность освещения (ИО) на 

ассимиляцию СО2 листьями (ИФ) и в онтогенезе растений. Сопряженность этих 

двух процессов во многом определялась фазой роста и погодными условиями. 

Вначале их активность увеличивалась (с фазы ветвления до бутонизации в 
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среднем на 50,7% и 5,1% соответственно), а затем к фазе цветения несколько 

снижалась (в среднем на 11,4% и 16,6%). После цветения интенсивность 

процессов вновь возрастала (в фазу плоского боба ИО на 7,2%, ИФ на 11,9%), а 

к фазе зеленой спелости бобов она снова падала – в среднем на 9,7% и 38,9% 

соответственно (Рисунок 155).  

 

 

Рисунок 155 – Интенсивность фотосинтеза (ИФ) листьев сои и интенсивность 

естественного освещения (ИО) по фазам роста и периодам развития, 2017 г. 

 

Такая динамика интенсивности освещения (ИО) и ассимиляции СО2 

листьями (ИФ) в онтогенезе растений сои в целом сохранялась и в другие годы 

исследования (Рисунок 156). 

 

 
Рисунок 156 – Интенсивность фотосинтеза растений сои в зависимости от 

естественного освещения по фазам роста, 2009–2011 гг. 
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Высокая сопряженность интенсивности света и фотосинтеза отмечалась и 

в течение дня: с 8:00 и до 13:00 часов их активность возрастала в среднем на 

55%, а затем выражено снижалась – к 17:00 на 42%. Во время дневного учета 

коэффициент корреляции между ИФ и ИО в 2017 г. был достоверно 

положительным и составлял в фазу цветения 0,76 (Рисунок 157).  

 

 

Рисунок 157 – Дневной ход интенсивности фотосинтеза (ИФ), интенсивности 

солнечного света (ИО) у растений сои в фазе цветения, 2017 г. 

 

Выявленная в 2017 г. дневная зависимость интенсивности фотосинтеза от 

освещенности сохранялась у растений сои и в засушливые годы вегетации, 

только спад в полуденное время был более выраженным (Рисунок 158).  

 

 
Рисунок 158 – Динамика дневной интенсивности фотосинтеза (ИФ)  

и естественного освещения листьев у растений сои  

в фазе плодообразования, 2018 г. 
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Особенно ярко проявлялась у культуры сои зависимость активности 

фотосинтеза листьев от их освещенности на уровне различных ярусов растений. 

Интенсивность фотосинтеза верхних листьев в 2017 г. была в 3,6 раза, а 

интенсивность освещения в 8,9 раза выше, чем у нижних листьев (Таблица 29). 

 

Таблица 29 – Интенсивность фотосинтеза и интенсивность естественного 

освещения в зависимости от яруса листьев у растений сои в фазе плоского боба, 

2017 г. 

Сорт 
Ярусы растения 

нижний средний верхний 

Интенсивность фотосинтеза, 

мкмоль CO2/м
2
с 

2,64 7,64 9,43 

Интенсивность естественного 

освещения, мкмоль/м
2
s 

115,1 410,3 1023,2 

 

Таким образом, для изучения показателей фотосинтетической 

деятельности растений сои целесообразно оценки проводить на листьях 

верхнего яруса (3-4 лист) при интенсивности освещения в измерительной 

камере газоанализатора 1000 мкмоль (квантов)/м
2
с.  

 

6.2 Сортовая специфика фотосинтетической активности листьев  

у культуры сои 

 

Чтобы обеспечить дальнейший прогресс селекции в настоящее время 

кроме традиционных показателей (элементы структуры урожая) необходимо 

учитывать и множество физиологических свойств и признаков растений, в 

частности фотосинтетической деятельности (Зеленский М.И., 1995). 

 

6.2.1 Генотипические особенности проявления активности световых  

и темновых реакций фотосинтеза листьев у растений культуры 

 

Исследование показало, что у культуры сои интенсивность фотосинтеза 

листьев имеет высокую наследственную обусловленность. В годы 

исследования ее средняя величина по сортам изменялась от 1,65 до 16,75 

мкмоль CO2/м
2
с, в частности, в 2015 г. она варьировала от 1,65 до 14,18 мкмоль 
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CO2/м
2
с, в 2016 г. – от 2,96 до 16,75 мкмоль CO2/м

2
с, а в 2017 г. – от 7,89 до 

11,34 мкмоль CO2/м
2
с (Приложение Е 1, Е 2, Е 3). 

В онтогенезе растений наиболее значимо проявлялись сортовые различия 

по интенсивности фотосинтеза во время массового образования плодов, когда 

резко возрастает спрос на фотоассимиляты. По экспериментальным данным 

вегетационного опыта, в фазе плоского боба сорт Свапа по фотоактивности 

листьев достоверно превосходил Припять в среднем на 22,9% (Рисунок 159). 

 
Рисунок 159 – Интенсивность фотосинтеза (ИФ) листьев у сортов сои в разные 

фазы роста растений при 70% влажности почвы от ПВ,  

данные вегетационного опыта, 2015–2016 гг. 

 

А в условиях полевого испытания из изученных сортов лидерами по 

интенсивности фотосинтеза листьев в среднем за вегетационный период 

являлись сорта Самер 5, Зуша, Славяночка, Самер 4, Белгородская 7, Казачка, 

которые в основной своей массе отличались повышенной фотоактивностью в 

фазы «ветвление» и «плоский боб) (Таблица 30). 

Во многом схожие результаты были получены Амелиным А.В. с 

соавторами (2013), при разработке модели перспективного сорта сои северного 

экотипа для Центрально-Черноземного региона России. В известной степени 

они согласуются и с экспериментальными данными по другим 

сельскохозяйственным культурам (Чиков, В.И. и др., 1977; Amelin A.V. et al., 

2016) и диким видам растений (Зеленский М.И., 1995). 
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Таблица 30 – Интенсивность фотосинтеза (ИФ) у различных сортов сои по 

фазам роста в погодных условиях 2017 г. 
 

Сорт 

ИФ по фазам роста, μмоль CO2/м
2
с 

Среднее за 

вегетацию 
ветв-

ление 

бутони-

зация 

цвете-

ние 

плоский 

боб 

зеленая 

спелость 

- с высокой ИФ 

Самер 5 13,55 10,99 11,30 10,86 10,02 11,34 

Зуша 10,83 13,51 12,74 11,30 7,16 11,11 

Славяночка 11,09 12,48 10,60 9,80 7,62 10,32 

Самер 4 11,62 9,85 10,14 10,95 8,42 10,20 

Белгородская 7 11,21 10,91 7,08 15,88 5,29 10,07 

Казачка 11,46 12,02 7,91 12,11 5,80 9,86 

Среднее  11,63 11,63 9,96 11,82 7,39 10,48 

- с низкой ИФ 

Белгородская 8 9,01 10,14 10,60 10,14 5,50 9,08 

Виктория 9,87 9,44 7,40 8,69 9,41 8,96 

Свапа 8,85 10,80 6,64 13,33 1,71 8,27 

Белгородская 48 9,44 12,53 9,57 3,63 4,30 7,89 

Среднее  9,29 10,73 8,55 8,95 5,23 8,55 

НСР05 0,73 0,94 0,89 0,57 0,69 - 

 

Оценка современных сортов, проведенная в 2018 г. в условиях 

экологического испытания на Шатиловской СХОС, показала, что и они в фазе 

плоского боба имеют повышенную интенсивность фотосинтеза листьев, 

которая варьировала от 13,70 до 16,60 мкмоль CO2/м
2
с. (Таблица 31). 

 

Таблица 31 – Интенсивность фотосинтеза (ИФ, мкмоль CO2/м
2
с) у различных 

сортов сои по фазам роста условиях СХОС Шатилово, 2018 г. 

Сорт  
Фазы роста  В среднем за 

вегетацию ветвление  плоский боб 

Самер 2 7,67 13,64 10.66 

Георгия  5,74 16,18 10.96 

Мезенка  7,69 16,03 11.86 

Ланцетная  8,35 16,60 12.48 

Осмонь  5,96 13,70 9.83 

Свапа  5,28 13,82 9.55 

Зуша  7,67 15,29 11.48 

Шатиловская 17 6,45 14,74 10.60 

Среднее  6,85 15,00 10,93 

НСР05 0,78 1,13 - 
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Наиболее высокой ассимиляцией СО2 отличались сорта Ланцентная, 

Георгия и Мезенка, которые могут рассматриваться как перспективный 

исходный материал при создании сортов нового поколения – с высокой 

активностью и эффективностью фотосинтеза. 

В условиях же испытания сортообразцов на опытных полях ФНЦ 

зернобобовых и крупяных культур наиболее ценными по фотоактивности 

листьев оказались, прежде всего, сорт Ланцетная и образец Icar-166, а также 

линии Л 82 и Mon-21 (Таблица 32). 

 

Таблица 32 – Интенсивность фотосинтеза (ИФ, мкмоль CO2/м
2
с) у различных 

сортов сои по фазам роста в условиях ФНЦ ЗБК, 2018 г.  

 

Сорт  
Фазы роста  В среднем за 

вегетацию цветение   плоский боб 

Осмонь  10,77 7,99 9.38 

Ланцетная  10,34 12,28 11.31 

Мезенка  12,15 7,78 9.97 

Свапа  8,71 8,71 8.71 

Зуша  10,69 9,80 10.25 

Красная Меча 7,97 9,06 8.52 

Л 82 10,81 11,58 11.20 

ПЭП-18 12,59 10,25 11.42 

М-140 13,58 9,88 11.73 

Mon-21 15,03 11,23 13.13 

Icar-166 10,93 12,39 11.66 

Среднее  11.23 10.09 10,66 

НСР05 1,05 0,87 - 

 

У выделившихся сортов высокой активностью фотосинтеза 

характеризовались не только верхние, но и средние и даже нижние листья. 

Примером могут служить сорта Ланцентная, Воронежская-31, Магева и Окская 

(Таблица 33). 

Это связано с облиственностью и площадью листьев данных сортов 

(Амелин А.В. и др., 2011; Кузнецов И.И., 2012). 
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Таблица 33 – Интенсивность фотосинтеза (мкмоль CO2/м
2
с) листьев у 

различных сортов сои в зависимости от яруса, 2009–2011 гг. 
 

Сорт 
Ярус 

верхний средний  нижний  среднее 

Ланцетная  10,39 11,99 5,53 9,3 

Свапа 11,03 5,11 3,81 6,6 

Магева 13,12 6,65 4,11 7,9 

Окская 12,87 13,85 3,00 9,9 

Белгородская-48 8,13 2,10 0,36 3,5 

Воронежская-31 11,28 6,59 6,37 8,1 

Ясельда 9,47 5,06 1,63 5,3 

Припять 12,61 12,63 3,22 9,4 

НСР05 0,65 1,13 0,79 - 

 

Например, сорт Ланцентная сохранял высокую фотосинтетическую 

активность листьев и в засушливых условиях вегетации (2018 г.), что дает 

основание рассматривать его ценным исходным материалом в селекции 

культуры. Среди изученных сортов наиболее высокой интенсивностью 

фотосинтеза верхних и средних листьев в фазе плоского боба отличался также 

сорт Зуша, а нижних – Мезенка (Рисунок 160).  

 

 

Рисунок 160 – Интенсивность фотосинтеза листьев растений сои  

в фазе плоского боба, 2018 г. 

 

Существенные генотипические различия у культуры отмечались и по 

динамике дневного хода фотосинтеза. В условиях полевого опыта, у сортов сои 

наблюдалось два пика активности листьев. В среднем по изученным сортам 
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первый пик отмечался в 8:00 (интенсивность фотосинтеза составляла 10,56 

мкмоль CO2/м
2
с), а второй в 14:00 часов – интенсивность фотосинтеза 

составляла 11,71 мкмоль CO2/м
2
с, что было на 10% выше, чем в утренние часы 

(с 8:00 до 9:00) и на 40% – в вечерние (в 18:00).  

При этом сортовые различия отмечались на протяжении всего времени 

учета. В условиях ограниченного увлажнения 2018 г. в период «цветение – 

начало плодообразования» наиболее интенсивно в течение дня осуществлялась 

ассимиляция СО2 листьями растений у сорта Осмонь, в 10:00 часов у сорта 

Мезенка, а в 14:00 часов у сорта Ланцентная (Рисунок 161). 

 

 

Рисунок 161 – Дневной ход интенсивности фотосинтеза у сортов сои  

в фазе плоского боба, 2018 г. 

 

Итак, можно констатировать, что генофонд культуры сои характеризуется 

широким генетическим полиморфизмом показателей фотосинтетической 

активности. В годы исследования диапазон варьирования среднего значения 

интенсивности фотосинтеза листьев у опытных образцов культуры находится в 

интервале от 7,3 до 12,2 мкмоль CO2 /м
2
с, что дает основание проводить 

целенаправленную работу в этом направлении. При оценке исходного 

материала по показателям активности и эффективности фотосинтеза листьев в 

селекции культуры сои в обязательном порядке необходимо учитывать фазу 

роста, ярусную изменчивость и время суток, чтобы произвести эффективный 

отбор перспективных генотипов. 
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Следует также учитывать и зависимость показателей фотосинтетической 

активности от транспирации листьев.  

 

6.2.2 Генотипическая специфика проявления транспирационной 

активности листьев у растений культуры 

 

На 78 коллекционных образцах установлено, что у культуры сои 

интенсивность транспирации листьев, как и активность фотосинтеза, имеет 

высокую наследственную обусловленность. Значение показателя варьировало 

по изученным сортам от 2,03 до 5,00 ммоль Н2О/м
2
с. Наиболее высокую 

транспирационную активность листьев имели сорта Белгородская, Лада, 

Снежок (Приложение Е 1).  

В онтогенезе сортовые различия по транспирационной активности 

листьев значимей всего проявлялись в фазе плоского боба. Самой высокой 

интенсивностью транспирации в это время отличались сорта рязанской и 

белорусской селекции – по величине данного показателя они превосходили 

орловские, белгородские и воронежские сорта в среднем на 11% (Таблица 34). 

 

Таблица 34 – Величина транспирации листьев (ммоль Н2О/м
2
с) у сортов сои в 

разные фазы роста и в среднем за вегетационный период 2009–2011 гг. 

 

Сорт 
Фаза роста 

цветение 
плоский 

боб 
налив 
семян 

зеленая 
спелость 

в среднем 
за ВП 

орловской селекции 
Ланцетная  8,6 9,5 3,1 2,3 5.9 
Свапа 7,7 8,7 2,8 2,5 5.4 

белгородской и воронежской селекции 
Воронежская 31 8,6 9,1 3,1 2,6 5.9 
Белгородская 48 7,9 8,9 3,1 3,1 5.8 

рязанской селекции 
Магева 8,5 11,3 4,1 1,5 6.4 
Окская 7,2 9,8 3,9 1,7 5.7 

белорусской селекции 
Ясельда 8,2 10,1 2,8 2,7 6.0 
Припять 7,5 9,3 2,9 2,1 5.5 

НСР05 0,25 0,30 0,12 0,08 - 
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Между интенсивностью фотосинтеза и транспирацией листьев 

установлена у сортообразцов весьма высокая положительная связь во все фазы 

роста. Значение коэффициента корреляции между данными показателями 

изменялось в годы исследования от +0,90 до +0,98, что значимо при уровне 

Р≤0,01. Среди обследованного селекционного материала высокой 

интенсивностью транспирации и фотосинтеза характеризовались сорта 

Светлая, Касатка, Малетка, (Рисунок 162). 

 

 

Рисунок 162 – Интенсивность фотосинтеза (ИФ) и транспирации (ИТ) листьев у 

коллекционных сортообразцов сои, 2011–2012 гг. 

 

Однако с позиции эффективности продукционного процесса растений 

важно, чтобы высокая интенсивность фотосинтеза достигалась при 

умеренной транспирации. В данном случае можно будет рассчитывать на 

большую эффективность использования воды листьями растений и, как 

следствие, продуктивность не только в благоприятных по увлажнению 

погодных условиях, но и в засушливых. В 2010 г., который 

характеризовался выраженным проявлением дефицита осадков, среди 

изученных сортов сои таким свойством в период налива бобов отличались 

сорта Окская и Магева (Таблица 35). 
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Таблица 35 –- Интенсивность фотосинтеза и транспирации листьев в период 

налива бобов у сортов сои в засушливых условиях, 2010 г. 

 

Сорт 

Интенсивность  ЭИВ, мкмоль 

CO2/ммоль 

H2O 
фотосинтеза, 

мкмоль СО2/м
2
с 

транспирации, 

ммоль, Н2О/м
2
с 

Припять 19,4 5,3 3,7 

Окская 15,7 3,8 4,1 

Воронежская 31 15,2 4,4 3,5 

Ланцетная 15,1 4,2 3,6 

Магева 14,7 3,6 4,1 

Ясельда 12,8 3,9 3,3 

Свапа 12,1 3,7 3,3 

Белгородская 48 10,7 2,9 3,7 

НСР05 0,4 0,2 - 

 

В экологическом испытании на Шатиловской СХОС в 2018 г. в фазу 

плоского боба высокой эффективностью использования воды выделялся 

прежде всего сорт Мезенка, а затем уже Зуша Ланцетная и Георгия, которые 

рекомендуется использовать в качестве ценных источников в селекции на 

высокую фотосинтетическую продуктивность (Таблица 36, Приложение Е 2). 

 

Таблица 36 – Интенсивность фотосинтеза (ИФ, мкмоль CO2/м
2
с), 

интенсивность транспирации (ИТ, ммоль H2O/м
2
с) и эффективность 

использования воды (ЭИВ, мкмоль CO2/ммоль H2O) у сортов сои в условиях 

экологического испытания 2018 г. на Шатиловской СХОС 

Сорт 
Фаза плоского боба В среднем за вегетацию 

ИФ ИТ ЭИВ ИФ ИТ ЭИВ 

Мезенка 16,03 2,05 7,82 11,86 2,03 5,84 

Зуша 15,29 2,62 5,84 11,48 2,11 5,44 

Ланцетная 16,60 2,94 5,65 12,48 2,92 4,27 

Георгия 16,18 2,89 5,60 10,96 2,47 4,44 

Самер 2 13,64 2,57 5,31 10,66 2,07 5,15 

Осмонь 13,70 2,75 4,98 9,83 2,26 4,35 

Свапа 13,82 3,13 4,42 9,55 2,29 4,17 

Шатиловская 17 14,74 3,57 4,13 10,60 2,73 3,88 

Среднее 15,00 2,82 5,47 10,93 2,36 4,69 

НСР05 1,13 0,24 0,46 - - - 
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Но, несмотря на значимость для растений показателя эффективности 

использования воды (ЭИВ), нам не удалось установить у изученных сортов сои 

достоверной связи с показателями качества семян (Таблица 37), и 

генотипической характеристикой сортов сои по спектрам белковых 

компонентов (см. Таблица 38.) 

 

Таблица 37 – Генотипическая характеристика сортов сои, 2018 г. 

Сорт  

Наличие  

спектра белкового 

компонента 

ИФ, 

µмоль 

CO2/м
2
с 

ИТ, 

ммоль 

H2O/м
2
с 

ЭИВ, 

мкмоль 

CO2/ ммоль 

H2O 

Содержание,% 

 белка   жира  

73 54 56 

Сорта сои (п. Шатилово) 

Мезенка  + – + 16,03 2,05 7,82 39,0 22,9 

Зуша  – – + 15,29 2,62 5,84 41,6 21,5 

Ланцетная  – – + 16,60 2,94 5,65 39,2 22,8 

Георгия  + – + 16,18 2,89 5,60 40,2 20,7 

Самер 2 – – + 13,64 2,57 5,31 42,8 20,3 

Осмонь  – – + 13,70 2,75 4,98 38,8 22,5 

Свапа  – – + 13,82 3,13 4,42 38,6 22,7 

Шатиловс-

кая 17 
+ – + 14,74 3,57 4,13 41,6 20,7 

НСР05    1,23 0,34 0,65 - - 

Сорта сои (Тульский НИИСХ) 

Ланцетная – – + 12,28 2,41 5,10 32,6 24,6 

Свапа – – + 8,71 2,43 3,58 34,2 22,9 

ПЭП-18 + – + 10,25 7,47 1,37 34,6 22,7 

Mon 21 + + – 11,23 9,20 1,22 33,7 22,5 

Icar 166 + – + 12,39 9,59 1,29 40,0 18,6 

М140 – – + 9,88 8,50 1,16 33,9 21,3 

НСР05    1,05 0,68 0,09 - - 

 

В частности, коэффициент корреляции между ЭИВ и показателями 

качества семян (содержанием белка и жира) был слабым и варьировал от 

положительного до отрицательного значения (Таблица 38). 
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Таблица 38 – Коэффициент корреляции между компонентами белковых 

спектров с другими показателями у сортов сои, 2018 г. 
 

Спектр 

белкового 

компонента 

Показатели  

ИФ, µмоль 

CO2/м
2
с 

ИТ, ммоль 

H2O/м
2
с 

ИФ/ИТ 
Содержание, % 

 белка  жира  

73 0,10 0,43 –0,23 0,07 –0,34 

56 0,23 –0,48 0,40 0,36 –0,11 

 

Также установлено, что степень и характер проявления связи между 

интенсивностью фотосинтеза и интенсивностью транспирации листьев у 

растений сои существенным образом зависит от устьичной проводимости 

листьев, что необходимо учитывать при оценке перспективных генотипов 

культуры по показателям фотосинтетической и транспирационной активности. 

 

6.2.3 Генотипическая специфика проявления устьичной проводимости 

листьев у растений культуры 

 

В годы исследования интервал генотипического варьирования устьичной 

проводимости углекислого газа листьями растений сои находился в интервале: 

в 2015 г. – от 0,07 до 0,33 моль СО2 м
2
/с, в 2016 г. – от 0,27 до 0,65 моль СО2 

м
2
/с, в 2017 г. – от 0,22 до 1,42 моль СО2 м

2
/с (Таблица 39, Приложение Е 3). 

В онтогенезе УП листьев проявляется у сортообразцов сои по-разному: у 

одних (Белгородская 8, Самер 4) она наиболее активна в фазе ветвления, у 

других (Белгородская 48) в фазе бутонизации, у третьих (Зуша) – в фазе 

цветения, у четвертых (Казачка, Белгородская 7) – в фазе плоского боба. Но у 

всех она очень низкая в фазу зеленой спелости бобов, видимо, по причине 

физиологического старения листьев. В условиях вегетации 2017 г. в фазе 

плоского боба наиболее высокими значениями устьичной проводимости 

углекислого газа характеризовались сорта Белгородская 7 – 0,65 моль СО2 м
2
/с; 

Белгородская 8 – 0,51 моль СО2 м
2
/с; Светлая – 0,48 моль СО2 м

2
/с; Мерлин – 

0,44 моль СО2 м
2
/с. (Таблица 39). 

 



232 
 

Таблица 39 – Устьичная проводимость углекислого газа (мкмоль СО2/м
2
с) у сои 

в зависимости от фазы роста, 2017 г. 

Сорт 

Фаза роста  

ветвление бутонизация цветение плоский боб 
зеленая 

спелость 

Свапа 0,81 0,58 0,36 0,22 0,14 

Зуша 1,23 0,97 1,77 0,79 0,06 

Славяночка - 0,70 0,76 0,77 0,15 

Казачка - 0,71 0,49 1,02 0,18 

Виктория 0,70 0,67 0,56 0,54 0,20 

Белгородская 7 0,77 0,61 0,28 1,42 0,18 

Белгородская 48 0,79 1,24 0,69 0,44 0,16 

Белгородская 8 1,07 0,89 - 0,41 0,16 

Самер 4 1,78 0,56 0,54 0,40 0,22 

Самер 5 - 0,85 0,80 0,48 0,27 

Среднее 1,02 0,78 0,69 0,65 0,17 

НСР05 0,12 0,08 0,08 0,07 0,05 

 

В экологическом сортоиспытании на Шатиловской СХОС по устьичной 

проводимости углекислого газа и молекул воды листьями растений лидерами 

являлись сорта Ланцетная, Зуша и Шатиловская 17, а в условиях ФНЦ 

зернобобовых и крупяных культур селекционные линии Mon-21, М-140, ПЭП-

18, Icar-166 (Таблица 40). 

 

Таблица 40 – Устьичная проводимость молекул воды (УП H2O, моль H2O/м
2
с) и 

СО2 (УП СО2, моль СО2/м
2
с) у сортов сои в разных экологических условиях, 

2018 г. 

Сорт 
Шатиловская СХОС 

Сорт  
ФНЦ ЗБК 

УП H2O УП СО2 УП H2O УП СО2 

Ланцетная 0,035 0,022 Mon-21 0,04 0,026 

Зуша 0,03 0,019 М-140 0,038 0,024 

Шатиловская 17 0,028 0,018 ПЭП-18 0,033 0,021 

Георгия 0,027 0,017 Icar-166 0,032 0,021 

Свапа 0,026 0,017 Л 82 0,028 0,018 

Мезенка 0,025 0,016 Зуша 0,027 0,017 

Осмонь 0,028 0,018 Свапа 0,024 0,015 

Самер 2 0,023 0,016 Красивая Меча 0,022 0,014 

Среднее 0,027 0,017 Среднее 0,031 0,02 

НСР05 0,003 0,002 НСР05 0,002 0,002 
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Выделившиеся генотипы, несомненно, могут быть рекомендованы 

селекции в качестве исходного перспективного материала для создания сортов 

сои с повышенной фотосинтетической активностью листьев.  

В полевых опытах между устьичной проводимостью и интенсивностью 

фотосинтеза листьев у сортообразцов сои выявлена существенная 

положительная корреляция, которая варьировала по фазам роста от 0,48 до 0,62. 

Причем современные высокопродуктивные генотипы сои характеризовались 

высокими значениями как устьичной проводимости листьев, так и 

интенсивности фотосинтеза – коэффициент корреляции составлял + 0,72 и был 

достоверным при уровне Р ≤ 0,05 (Рисунок 163).  

Особенно высокая взаимосвязь этих двух важных физиологических 

процессов отмечалась у сортов сои по ярусам листьев растений. Коэффициент 

корреляции между интенсивностью фотосинтеза и устьичной проводимостью 

листьев разных ярусов растений составлял у изученных сортов + 0,98, что 

достоверно при уровне Р ≤ 0,05.  

 

 

Рисунок 163 – Взаимосвязь устьичной проводимости паров воды  

с интенсивностью фотосинтеза листьев у различных сортов сои  

в фазе плодообразования, 2009–2011 гг. 
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В годы исследования наибольшей устьичной проводимостью верхних 

листьев и, как следствие, интенсивностью фотосинтеза в фазе плоского боба 

выделялись Магева, Окская и Свапа. Устьичная проводимость и интенсивность 

фотосинтеза их верхних листьев (3-4 -й на главном стебле сверху) была выше, чем 

у остальных сортов в среднем на 11,1% и 27,8% соответственно (Таблица 41).  

Проведенный нами корреляционный анализ сортовых признаков 

растений показал, что у культуры сои устьичная проводимость листьев в силу 

своей важной физиологической роли оказывает значительное влияние не 

только на интенсивность фотосинтеза и транспирации, но и многие полезно-

хозяйственные признаки и свойства сорта, в частности на урожайность. У 

изученных 78 коллекционных образцов сои коэффициент корреляции между 

устьичной проводимостью и урожайностью семян был достоверным при уровне 

Р≤0,05 и составлял в годы исследования 0,54 (Приложение Е 3).  

 

Таблица 41 – Интенсивность фотосинтеза (ИФ, мкмоль СО2 м
2
/с) и устьичная 

проводимость (УП, моль СО2/м
2
с) в зависимости от яруса листьев растений  

у сортов сои в фазе плоского боба 

Сорт 
Ярус растения 

нижний  средний  верхний  
ИФ УП по СО2 ИФ УП по СО2 ИФ УП по СО2 

2009–2011 гг. 

Магева 4,11 0,05 14,41 0,22 13,12 0,27 

Окская 3,00 0,04 13,85 0,20 12,87 0,32 

Ланцетная 5,53 0,11 11,99 0,24 10,39 0,21 

Припять 3,22 0,09 12,63 0,30 12,61 0,28 

Среднее 3,96 0,07 13,22 0,24 12,25 0,27 

2017 г. 

Свапа 1,61 0,08 10,24 0,41 13,33 0,22 

Славяночка 5,11 0,26 7,85 0,43 9,80 0,28 

Белгородская 48 2,11 0,12 2,85 0,21 3,63 0,44 

Самер 4 1,71 0,13 9,63 0,67 10,95 0,48 

Среднее 2,64 0,15 7,64 0,43 9,43 0,46 

НСР05 0,31 0,05 0,95 0,06 0,87 0,07 

 

Это указывает на важность использования в селекции данного показателя, 

учитывая его роль и в адаптации растений к условиям произрастания. 
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6.2.4 Реакция фотосинтеза генотипов культуры на изменение погодных 

условий вегетации растений 

 

Согласно полученным экспериментальным данным, у сортов сои на 

проявление фотосинтетической активности листьев заметно влияют не только 

наследственные особенности растений, но и погодные условия их вегетации. 

Интервал генотипического варьирования показателя в 2015 г. находился в 

пределах от 1,65 до 14,18 мкмоль CO2/м
2
с, в 2016 г. он составлял 2,96–16,75 

мкмоль CO2/м
2
с, в 2017 г. – 7,89–11,34 мкмоль CO2/м

2
с, а 2018 г. – 7,78–16,60 

мкмоль CO2/м
2
с. Наибольшая величина интенсивности фотосинтеза (12,2 

мкмоль CO2/м
2
с) зафиксирована у опытных сортов сои в 2016 г., когда 

вегетационное развитие растений проходило преимущественно в 

благоприятных для культуры погодных условиях – отмечалось тепло и обилие 

атмосферных осадков в виде дождей. Тогда как в 2015 г. значение ИФ у них 

было на 40% меньше, по-видимому, из-за более экстремальных погодных 

условий вегетации растений. В 2017 г. интенсивность фотосинтеза у сортов сои 

была не такой высокой, как в 2016 г., но и не столь низкой, как в 2015 г. В 2018 

г. основным лимитирующим фактором фотосинтетической активности листьев 

сортов сои, очевидно, также являлся дефицит влаги на протяжении большого 

периода вегетации: от всходов до фазы плоского боба. В этот период (май – 

июнь) осадков выпало меньше среднемноголетнего значения на 40% и 75% 

соответственно (Рисунок 164).  

Оценка коллекционных генотипов лаборатории селекции зернобобовых 

культур ФГБНУ ФНЦ ЗБК позволила выявить генотипы сои не только с 

высокой, но и стабильной активностью фотосинтеза по годам: Ланцентная, 

Белгородская 48, Ясельда, Припять, которые могут быть использованы в 

селекции культуры как перспективный исходный материал (Таблица 42). 
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Рисунок 164 – Интенсивность фотосинтеза (ИФ) листьев сои в разные годы 

исследования в фазе плоского боба, в среднем по сортам 

 

Таблица 42 – Интенсивность фотосинтеза (ИФ, мкмоль CO2/м
2
с) у различных 

сортообразцов сои в разные годы исследования в фазе плоского боба 
 

Сорт, перспективный генотип 2010 2011 2012 среднее 

Ланцетная 12,39 14,35 10,97 12,57 

Свапа 10,76 13,1 9,67 11,18 

Белгородская 48 15,25 14,29 - 14,77 

Красивая меча 9,59 11,12 12,78 11,16 

Л-212/07 10,64 10,31 11,3 10,75 

Л-254/07 11,65 10,52 - 11,08 

Л-259/07 12,34 9,71 - 11,03 

Л-146/08 - 11,55 10,71 11,13 

Магева 15,04 11,24 - 13,14 

Окская 16,91 13,87 - 15,39 

Ясельда 13,38 12,67 - 13,03 

Припять 14,93 13,46 - 14,2 

НСР05 1,17 1,31 1,26 - 

 

Как ранее отмечалось, наиболее заметное влияние на показатели 

фотосинтетической активности листьев сортов сои оказывает прежде всего 

засуха. В модельных вегетационных опытах с различными режимами 

увлажнения почвы выявлено, что при изменении ее влажности с 70% до 30% от 

полной влагоемкости у сортов культуры резко снижаются все показатели 

активности фотосинтеза и транспирации: ИФ в среднем на 50,9%, КВФХ – на 

37,3%, ЭТЦ – 35,8%, ФХТХ – на 24,3%, ИТ – на 22,0% (Таблица 43). 
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Причем наиболее сильно снижалась у сортов сои интенсивность 

фотосинтеза листьев, а менее всего фотохимическое тушение флуоресценции 

хлорофилла (ФХТФХ) и интенсивность транспирации. Стоит отметить, что 

сорт Ланцентная выделялся более высокой устойчивостью работы 

фотосинтетической системы растений в условиях засухи, что лишний раз 

подтверждает его значение для использования в селекции. 

 

Таблица 43 – Активность световых и темновых реакций фотосинтеза у сортов 

сои при 70% (К – контроль) и 30% (опыт) влажности почвы от ПВ в фазе 

плоского боба, данные вегетационного опыта, 2018 г. 
 

Сорт  

Показатели фотосинтетической активности листьев 

ИФ, мкмоль 

CO2/м
2
с 

ИТ, ммоль 

H2O/м
2
с 

КВФХ,  

отн. ед. 

ФХТФХ,  

отн. ед. 

ЭТЦ,  

отн. ед. 

К опыт К опыт К опыт К опыт К опыт 

Mon 21 2,00 1,10 9,12 7,96 0,111 0,074 0,791 0,562 46,39 31,18 

Alta  3,55 1,03 9,24 8,22 0,129 0,071 0,638 0,513 53,94 29,80 

Fiskeby V 1,74 0,73 8,35 6,39 0,089 0,058 0,645 0,403 37,54 24,45 

Ланцетная 3,77 2,58 6,06 2,97 0,109 0,073 0,900 0,772 45,84 30,76 

Среднее  2,77 1,36 8,19 6,39 0,110 0,069 0,744 0,563 45,93 29,05 

НСР05 0,32 0,27 0,79 0,75 0,012 0,011 0,065 0,054 3,56 2,43 

 

Также установлено, что интенсивность фотосинтеза листьев у сортов сои 

существенно зависит и от концентрации СО2 в воздухе. Снижение в рабочей 

камере-прищепке измерительного прибора концентрации СО2 в 2 раза от 

нормального уровня (0,033%) приводило к уменьшению интенсивности 

фотосинтеза листьев у опытных сортов в 2,7–3,8 раза, а двукратное ее 

увеличение – к удвоению интенсивности фотосинтеза. Наиболее активно 

протекал фотосинтез листьев у сортов культуры, когда концентрация СО2 

находилась в интервале от 0,066% до 0,198% (Рисунок 165). 
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Рисунок 165 – Зависимость интенсивности фотосинтеза от концентрации СО2  

у сортов сои (н – концентрацияия СО2 в воздухе равная 0,03%), 2011–2012 гг. 

 

При этом норма реакции сортов на изменение содержания в воздухе СО2 

существенно различалась. При естественной концентрации СО2 (н) активность 

фотосинтеза у опытных сортов была примерно одинаковой, тогда как при 4-х 

кратном ее увеличении интенсивность фотосинтеза повышалась на 108% при 

существенном превосходстве сорта Магева. При 8-кратном же увеличении 

концентрации СО2, наоборот, происходило выраженное падение активности 

фотосинтеза, которое наиболее сильно проявлялось у сорта Припять: 

интенсивность фотосинтеза его листьев была в 2,2 раза, а у сортов Магева и 

Ланцетная в 1,4 и 1,3 раза соответственно меньше значений ИФ при обычной 

концентрации СО2 в воздухе. 

Существенно различались сорта сои и по реакции на изменение светового 

режима вегетации растений. 

 

6.2.5 Реакция фотосинтеза генотипов культуры на изменение светового 

режима вегетации растений 

 

Анализ экзогенных факторов воздействия на фотосинтез показывает, что 

наиболее значимое влияние на этот процесс оказывает не только увлажнение 

(засуха), но и световой режим в сочетании с температурой воздуха, что 

особенно ярко проявляется в течение дня (Таблица 44).  
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Таблица 44 – Дневная динамика температуры воздуха и интенсивности 

естественного освещения у сортов сои в фазе плоского боба, по данным 2018 г. 

 

Сорт  
Время суток, час 

8:00 10:00 12:00 14:00 16:00 18:00 

Температура воздуха, 
0
С 20,9 24,6 26,6 27,9 27,4 27,3 

Интенсивность 

естественного  освещения, 

мкмоль (квантов)/м
2
с 

899,3 1584,2 1377,3 1312,7 1152,6 607,2 

Интенсивность 

фотосинтеза в среднем по 

сортам, мкмоль CO2/м
2
с 

10,56 9,31 6,53 11,71 9,66 7,01 

 

Во время дневного учета коэффициент корреляции между ИФ и 

интенсивностью естественного освещения был положительным и составлял в 

среднем 0,20, а с температурой воздуха его значение было отрицательным –0,23.  

Специальными экспериментами выявлено, что среди генотипов сои есть 

сорта как с высокой отзывчивостью листьев на усиление инсоляции, так и 

низкой, то есть одних можно отнести к более светолюбивым, других – к 

теневыносливым. Генотипические различия начинали проявляться при 

освещенности 700 мкмоль квантов света/м
2
с, а при дальнейшем ее повышении 

только усиливались. Наиболее выраженно они проявлялись при уровне 1500 

мкмоль квантов света/м
2
с. Среди опытных сортов наиболее активно 

реагировали на усиление света сорта Ланцетная, Свапа, Мезенка, а самой 

сдержанной реакцией характеризовались Осмонь и Зуша. Причем у первых 

трех сортов полное насыщение фотосинтеза светом наступало при уровне 

инсоляции 1500 мкмоль квантов света/м
2
с, тогда как у двух других при 1000 

мкмоль квантов света/м
2
с (Рисунок 166). 
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Рисунок 166 – Интенсивность фотосинтеза в зависимости от интенсивности 

освещения у сортов сои в фазе плоского боба, 2018 г. 

 

Значимые сортовые различия по отношению к световому режиму 

отмечались и в течение светового дня. Наиболее ярко они начинали проявляться 

с 10:00 часов и сохранялись таковыми до 16:00 часов по московскому времени. 

Активнее всего ассимиляция СО2 листьями растений осуществлялась у сорта 

Самер 4, и очень медленно у сорта Свапа (Рисунок 167). 

 

Рисунок 167 – Дневной ход интенсивности фотосинтеза (ИФ) у сортов сои 

в фазе цветения, 2017 г. 

 

Из других изученных сортов заметнее всего реагировали на усиление 

света Белгородская 7 и Казачка, а самой сдержанной реакцией 

характеризовались Самер 5 и Белгородская 8 (Таблица 45). 



241 
 

Таблица 45 – Интенсивности фотосинтеза (мкмоль CO2/м
2
с) листьев у 

различных сортов сои в зависимости от интенсивности освещения в фазе 

плоского боба, 2017 г. 
 

Сорт  
Интенсивность освещения, мкмоль квантов света/м

2
с 

300 1800 

Белгородская 7 7,71 15,95 

Казачка  5,67 15,87 

Виктория  5,10 11,81 

Зуша 5,50 10,76 

Белгородская 8 6,80 10,53 

Самер 5 6,22 10,72 

НСР05 0,93 1,24 

 

Существенные генотипические различия по фотосинтетической 

активности листьев выявлены у культуры сои и в зависимости от ярусного их 

расположения у растений: ярче всего они проявлялись на уровне верхних и 

средних листьев. Среди опытных сортов наиболее высокой интенсивностью 

фотосинтеза верхних и средних листьев в фазу плоского боба отличались Свапа 

и Самер 4, а нижних – Белгородская 48, у которого относительно невысокую 

активность ассимиляции СО2 показывали все листья, в том числе верхние. В 

условиях полевого опыта 2017 г. коэффициент корреляции между ИФ и 

интенсивностью естественного освещения в среднем по ярусам листьев был 

достоверным при уровне Р≤0,05 и составлял +0,82 (Рисунок 168). 

 

 

Рисунок 168 – Интенсивность фотосинтеза (ИФ) в зависимости от яруса 

листьев у сои в фазе плоского боба, 2017 г. 
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Из вышеизложенного следует, что в селекции сортов сои северного 

экотипа оценку селекционного материала и отбор перспективных генотипов по 

показателям активности фотосинтеза целесообразно проводить при 

интенсивности освещения 1000 мкмоль квантов света/м
2
с, тогда как при 

создании сортов для южных регионов страны или возделываемых на 

производстве широкорядным способом посева эту работу следует осуществлять 

при уровне инсоляции 1500 мкмоль квантов света/м
2
с, чтобы достичь большей 

эффективности использования фотосинтетически активной радиации. 

При оценке и отборе перспективных генотипов сои по показателям 

фотосинтетической деятельности важно также учитывать фазу роста, место 

расположения листьев на растении и их устьичную проводимость. 

 

6.3 Фотосинтетическая активность листьев у растений кормовых бобов, 

чечевицы обыкновенной 

 

В России, кроме гороха и сои, селекция также проводится на чечевице 

обыкновенной, кормовых бобах, люпине, фасоли (Стебакова Е.Н. и др., 2012; 

Зотиков В.И. и др., 2015; Казыдуб Н.Г. и др., 2015; Мирошникова М.П., 2015; 

Лукашевич М.И., 2018). В частности, у люпина выявлена тесная взаимосвязь 

ряда функциональных показателей фотосинтетической системы с семенной 

продуктивностью, что позволило обосновать приоритетные направления 

селекции культуры, отобрать для этого перспективный исходный материал и 

создать новые сорта (Яговенко Г.Л., 1991).  

С учетом этого нами были изучены функциональные показатели 

фотосинтетической системы генотипов чечевицы обыкновенной и кормовых 

бобов с целью определения возможностей их использования в селекции.  

Чечевица обыкновенная. Результаты исследования показали, что по 

величине квантового выхода первичного разделения зарядов в фотосистеме II 

(КВФХ) генотипы чечевицы обыкновенной различались в широком диапазоне 

– от 0,37 до 0,73 отн. ед. Из них наиболее высокой эффективностью 

поглощения квантов света молекулами хлорофилла характеризовались 
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селекционные образцы 192/08 и 199/08, а наименьшей – Рауза, Веховская 1, 

Светлая, 246/08 (Рисунок 169). 

 

 

Рисунок 169 – Квантовый выход флуоресценции хлорофилла в фотосистеме II  

у различных генотипов чечевицы обыкновенной, в среднем за 2010, 2012 гг. 

 

Самая высокая продуктивность использования солнечной энергии 

отмечена у образцов 192/08 и 199/08 (ФХТФХ – 0,739 и 0,726 отн. ед. 

соответственно) (Рисунок 170).  

Этим же генотипам было присуще и самое низкое значение 

нефотохимического тушения флуоресценции хлорофилла – 0,274 отн. ед. у 

образца 199/08 и 0,325 отн. ед. у 192/08. Этот показатель отражает неэффективное 

использование солнечной энергии молекулами хлорофилла, которая 

трансформируется в тепло или вызывает деструктивные процессы в клетках.  

Нами установлена высокая корреляционная связь между КВФХ и 

ФХТФХ (r=0,92, значимо при Р≤0,05),  

Но высокие значения КВФХ и ФХТФХ не всегда способствовали такому 

же поглощению углекислого газа листьями растений. Нам не удалось выявить 

существенную корреляцию между эффективностью поглощения энергии света 

молекулами хлорофилла (КВФХ) и интенсивностью фотосинтеза. 
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Рисунок 170 – Фотохимическое (ФХТФХ) и нефотохимическое (НФХТФХ) 

тушение флуоресценции хлорофилла у различных генотипов чечевицы 

обыкновенной, в среднем за 2010, 2012 гг. 

 

В опыте были образцы как с высоким КВФХ и низкой интенсивностью 

фотосинтеза (192/08), так и с высокой интенсивностью фотосинтеза и низким 

КВФХ (246/08), а также с высоким КВФХ и средними значениями интенсивности 

поглощения углекислоты (сорт Образцов Чифлик 7 и образцы 194/08 и 199/08). 

Это указывает на то, что сорта чечевицы обыкновенной по-разному используют 

энергию квантов солнца на осуществление физиологических функций растений, в 

том числе поглощения молекул СО2 листьями. 

По результатам исследования интервал генотипического варьирования 

интенсивности фотосинтеза листьев растений чечевицы обыкновенной 

находится в диапазоне от 2,31 до 10,01 мкмоль CO2/м
2
с (Рисунок 171).  

В 2010 засушливом году наиболее высокой интенсивностью фотосинтеза 

характеризовались образцы 246/08 (10,01 мкмоль CO2/м
2
с), сорта Веховская 1 

(8,56 мкмоль CO2/м
2
с) и Аида (8,20 мкмоль CO2/м

2
с), превосходя по данному 

показателю сорт-стандарт Рауза в 3,3 раза. В силу этого данные образцы могут 

быть использованы в селекции культуры в качестве источника высокой 

фотосинтетической активности и адаптации к экстремальным условиям 

воздействия.  
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Рисунок 171 – Интенсивность фотосинтеза и транспирации у различных 

генотипов чечевицы обыкновенной, в среднем за 2010, 2012 гг. 

 

Минимальные значения интенсивности усвоения молекул углекислоты 

отмечены у образцов 192/08 (2,69 мкмоль CO2/м
2
с) и 213/08 (2,31 мкмоль 

CO2/м
2
с), а также у районированных сортов Рауза (2,89 мкмоль CO2/м

2
с) и 

Светлая (3,09 мкмоль CO2/м
2
с). 

Одновременно показано, что активность поглощения листьями молекул 

CO2 тесным образом связана с интенсивностью их транспирации – 

коэффициент корреляции составил 0,61 (значимо при Р≤0,05) (Рисунок 171).  

Однако не всегда высокой интенсивности фотосинтеза листьев 

соответствует высокая интенсивность их транспирации. Например, у сорта 

Аида интенсивность фотосинтеза была всего на 22% ниже, а интенсивность 

транспирации – в 3 раза меньше, чем у образца 246/08. Это указывает на то, что 

фотосинтетический аппарат растений данного сорта Аида может активно 

поглощать молекулы CO2 и при этом экономно расходовать воду. То есть 

растения сорта Аида в случае недостатка влаги в меньшей степени могут 

испытывать стресс от засухи. По нашему мнению, такие сорта и должны 

служить базой для селекции культуры на высокую и стабильную 

продуктивность. 

Кормовые бобы. В годы исследования у генотипов кормовых бобов, как 

и у других изученных зернобобовых культур, отмечался яркий полиморфизм 

по показателям активности реакций световой и темновой фазы фотосинтеза. 
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Значение квантового выхода флуоресценции хлорофилла в фазу зеленой 

спелости бобов варьировало по сортообразцам от 0,377 до 0,747 отн. ед., а 

фотохимического тушения флуоресценции хлорофилла – от 0,379 до 0,749 

отн. ед. По квантовому выходу выделялись образцы к-1736, cPire, сорта 

Пикантные и Винздорские белые, что было почти в 2 раза больше, чем у сорта 

PrerovScky. Эти же сортообразцы отличались и повышенным фотохимическим 

тушением (Таблица 46). 

 

Таблица 46 – Результаты оценки сортообразцов кормовых бобов по активности 

световых реакций фотосинтеза, фаза зеленой спелости бобов, 2010 г. 

Сорт КВФХ, отн.ед. ФХТФХ, отн.ед. 

к-1463 0,650 0,677 

Огонек 0,605 0,650 

Янтарные 0,610 0,622 

Омар 0,679 0,741 

PrerovScky 0,377 0,379 

Русские черные 0,545 0,561 

Пикантные 0,742 0,740 

Erfordia 0,630 0,645 

к-1731 0,655 0,660 

Скороспелые 0,655 0,677 

к-1736 0,747 0,749 

Винздорские белые 0,727 0,735 

cPire 0,729 0,736 

НСР05 0,034 0,041 

 

Интенсивность фотосинтеза листьев растений у сортообразцов кормовых 

бобов изменялась в фазу зеленной спелости от 1,35 до 4,19 мкмоль CO2/м
2
с. 

Максимальное значение этого показателя зафиксировано у формы к-1463 – 4,19 

мкмоль CO2/м
2
с, что на 13% было больше, по сравнению с известными 

районированными сортами Омар, Огонек и Янтарные. Очевидно, что образец к-

1463 можно рекомендовать для селекции культуры как перспективный 

исходный материал. 

Причем у сортообразцов кормовых бобов (как и у гороха, сои и чечевицы 

обыкновенной) установлена высокая положительная корреляция между 

интенсивностью фотосинтеза и транспирацией (r=0,569) при отсутствии таковой с 

показателями активности первичных реакций фотосинтеза (Таблица 47).  



247 
 

Таблица 47 – Результаты оценки сортообразцов кормовых бобов по 

интенсивности фотосинтеза и транспирации листьев  

в фазе зеленой спелости бобов, 2010 г.  
 

Сорт 
Интенсивность  

фотосинтеза, мкмоль CO2/м
2
с  транспирации, ммоль H2O/м

2
с 

к-1463 4,20 1,29 

Огонек 3,69 1,27 

Янтарные 3,65 0,90 

Омар 3,57 1,24 

PrerovScky 2,82 1,16 

Русские черные 2,80 1,30 

Пикантные 2,66 0,67 

Erfordia 2,49 1,31 

к-1731 2,46 0,74 

Скороспелые 2,45 1,05 

к-1736 2,38 1,12 

Винздорские белые 2,26 0,96 

cPire 1,35 0,59 

НСР05 0,30 0,20 

 

Таким образом, у кормовых бобов сортообразцы к–1463, Огонек, 

Янтарные и Омар можно рекомендовать для использования в селекции как 

источники высокой активности фотосинтеза.  
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7 МЕТОДИЧЕСКИЕ ПОДХОДЫ, СПОСОБЫ ОЦЕНКИ ИСХОДНОГО 

МАТЕРИАЛА И ОТБОР ПЕРСПЕКТИВНЫХ ФОРМ 

 

Анализ литературных данных и результатов собственных экспериментов 

позволяет заключить, что традиционные методы селекции не в полной мере 

отвечают стоящим государственным задачам по обеспечению 

продовольственной безопасности России. Современные сорта 

сельскохозяйственных культур наряду с достоинствами (высокая отзывчивость 

на агрофон, устойчивость к полеганию, осыпанию и хорошие вкусовые 

свойства) имеют и ряд важных для производства недостатков: слабая 

устойчивость к болезням, вредителям и абиотическим факторам среды, 

снижение качества зерна. Они формируют высокий и стабильный урожай лишь 

в благоприятных погодных условиях и при высоком уровне культуры 

земледелия (Молчан И.М. и др., 1996; Амелин А.В., 1999; 2012). 

Связано это с тем, что в результате селекции фотоэнергетический 

потенциал растений не увеличивается, а фактически остается на достигнутом 

в ходе эволюции уровне (Амелин А.В., 2001). И, очевидно, его возможностей 

в настоящее время уже не хватает, чтобы одновременно обеспечить 

получение высокого, качественного и стабильного урожая, так как для этого 

требуется значительно больше энергии, чем ее усваивают современные 

культурные растения. Поэтому важно сейчас проводить целенаправленную 

работу на повышение фотоэнергетического потенциала растений и  

эффективное его использование. (Ничипорович А.А., 1977; Мокроносов А.Т., 

1981; Ort D.R. et al., 2015).  

Повышение эффективности использования неисчерпаемых ресурсов – 

солнечной радиации через управление фотосинтезом (увеличение КПД ФАР) – 

позволит создать не только эффективное, но и адаптивное растениеводство 

(Жученко А.А., 2004). Причем обозначенную проблему необходимо 

рассматривать в тесной взаимосвязи и с наметившимися тенденциями 

глобального изменения климата на планете, поскольку увеличение 

концентрации СО2 в атмосфере может положительно повлиять на 
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продуктивность растений с С3 фотосинтезом, особенно в засушливых регионах 

(Тарчевский И.А., 1982; Bioshop K.A. et al., 2014). 

Накопленные научные знания и достигнутые результаты самой селекцией 

показывают, что данная работа вполне может быть эффективной. Ведь 

генофонд сельскохозяйственных культур, в том числе нами изученных, 

характеризуется огромным разнообразием по показателям активности 

фотосинтеза. В фазу плоского боба интервал генотипического варьирования 

КФВХ составляет: у яровой пшеницы – 0,134-0,307 отн. ед.; озимой пшеницы – 

0,120-0,284 отн. ед.; гороха – 0,100-0,383 отн. ед.; сои – 0,260-0,357 отн. ед.; 

чечевицы обыкновенной – 0,374-0,728 отн. ед.; кормовых бобов – 0,377-0,747 

отн. ед. Активность ЭТЦ изменяется у сортообразцов в диапазоне: у яровой 

пшеницы – от 56,3 до 128,9 отн. ед.; озимой пшеницы – от 50,2 до 119,3 отн. 

ед.; гороха – от 78,5 до 160,6 отн. ед.; сои – от 101,8 до 151,2 отн. ед.  

Еще боле широкий размах наследственной изменчивости установлен по 

интенсивности фотосинтеза, значение которой варьирует по сортообразцам: у 

яровой пшеницы – от 8,73 до 17,15 мкмоль CO2/м
2
с; озимой пшеницы – от 10,97 

до 25,63 мкмоль CO2/м
2
с; гороха – от 7,27 до 21,38 мкмоль CO2/м

2
с; сои – от 

6,12 до 14,38 мкмоль CO2/м
2
с; чечевицы обыкновенной – от 2,31 до 10,01 

мкмоль CO2/м
2
с; кормовых бобов – от 1,35 до 4,19 мкмоль CO2/м

2
с. 

Поэтому формы с повышенной фотосинтетической активностью разумно 

брать на учет и использовать в селекции как исходный материал, а величину 

фотосинтетической активности хлоропластов и энергетической эффективности 

электронно-транспортной цепи фотосинтеза рассматривать критерием на 

повышение активности фотосинтетического аппарата (Кумаков В.А., 1982; 

Быстрых, Е.Е., 1984; Пискунова Н.П., 1985; Амелин А.В. и др., 2004; Sun Z.W., 

2016). Повысить фотоэнергетический потенциал растений и эффективность его 

использования в формировании высокого и стабильного урожая зерна хотя и 

необходимо, но сделать это будет не просто, так как фотосинтез представляет 

собою весьма сложный по организации и функционированию процесс. По 

нашему мнению и мнению других ученых (Ничипорович А.А., 1977, 1979; 
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Мокроносов А.Т., 1981; Thompson L., 1975; Zhu X.G., 2008), краткосрочные 

планы улучшения показателей фотосинтетической деятельности растений 

должны включать оптимизацию площади и расположения листьев в 

растительном посеве в целях избегания неравномерного насыщения светом и 

снижения их фотодыхания. Долгосрочные же планы следует ориентировать на 

совершенствование карбоксилазного пути усвоения СО2 на основе 

оптимизации основных компонентов фотосинтетического аппарата.  

Для достижения этой цели необходимо селекции опираться на научно 

обоснованные методические подходы и использовать эффективные способы 

оценки исходного материала и отбора из него перспективных форм.  

 

7.1 Отбор перспективного исходного материала по показателям 

фотосинтетической активности 

 

Проведенное исследование показало, чтобы успешно проводить 

целенаправленную селекцию по созданию сортов с повышенной активностью и 

эффективностью фотосинтеза листьев, необходимо учитывать ее видовые и 

генотипические особенности и зависимость от факторов среды.  

Установлено, что у изученных сельскохозяйственных культур в 

зависимости от условий года вегетации КФВХ изменяется: у яровой пшеницы – 

от 0,136 до 0,208 ед.; озимой пшеницы от 0,122 до 0,152 ед.; гороха – от 0,237 

до 0,281 ед.; сои – от 0,310 до 0,763 ед. Активность ЭТЦ: у яровой пшеницы – 

от 70,38 до 87,41; озимой пшеницы – от 51,40 до 63,64; гороха – от 99,40 до 

117,15; сои – от 75,94 до 128,65. Интенсивность фотосинтеза листьев варьирует: 

у яровой пшеницы – от 7,41 до 13,35; озимой пшеницы – от 11,69 до 15,93; 

гороха – от 7,00 до 12,67;  сои – от 10,09 до 12,99 мкмоль CO2/м
2
с. 

Наиболее высокая фотосинтетическая активность листьев отмечается в 

условиях с оптимальным обеспечением влаги и температурой воздуха, тогда как в 

неблагоприятных метеоусловиях вегетации она снижается в среднем на 34% 

меньше. Отсюда следует, что селекцию зерновых и зернобобовых культур 
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необходимо проводить не только на повышение активности и эффективности, но 

и стабильности (адаптивности) фотосинтеза растений. 

В онтогенезе фотоактивность листьев сельскохозяйственных культур 

вначале возрастет, а затем падает: к переходу растений к генеративному 

развитию интенсивность фотосинтеза листьев возрастает в среднем на 19%, а к 

фазе восковой спелости снижается в среднем на 52%. Такой характер ее 

проявления объясняется соответствующими изменениями донорно-

акцепторных отношений между ассимилирующими и запасающими органами. 

Известно, что в период генеративного развития растений формирующиеся 

семена и плоды становятся главными аттрагирующими центрами 

образующихся фотоассимилятов. В силу этого повышенный на них запрос 

способствует активному росту фотосинтетической активности листьев 

(Курсанов В.А.,1984; Мокроносов А.Т., 1982; Чиков В.И. 2008; Richards R.A., 

2000; Pepler S. et al., 2005). И закономерно, что по мере созревания плодов и 

семян наблюдается выраженный спад фотосинтетической активности листьев, 

сопровождаемый в том числе и процессами их старения (Мокроносов А.Т., 

1982; Carmo-Silva E. et al., 2017). 

Поэтому не случайно, что у изученных зерновых и зернобобовых культур 

наиболее активно фотосинтезируют верхние листья: активность их электронно-

транспортной цепи, квантовый выход и интенсивность фотосинтеза выше, чем 

у листьев средних ярусов растений в среднем на 30%, 64% и 26 %, а нижних – 

на 30%, 63%, 62 % соответственно. Кроме этого, они положительно реагируют 

на повышение инсоляции и концентрации в воздухе молекул СО2. 

Однако при схожих свойствах функционирования фотосинтетической 

системы растений у сельскохозяйственных культур проявляются и 

определенные видовые различия. В частности, установлено, что по активности 

и эффективности реакций световой фазы фотосинтеза зернобобовые культуры 

имеют существенное превосходство над зерновыми: в среднем за вегетацию по 

квантовому выходу флуоресценции хлорофилла листьев соя и горох посевной 

превышают яровую и озимую пшеницу на 62,0%, а по активности ЭТЦ – на 
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26,8%. Превосходство зернобобовых культур над зерновыми отмечается на 

протяжении почти всего периода вегетации, но наиболее ярко оно проявляется 

в период генеративного развития и, прежде всего, у сои (Рисунок 172). 

 

Рисунок 172 – Активность световых реакций фотосинтеза листьев в онтогенезе 

растений зерновых и зернобобовых культур, 2017–2020 гг. 

Обозначения: фазы: гороха посевного: I – 8-9-й лист, II – цветение, III – пло-

ский боб, IV – зеленая спелость бобов, V – созревание; сои: I – бутонизация,  

II – цветение, III – плоский боб, IV – налив семян, V – зеленя спелость бобов; 

пшеницы озимой и яровой: I – кущение, II –трубкование, III – цветение,  

IV – молочная спелость, V – молочно-восковая спелость 

 

Особенно высокой активностью и эффективностью световых реакций 

фотосинтеза отличаются у растений зернобобовых культур верхние листья. То 

есть они более активно поглощают, переносят и преобразуют кванты света, чем 

у зерновых культур (Рисунок 173).  
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Рисунок 173 – Ярусная изменчивость активности электронно-транспортной 

цепи и квантового выхода флуоресценции хлорофилла у листьев зернобобовых 

и зерновых культур в фазе плодообразования, 2017–2020 гг. 

 

Активным поглощением и эффективным усвоением энергии квантов 

света выделяются зернобобовые культуры, особенно соя, и в течение дня. Их 

превосходство над зерновыми культурами наиболее значимо проявляется у сои 

с 8:00 до 12:00 и с 16:00 до 18:00 часов, а у гороха посевного с 14:00 до 18:00 

часов по московскому времени (Рисунок 174).  



254 
 

 

Рисунок 174 – Дневная динамика активности электронно-транспортной цепи  

и квантового выхода флуоресценции хлорофилла у листьев зерновых и 

зернобобовых культур в фазе плодообразования, 2017–2020 гг. 

 

По нашему мнению, это может быть обусловлено различным влиянием на 

первичные реакции фотосистемы растений условий окружающей среды, в 

частности интенсивности освещения. Выявлено, что по мере увеличения 

инсоляции квантовый выход флуоресценции хлорофилла резко падает, а 

активность электронно-транспортной цепи возрастает с определенным 

преимуществом у зернобобовых культур, что указывает в известной степени на 

их большую светолюбивость (Рисунок 175). 
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Рисунок 175 – Активность электронно-транспортной цепи и квантовый выход 

флюоресценции хлорофилла листьев в зависимости от их освещенности у 

растений зерновых и зернобобовых культур в фазе плодообразования,  

2017–2020 гг. 

 

Однако по активности реакций темновой фазы фотосинтеза существенное 

преимущество имеют зерновые культуры: в годы исследования по 

интенсивности ассимиляции молекул СО2 листьями растений они 

превосходили зернобобовые культуры в среднем на 23% (Рисунок 176).  

 

 
Рисунок 176 – Интенсивности фотосинтеза (ИФ) листьев у растений зерновых  

и зернобобовых культур в фазе плодообразования, 2010–2020 гг. 
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В значительной степени этому способствовует повышенная активность 

транспирации. Коэффициент корреляции между интенсивностью фотосинтеза и 

интенсивностью транспирации был значимым и составлял у зерновых культур 

0,30…0,56, а у зернобобовых культур – 0,36…0,86.  

В верхних листьях растений наиболее активно протекают реакции не 

только световой, но темновой фазы фотосинтеза: зерновые культуры по 

ассимиляции молекул СО2 из воздуха в данном случае превосходили 

зернобобовые в среднем на 30% (Рисунок 177).  

 

 
Рисунок 177 – Ярусная изменчивость интенсивности фотосинтеза (ИФ) листьев 

у растений зерновых и зернобобовых культур в фазе плодообразования,  

2010–2020 гг. 

 

Видовые различия по ИФ отмечались уже на ранних этапах развития и 

устойчиво сохранялись до начала созревания семян: зерновые культуры 

превосходили зернобобовые в фазе цветения в среднем на 34%, а в фазу налива 

– на 14% (Рисунок 178). 
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Рисунок 178 – Интенсивность фотосинтеза (ИФ) листьев в онтогенезе растений 

зерновых и зернобобовых культур, 2010–2020 гг. 

Обозначения: фазы: гороха посевного: I – 8-9 лист, II – цветение, III – плоский 

боб, IV – зеленая спелость бобов, V – созревание; сои: I – бутонизация,  

II – цветение, III – плоский боб, IV – налив семян, V – зеленя спелость бобов; 

пшеницы озимой и яровой: I – кущение, II –трубкование, III – цветение,  

IV – налив (молочная спелость), V – молочно-восковая спелость 

 

Выраженные видовые различия по интенсивности фотосинтеза отмечались 

и в течение дня. У зерновых культур выявлены 2 пика ее активности: один в 

9:00, а другой – в 13:00 часов. В то же время у сои второй пик активности 

приходился на 15:00 и был самым высоким, а у гороха он один и проявляется в 

9:00. В это время зерновые культуры по интенсивности фотосинтеза листьев 

превосходили зернобобовые в среднем на 19% (Рисунок 179). 
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Рисунок 179 – Динамика дневного хода интенсивности фотосинтеза листьев  

у растений зерновых и зернобобовых культур в фазе плодообразования,  

2010–2020 гг. 

 

Отличаются зерновые культуры и повышенной реакцией фотосинтеза на 

усиление инсоляции. При освещенности в 1000 мкмоль /м
2
с интенсивность 

фотосинтеза листьев в фазе плодообразования у них была на 74%, а при 1700 

мкмоль /м
2
.с на 76% выше, чем у зернобобовых культур. Яровая пшеница и в 

данном случае проявляла большую отзывчивость на повышение интенсивности 

света, а у зернобобовых – соя, что указывает на их высокую светолюбивость, 

что следует учитывать и в селекции, и при размещении культур по регионам 

возделывания (Рисунок 180). 

 

 
Рисунок 180 – Интенсивность фотосинтеза (ИФ) листьев у растений зерновых  

и зернобобовых культур в зависимости от освещенности  

в фазе плодообразования, 2010–2020 гг. 
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В целом можно констатировать, что растения зернобобовых культур на 

единицу листовой поверхности более активно поглощают, переносят и 

преобразуют кванты света, но хуже ассимилируют молекулы СО2 из воздуха по 

сравнению с зерновыми. Однако если учесть, что у современных растений 

зерновых культур формируется площадь листьев в 2–3 раза меньше, чем у 

гороха, и в 5–8 раз, чем у сои, то становится очевидным, что возможности 

последних значительно выше не только поглощать и усваивать кванты солнца, 

но и ассимилировать СО2 из воздуха (Рисунок 181). 

 

 
Рисунок 181 – Фотосинтетические возможности растений у зерновых и 

зернобобовых культур, данные приведены в расчете на целое растение 

Обозначения: КВФХ – квантовый выход флуоресценции хлорофилла, отн. ед.; 

ИФ – интенсивность фотосинтеза, мкмоль СО2/м
2
с; ИТ – интенсивность 

транспирации, ммоль Н2О/м
2
с; ЭТЦ – электронно-транспортная цепь, отн. 

ед.; Белок – содержание белка в зерна, % 

 

Вероятнее всего, это обусловлено тем, что в семенах бобовых образуется 

энергоемких веществ, таких как белка в 1,4 и 2,4 раза, и жира у сои в 12–15 раз 

больше, чем в зерне яровой и озимой пшеницы. К тому же зернобобовые 
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культуры обладают способностью симбиотической азотфиксации, на которую 

дополнительно тратится большое количество энергии (Кретович В.Л., 1987), 

что, несомненно, следует учитывать не только в технологии возделывания 

культур по регионам, но и в селекции. 

В последнем случае очень важно знать, как изменяются показатели 

активности фотосинтеза в зависимости от наследственных особенностей 

растений и условий их произрастания, а также характер их связи с полезно-

хозяйственными признаками сорта. 

Результаты исследования показали, что световые и темновые реакции 

фотосинтеза листьев у зерновых и у зернобобовых культур имеют широкий 

интервал варьирования и высокую генотипическую обусловленность, что 

позволяет эффективно проводить по ним целенаправленную селекционную 

работу. По ЭТЦ генотипы озимой и яровой пшеницы, сои и гороха различаются 

в среднем в 2 раза, по КВФХ – в 2–3 раза, по ИФ – в 2–4 раза, по ИТ – в 3–12 

раз, по УП – в 3–10 раз, по ЭИВ – в 2–10 раз. 

Причем наиболее существенные генотипические различия по активности 

реакций световой и темновой фазы фотосинтеза проявляются на уровне листьев 

верхних ярусов, на которые ложится основная нагрузка в обеспечении 

формирующихся семян фотоассимилятами (Приложение Ж).  

В онтогенезе наиболее значимые сортовые различия по ИФ отмечаются у 

изученных зерновых культур в период формирования и массового налива 

зерновок, а у зернобобовых в фазе формирования плодов (плоский боб), когда 

спрос на фотоассимиляты достигает максимальных значений (Рисунок 182). 
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Рисунок 182 – Интенсивность фотосинтеза (ИФ) листьев в онтогенезе разных 

по фотоактивности сортов озимой, яровой пшеницы, гороха посевного и сои,  

2010–2019 гг. 
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В течение дня генотипические различия у зерновых культур наиболее 

выражены в основном с 8:00 до 11:00 часов, когда уже ярко светит солнце, а 

температура воздуха еще не высокая (не превышает 25
 
°С) (Рисунок 183, 184).  

 

Рисунок 183 – Дневной ход интенсивности фотосинтеза флагового листа  

у сортов озимой пшеницы в фазе колошения, 2017–2020 гг. 

 

 

Рисунок 184 – Дневной ход интенсивности фотосинтеза флагового листа у 

сортов яровой пшеницы в фазе колошения, 2017–2020 гг. 

 

У зернобобовых же культур они проявляются в большей степени с 9:00 до 

13:00 часов по московскому времени (Рисунок 185). 
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Рисунок 185 – Дневной ход интенсивности фотосинтеза листьев (ИФ) у сортов 

гороха посевного и сои, 2017–2020 гг. 

 

На основании вышеизложенного предлагается следующий методический 

порядок проведения оценки исходного материала по ИФ и вовлечения его в 

селекционный процесс изученных культур (Таблица 48).  

В частности, оценку селекционного материала рекомендуется проводить у 

зерновых культур по флаговому листу в период массового налива зерновок с 8:00 

до 11:00 часов, а у зернобобовых – по листьям 1-го плодоносящего узла в фазе 

плоского боба с 8:00 и до 11:00 часов у гороха и с 9:30 до 12:30 часов – у сои. 
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Таблица 48 – Методический порядок проведения оценки исходного материала 

по показателям фотосинтеза 
 

Условия 

Культура 

бобовые зерновые 

горох 

 посевной 

соя  пшеница 

озимая 

пшеница 

яровая 

Для оценки в полевых условиях используют интактные типичные растения для 

оцениваемого сорта или линии, без видимых повреждений листьев 

Положение листа  

на растении 

лист на первом 

плодоносящем 

узле 

3 лист сверху 

генеративной 

части главного 

стебля 

флаговый  

лист 

Фаза роста  плодообразование 

Время измерения 

(по местному времени) 

с 8 до 

11часов 

с 9:30 до 12:30 

часов 
с 8 до 11часов 

Интенсивность освещения 

в измерительной камере 

прибора 

1000 моль/м
2

с 

или 50000 лк 

Количество растений, шт. 5-7  

 

Данный порядок дает возможность с высокой точностью и минимальными 

затратами времени проводить оценку генотипов по показателям фотосинтеза и 

транспирации в полевых условиях с сохранением растений для последующего 

анализа по хозяйственно-полезным признакам: урожайности, качеству зерна, 

устойчивости к биотическим и абиотическим стрессорам; выделять по 

комплексу признаков перспективный селекционный материал для создания 

сортов нового поколения – формирующих высокий, стабильный, качественный 

и экологически безопасный урожай на основе эффективного использования 

возобновляемого природного источника энергии фотосинтеза. 

Для проведения данной работы нами разработан целый ряд оригинальных 

способов оценки генофонда и отбора перспективного исходного материала. 

Проведенные научные исследования позволили разработать и 

запатентовать 5 способов оценки селекционного материала и отбора из него 

перспективных форм: по интенсивности фотосинтеза (патент РФ № 2626586 А 
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01 Н 1/04, опубликован 28.07.2017 бюл. № 22), устьичной проводимости паров 

воды (патент РФ № 2685151 А 01 Н 1/04, опубликован 16.04.2019 бюл. № 11), 

отзывчивости на освещенность (патент РФ № 2694197 А 01 Н 1/04, 

опубликован 09.07.2019 бюл. № 19), эффективности использования воды 

(патент РФ № 2720426 01 Н 1/04, опубликован 29.04.2020 бюл. № 13) и 

отзывчивости на концентрацию углекислого газа (патент РФ № 2740216 А 01 Н 

1/04, опубликован 12.01.2021 бюл. № 2). 

 

7.1.1 Отбор по интенсивности фотосинтеза листьев 

 

Существующие ныне способы оценки селекционного материала по 

интенсивности фотосинтеза листьев (патент РФ №2012193, опубл. 15.05.1991; 

патент РФ № 2030855, опубл. 20.03.1995; патент РФ № 2098948, опубл. 

20.12.1997; патент РФ № 2352104, Бюл. №11, опубл. 20.04.2009; патент РФ № 

2453829, Бюл. №17, опубл. 20.06.2012) в основном предназначены для 

использования в стационарных условиях и не приспособлены для оценки 

большого количества селекционного и коллекционного материала в полевых 

условиях. Недостатком их также является использование сложной и 

дорогостоящей аппаратуры, трудоемкая и длительная подготовка растений к 

анализу. 

Разработанный же нами способ (патент РФ № 2626586 А 01 Н 1/04 

опубликован 28.07.2017 бюл. № 22) дает возможность в полевых условиях 

оценить экспресс-методом большое количество селекционного материала (50–

60 образцов за один раз) по интенсивности фотосинтеза листьев, причем с 

высокой точностью и минимальными затратами времени, с сохранением 

растений для последующей оценки по хозяйственно-полезным признакам: 

урожайности, качеству зерна, устойчивости к биотическим и абиотическим 

стрессорам; а благодаря широкому диапазону варьирования признака, выделять 

высокоурожайные сорта и линии с высокой интенсивностью фотосинтеза 

растений для включения их в селекционный процесс культуры. 
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Способ оценки интенсивности фотосинтеза осуществляется в полевых 

условиях на интактных растениях с помощью переносного газоанализатора. 

Измерения проводятся на листьях, расположенных на первом плодоносящем 

узле в фазу плодообразования с 8:00 до 11:00 часов по местному времени. 

Данный способ при корректировке и адаптации можно использовать и у 

других сельскохозяйственных культур, что подтверждено нашими 

исследованиями на озимой и яровой пшенице, а также сое (см. глава 7.1). 

 

7.1.2 Отбор по устьичной проводимости 

 

Селекционную работу в данном направлении предлагается проводить на 

основе использования запатентованной разработки «Способ оценки и отбора 

высокоурожайных генотипов сои по устьичной проводимости паров воды» 

(патент РФ № 2685151 А 01 Н 1/04, опубликован 16.04.2019 бюл. № 11). 

Оценка и отбор селекционного материала по устьичной проводимости 

позволяют выделять перспективный исходный материал и создавать новые 

сорта на основе регулирования углеводного и водного обмена растений.  

На сегодняшний день известен способ определения устьичного 

сопротивления листьев растений, включающий помещение листа в камеру, 

прокачивание через нее воздуха и измерение температуры листа и 

эвапориметра при постоянной влажности воздуха с последующим расчетом 

устьичного сопротивления по формуле (авторское свидетельство SU № 1639497 

А1, опубл. 20.03.1995). Данный способ предназначен для использования в 

стационарных условиях и не позволяет оценить состояние растительного 

организма в момент отбора проб у большого количества коллекционных и 

селекционных образцов, произрастающих в поле. 

Наше изобретение основано на функциональной связи устьичной 

проводимости листьев с фотосинтезом и транспирацией листьев  и, как 

следствие, с урожайностью. По результатам исследований, проведенных на 

большом наборе коллекционных образцов (65 шт.) и современных 

районированных сортов (более 15 шт.), современные высокопродуктивные 
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генотипы сои, как правило, обладают высокими значениями устьичной 

проводимости водяных паров листьев и интенсивностью фотосинтеза – 

коэффициент корреляции составлял +0,72 и был достоверным при уровне 

Р≤0,05, что позволяет использовать этот показатель для оценки генофонда 

культуры и выделять перспективные из них для вовлечения в селекцию 

культуры на высокую семенную продуктивность. Коэффициент корреляции 

между устьичной проводимостью и урожайностью семян у сорта составлял 

+0,54 и был достоверным при уровне Р≤0,05. 

Предлагаемый способ включает определение устьичной проводимости 

листьев путем измерения проводимости паров воды с 8:00 до 11:00 часов дня с 

помощью переносного газоанализатора марки LI-6400 XT (или его аналога), 

что позволяет отбирать растения со значениями устьичной проводимости паров 

воды на 25% больше от среднего значения по оцениваемой выборке. 

Особенностью для культуры сои является то, что в измерения включают 

центральную листовую пластину тройчатого листа, расположенного на 

третьем-четвертом узле сверху главного побега. Это связано с тем, что они 

являются физиологически наиболее зрелыми и вносят наибольший вклад в 

формирование урожайности растений (Бартков Б.И., 1974).  

Достоинством изобретения является то, что с высокой точностью и 

минимальными затратами времени можно проводить оценку генотипов сои по 

устьичной проводимости паров воды листьев в полевых условиях экспресс-

методом с сохранением растений для последующей оценки по хозяйственно-

полезным признакам: урожайности, качеству зерна, устойчивости к 

биотическим и абиотическим стрессорам; а благодаря широкому диапазону 

варьирования признака, выделять высокоурожайные сорта и линии с высокой 

устьичной проводимостью листьев для включения их в селекционный процесс 

культуры. Данный способ оценки позволяет повысить эффективность отбора на 

15–25% и сократить период создания сорта с высокой интенсивностью 

фотосинтеза на 1–2 года. 
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7.1.3 Отбор на светолюбивость 

 

Селекцию в данном направлении предлагается осуществлять на основе 

разработанного нами способа отбора генотипов яровой пшеницы, 

отзывчивых на освещенность (патент РФ № 2694197 А 01 Н 1/04, 

опубликован 09.07.2019 бюл. № 19). 

Актуальность работы обусловлена тем, что целенаправленная селекция в 

этом направлении позволит более эффективно использовать биологический 

потенциал культуры и биоклиматические ресурсы зоны ее производства. 

В существующих в настоящее время способах оценки генетического 

материала на светолюбивость (патент РФ № 2065697 А 01 Н 1/04, 1996; патент 

РФ № 2065697 А 01 Н 1/04, опубликован 10.06.2007 бюл. № 16; авторское 

свидетельство SU № 1445634 А1, опубл. 23.12.1988, бюл. № 47) основными 

недостатками являются трудоемкость и сложность по технике выполнения, что 

не позволяет оценить состояние растительного организма в момент отбора проб 

у большого количества коллекционных и селекционных образцов с 

сохранением материала для последующего отбора. 

Предлагаемый нами способ отбора светолюбивых форм яровой пшеницы 

основан на определении предельных значений интенсивности фотосинтеза 

растений культуры в зависимости от изменения интенсивности освещения. 

Измерение интенсивности фотосинтеза листьев проводят при 3-х режимах 

освещения: низком – 300, оптимальном – 1000 и высоком – 1800 мкмоль квантов 

/м
2
с, с помощью переносного газоанализатора марки LI-6400 XT (или аналога), 

позволяющего устанавливать требуемый уровень света в измерительной камере, 

которую прикрепляют к флаговому листу растения, и после стабилизации ее 

рабочего режима (1–1,5 минуты) фиксируют на цифровом экране прибора 

значения интенсивности фотосинтеза. Для измерения отбирают 5–7 типичных 

для генотипа растений, произрастающих в середине делянки, у которых листья 

не имеют повреждений вредителями и поражений болезнями. 
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По результатам анализа полученных экспериментальных данных 

опытные сорта ранжируют по убыванию значений ИФ при 3-х режимах 

освещения. Светолюбивыми считаются генотипы, у которых при уровне 

освещения 1800 мкмоль квантов /м
2
с ИФ увеличивается на 15 % или более по 

сравнению с ИФ при освещении 1000 мкмоль квантов /м
2
с, а при уровне 

освещения 300 мкмоль квантов /м
2
с ИФ снижается на 50 % или менее по 

сравнению с ИФ при освещении 1000 мкмоль квантов /м
2
с. 

Оценку генофонда яровой пшеницы и отбор светолюбивого 

генетического материала проводят в фазу молочной спелости зерновок, когда 

отмечается наибольшая разница по интенсивности фотосинтеза между 

генотипами. Для оценки используют флаговый лист растений яровой пшеницы, 

на который ложится основная нагрузка в обеспечении зерновок 

фотоассимилятами.  

В результате оценки 20 генотипов яровой пшеницы по интенсивности 

флагового листа при разных уровнях освещения было выделено 5 сортов 

культуры, отзывчивых на усиление инсоляции: Черноземоуральская, Злата, 

Любава, Золотая, Ладья.  

Используя данный способ, можно с высокой точностью и минимальными 

затратами времени проводить оценку исходного селекционного материала и 

выделять светолюбивые генотипы для включения их в селекцию культуры. 

 

7.1.4 Отбор по эффективности использования воды 

 

Одной из основных задач современной селекции является создание 

сортов сельскохозяйственных растений, формирующих не только высокий и 

стабильный, но и качественный урожай зерна в разных условиях выращивания. 

Важное значение в данном случае имеет эффективное использование 

растениями воды в процессе своего роста и развития. 

Для проведения селекции в этом направлении рекомендуется применять 

разработанный нами «Способ отбора генотипов пшеницы озимой с 

повышенным содержанием в зерне белка и клейковины по эффективности 
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использования воды» (патент РФ № 2720426 01 Н 1/04, опубликован 29.04.2020 

бюл. № 13). Целенаправленная работа в этом направлении позволит получать 

высокий и качественный урожай зерна за счет более эффективного 

использования биологического потенциала культуры и биоклиматических 

ресурсов зоны ее производства. 

По отбору генотипов по показателям качества зерна разработаны и 

запатентованы разные способы (патент РФ № 2075913 А 01 Н 1/04 и A01C1/02, 

опубл. 27.03.1997; патент РФ № 2433398 G01N33/10, опубл. 10.11.2011 бюл. № 

31; патент РФ № 2149534 A01G7/00, опубл. 27.05.2000). 

Их основными недостатками являются прежде всего трудоемкость и 

неспособность обеспечить отбор в полевых условиях и сохранить отобранные 

растения для дальнейшей селекции. К тому же в них не учитываются такие 

важные физиологические процессы растений, как транспирация и фотосинтез, 

значимо влияющие на урожай и качество зерна. 

Предлагаемый нами способ основан на оценке генотипов озимой 

пшеницы по эффективности использования воды методом расчета соотношения 

интенсивности фотосинтеза к интенсивности транспирации и отбор генотипов с 

повышенным содержанием в зерне белка и клейковины. Его преимущество 

заключается в том, что он позволяет оценивать в массовом количестве 

исходный селекционный материал (50–60 образцов за один рабочий прием) и 

отбирать перспективные для селекции генотипы культуры с повышенным 

содержанием в зерне белка и клейковины.  

Для этого измерение интенсивности фотосинтеза и интенсивности 

транспирации листьев пшеницы озимой проводят в полевых условиях с помощью 

переносного газоанализатора марки GFS-3000 FL (или аналога) при уровне 

освещения в измерительной камере 1000 мкмоль/м
2
с, которую прикрепляют к 

флаговому листу растения, и после стабилизации ее рабочего режима (1–1,5 

минуты) фиксируют на цифровом экране прибора значения интенсивности 

фотосинтеза и интенсивности транспирации. Для измерения отбирают 5–7 
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типичных для генотипа растений, произрастающих в середине делянки, у которых 

листья не имеют повреждений вредителями и поражений болезнями. 

Оценку генофонда пшеницы озимой и отбор на повышенное содержание 

в зерне белка и клейковины по эффективности использования воды проводят в 

фазе налива зерновок, когда отмечается наибольшая разница по интенсивности 

фотосинтеза между генотипами. Установлено, что в эту фазу сорта с высокой 

эффективностью использования воды на 50% превосходят сорта со средней 

эффективностью использования воды и на 83% – с низкой. В другие фазы 

преимущество сортов с высокой эффективности использования воды не 

превышало 8% над другими сортами. Для оценки используют флаговый лист 

растений пшеницы озимой, на который ложится основная нагрузка в 

обеспечении зерновок фотоассимилятами, что и проявляется в большей его 

эффективности использования воды на фотосинтез: на 33% по сравнению с 

предфлаговыми листами и 3 раз по сравнению с нижними.  

Оценка 15 генотипов по эффективности использования воды позволила 

установить широкий диапазон варьирования признака (Приложение Д 3). 

Среднее значение эффективности использования воды по оцениваемой выборке 

составила 2,54 мкмольСО2/ммольН2О. Между эффективностью использования 

воды и качеством зерна установлена существенная положительную корреляция: 

0,60 – с белком и 0,41 – с клейковиной (значима при Р≤0,05).  

Сделан вывод, что сорта с повышенным содержанием белка и 

клейковины характеризуются и высоким значением эффективности 

использования воды, которое превышает среднюю по выборке на 30%. К таким 

сортам относятся: Московская 39 (14,5% и 24,1% соответственно), Московская 

40 (15,0% и 24,8% соответственно), которым свойственно и высокое значение 

эффективности использования воды: от 3,41 до 4,19 мкмольСО2/ммольН2О.  

При этом между эффективностью использования воды и урожайностью 

не выявлено значимой положительной связи, что не позволяет рекомендовать 

признак «эффективности использования воды» для отбора адаптивных и 

урожайных генотипов пшеницы озимой. 
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Используя данный способ, можно уже на ранних этапах селекции 

(питомники отбора 1 и 2-го годов) с высокой точностью и минимальными 

затратами времени проводить в полевых условиях массовую оценку (за 3 часа 

50–60 образцов) генотипов пшеницы озимой по эффективности использования 

воды и отбирать из них перспективные с повышенным содержанием в зерне 

белка (не менее 12,0%) и клейковины (не менее 23%), сохраняя семенной 

материал для последующего включения в селекционный процесс культуры. Это 

позволяет создать сорта озимой пшеницы, формирующие не только высокий, 

но и качественный урожай зерна для продовольственного использования. 

 

7.1.5 Отбор на повышенное содержание углекислого газа в воздухе 

 

Для осуществления данной работы предлагается «Способ отбора генотипов 

гречихи и сои, отзывчивых на повышенное содержание углекислого газа в воздухе 

(патент РФ № 2740216 А 01 Н 1/04, опубликован 12.01.2021 бюл. № 2). 

Актуальность направления обусловлена тем, что за последние полвека в 

связи с глобальным потеплением климата отмечено быстрое увеличение 

содержания углекислого газа в атмосфере (Kerr, R.A., 2001), что положительно 

может сказываться на увеличении фотосинтеза и продуктивности большинства 

сельскохозяйственных культур (Jablonski, L.M., et al., 2002). Поэтому 

целенаправленная селекция, направленная на создание генотипов 

сельскохозяйственных культур, отзывчивых на повышенное содержание 

углекислого газа в воздухе, позволит более эффективно использовать 

биологический потенциал культуры в условиях происходящего глобального 

изменения климата.  

В основе изобретения лежит оценка и отбор генотипов, отзывчивых на 

повышенное содержание углекислого газа, путем определения предельных 

значений интенсивности фотосинтеза растений в зависимости от концентрации 

углекислого газа в воздухе. Коэффициент корреляции между ИФ и 

концентрацией СО2 в воздухе изменялся от 0,78 до 0,87. 
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Оценку и отбор предлагается проводить прежде всего в фазу 

плодообразования по интенсивности фотосинтеза листьев первого 

плодоносящего узла, на который ложится основная нагрузка в обеспечении 

растений фотоассимилятами. Измерение интенсивности фотосинтеза листьев 

проводят при разных уровнях концентрации углекислого газа в измерительной 

камере: среднегодовое значение в земной атмосфере и повышенное в 4 раза. 

Работу проводят с помощью переносного газоанализатора марки LI-6400 XT 

или аналога, позволяющих устанавливать требуемый уровень концентрации 

углекислого газа в измерительной камере, которую прикрепляют к листу 

первого плодоносящего узла растения и после стабилизации ее рабочего 

режима (1–1,5 минуты) фиксируют на цифровом экране прибора значения 

интенсивности фотосинтеза. Для измерения отбирают 5–7 типичных для 

генотипа растений, произрастающих в середине делянки, у которых листья не 

имеют повреждений вредителями и поражений болезнями. 

Учет интенсивности фотосинтеза осуществляют в утренние часы – с 9:00 

до 11:00, когда погодные условия наиболее благоприятны для максимального 

проявления активности фотосинтеза: интенсивность освещения достигает 

насыщающего уровня, а температура воздуха не оказывает на растения 

стрессового воздействия – не наблюдается обезвоживания и перегрева клеток 

листа, как это происходит в полуденное и послеполуденное время. 

По результатам оценки при последующем анализе полученных 

экспериментальных данных опытные сорта ранжируют по увеличению значений 

интенсивности фотосинтеза при повышенной в 4 раза концентрации углекислого 

газа по сравнению с концентрацией в естественных условиях (среднегодовое 

значение в земной атмосфере). Отзывчивыми считаются генотипы культуры, у 

которых при повышенной в 4 раза концентрации углекислого газа интенсивность 

фотосинтеза увеличивается не менее чем в 2,3 раза. 

В результате применения данного способа было выделено 2 сортообразца 

сои (Магева и Ланцетная), у которых при повышенной в 4 раза концентрации 

углекислого газа интенсивность фотосинтеза увеличилась в 2,47 и 2,57 раза 
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соответственно, которые рекомендуются селекции в качестве ценных 

источников данного свойства. Используя данный способ, можно с высокой 

точностью и минимальными затратами времени проводить оценку генотипов 

сои по реакции их растений на концентрацию углекислого газа в воздухе и 

выделять среди них наиболее отзывчивые на повышенное содержание 

углекислого газа в воздухе. 

Данный способ, как и предыдущие, можно успешно применять при 

оценке генетических ресурсов и отборе перспективных форм и у других 

сельскохозяйственных культур. 

 

7.2 Перспективный селекционный материал и источники высокой 

активности и эффективности использования энергии фотосинтеза 

 

Разработанные нами методические подходы и способы оценки исходного 

материала позволили выделить источники высокой активности и 

эффективности фотосинтеза и создать перспективный селекционный материал 

для использования в селекции зерновых и зернобобовых культур.  

Озимая пшеница. В селекции данной культуры на повышенную 

активность фотосинтеза в качестве перспективного исходного материала 

рекомендуются сортообразцы: Бригада, Джангаль, Лютесценс 3608, Глафира, 

Немчиновская 17, Черноземка 115, Джангаль, Морозко, Трио. 

Для целенаправленной селекции на повышенную активность первичных 

реакций фотосинтеза в качестве перспективного материала можно 

рассматривать сорта: Аскет, Ариадна и Московская 56. 

Для повышения эффективности работы фотосинтетического аппарата 

растений рекомендуется использовать генотипы с высокой устьичной 

проводимостью: Октава 15, Черноземка 130. 

Для создания сортов с высокой эффективностью использования воды 

растениями в качестве перспективного исходного материала предлагаются 

сорта, характеризующиеся высокой активностью фотосинтеза и умеренной 

транспирацией: Московская 39, Финезия, Глафира, Антонина, Бригада. 
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Для создания высокоурожайных сортов в качестве перспективного 

исходного материала предлагаются сорта с балансированным развитием 

полезно-хозяйственных признаков: Московская 39, Московская 40, 

Немчиновская 17, Немчиновская 57, Аксинья, Губернатор Дона, Казачья, 

Ариадна, Антонина, Бригада.  

По биохимическим показателям потребительских качеств зерна 

перспективным селекционным материалом следует считать прежде всего 

Московскую 39, Московскую 40, Аскет и Бригаду. 

Яровая пшеница. В селекции данной культуры на повышенную 

интенсивность фотосинтеза в качестве перспективного исходного генетического 

материала рекомендуются Йолдыз, Добрыня, Хайкар, Злата, Золотая. 

Для целенаправленной селекции на повышенную активность первичных 

реакций фотосинтеза предлагаются Арсея и Воронежская 20. 

Для создания сортов с высокой эффективностью использования воды 

листьями растений можно использовать Арсею и Воронежскую 20. 

В селекции на повышение устьичной проводимости листьев в качестве 

ценных источников данного свойства растений рекомендуются сорта: 

Воронежская 20, Вольнодонская, Донская элегия. 

Для создания сортов с комплексом полезно-хозяйственных признаков и 

свойств (высокая урожайность, качество зерна и устойчивость к засухе, 

активность фотосинтеза и умеренная интенсивность транспирации листьев) в 

качестве исходного перспективного материала следует рассматривать такие 

сорта, как Хайкар, Йолдыз, Злата. 

Горох посевной. В селекции данной культуры на высокую 

фотосинтетическую активность листьев в качестве перспективного исходного 

материала рекомендуются: листочковая форма Рас 657/7 и сорт Витязь, а также 

безлисточковые сорта Гамбит, Фараон, Клеопатра, хамелеон – Спартак. 

Для создания сортов с высокой эффективностью фотосинтеза в качестве 

ценных источников данного свойства следует рассматривать прежде всего 
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генотипы, характеризующиеся высокой активностью фотосинтеза и низкой 

транспирацией: Инс-тип, Оптимус, Шеврон. 

Для проведения целенаправленной селекции на повышенную активность 

первичных реакций фотосинтеза следует использовать сорта: Ягуар, Кадет и 

Таловец 70. 

В селекции на повышение устьичной проводимости листьев в качестве 

ценных источников данного свойства растений рекомендуются Инс-тип, 

Оптимус, Шеврон, Немчиновский 50, Шеврон и Таловец 70 

Для создания сортов гороха посевного, способных формировать высокую, 

стабильную и качественную урожайность в условиях глобального изменения 

климата, предлагается ориентироваться на Спартак, Фараон, Гамбит.  

В селекции гороха посевного на высокую и качественную урожайность 

ценными источниками данных полезно-хозяйственных признаков могут 

служить Инс-тип, Спартак, Фараон, Оптимус, Гамбит. 

Соя. В селекции данной культуры на высокую фотосинтетическую 

активность листьев в качестве перспективного исходного материала 

рекомендуется использовать Самер 5, Зуша, Славяночка, Самер 4, Белгородская 

7, Светлая, Окская, Белгородская 48, Ланцетная, Георгия, Мезенка. При этом 

сорта Белгородская 7, Светлая, Окская, Белгородская 48 отличаются и 

стабильностью интенсивности фотосинтеза в фазы цветения и 

плодообразования. 

Для создания сортов с высокой эффективностью фотосинтеза в 

качестве исходного материала следует использовать генотипы, 

характеризующиеся высокой интенсивностью ассимиляции СО2 и низкой 

транспирацией листьев: Мезенка, Зуша, Ланцетная, Георгия и Самер 2, Лада, 

Алтом, MON-21, Envy, Свапа. 

В селекции на повышение устьичной проводимости листьев растений в 

качестве ценных источников данного свойства могут рассматриваться сорта 

Белгородская 7, Белгородская 8, Мезенка, Ланцетная, Зуша, Самер 2. 
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Для создания адаптивных сортов в качестве перспективного исходного 

материала рекомендуется использовать Свапу, Самер 4, Припять, 

Белгородскую 7. 

В селекции на высокую урожайность семян перспективным исходным 

материалом могут служить Белгородская 48, Воронежская 31, Свапа, 

Окская, Зуша. 

Для создания сортов с высоким содержанием белка и жира в качестве 

ценных источников рекомендуется использовать Самер 2, Зушу, Шатиловскую 

17, Мезенку, Ланцетную и Свапу. 

Чечевица обыкновенная и кормовые бобы. В селекции чечевицы 

обыкновенной на повышенную активность первичных реакций фотосинтеза и 

интенсивность поглощения углекислого газа в качестве перспективного 

исходного материала рекомендуются образцы 192/08 и 199/08. 

В селекции кормовых бобов на повышенную фотосинтетическую 

активность листьев в качестве источников высокой интенсивности первичных 

реакций предлагаются сортообразцы Пикантные, cPire, к-1736 и Винздорские 

белые, а источниками высокой интенсивности фотосинтеза листьев могут 

служить сорта Омар, Огонек, Янтарные и образец к-1463.  

 

7.3 Связь производственно-экономических показателей сорта  

с фотосинтетической деятельностью растений  

зерновых и зернобобовых культур 

 

Одной из актуальных задач современного растениеводства является 

повышение урожайности сельскохозяйственных растений. Селекционная 

работа по созданию новых высокоурожайных сортов должна базироваться на 

глубоких знаниях внутренней физиолого-биохимической природы 

продукционного процесса (Николаева Е.К., 1983). Величина продуктивности, 

определяемая интенсивностью и длительностью интегрального процесса 

накопления сухого вещества, зависит от множества внешних и внутренних 

факторов и в первую очередь тесно связана с эффективностью фотосинтеза – 

важнейшего звена метаболизма зеленых растений (Ничипорович А.А., 1979). 
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Кроме того, фотосинтез является не только поставщиком 

энергопластических субстратов и регуляторных соединений в аттрагирующие 

центры, но и сам подвержен регуляторному влиянию последних через 

гормонально-ингибиторную систему (Чиков В.И., 1987; Кефели В.И.  и др., 1988; 

Мокроносов А.Т., 1988), а также является энергетической основой адаптации 

растений к неблагоприятным внешним условиям (Рахманкулова З.Ф., 2002). 

Величина продуктивности зависит от множества внешних и внутренних 

факторов и в первую очередь тесно связана с эффективностью фотосинтеза – 

важнейшего звена метаболизма зеленых растений (Ничипорович, А.А., 1979). 

 

7.3.1 Взаимосвязь урожайности и качества зерна с показателями 

фотосинтеза растений 

 

Исследование показывает огромное разнообразие генофонда 

сельскохозяйственных культур по показателям фотосинтеза (Гаврикова А.А., 

1983; Зеленский М.И., 1995; Khan M.A., et al., 1970).  

По результатам нашего исследования, в фазе плодообразования 

интервал генотипического варьирования интенсивности фотосинтеза 

составляет: у гороха – 2,65–16,57; у сои – 6,12–14,38; чечевицы – 2,31–10,01; 

кормовых бобов – 1,35–4,19 мкmol CO2/m
2
s. 

Ретроспективное изучение интенсивности фотосинтеза у растений 

культуры гороха посевного показало, что от генотипов местной 

сортопопуляции до современных сортов отмечается увеличение интенсивности 

фотосинтеза и по листочкам (от 7,89 до 10,78 мкмоль CO2/м
2
с), и по 

прилистникам (от 7,60 до 11,96 мкмоль CO2/м
2
с) (Рисунок 186). 
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Рисунок 186 – Изменение интенсивности фотосинтеза листьев и прилистников 

у растений гороха посевного в результате селекции за период от 1921 до 2010 

гг., данные полевого опыта 2010–2012 гг. 

 

Но при этом отмечается и увеличение урожайности у современных 

сортов культуры в среднем на 30% при увеличении интенсивности фотосинтеза 

растений на 47% (Рисунок 187).  

А при оценке современных генотипов гороха посевного установлено, что 

показатели фотосинтетической активности листьев имеют широкий интервал 

варьирования и высокую генотипическую обусловленность. При этом 

отмечается тесная взаимосвязь интенсивности фотосинтеза листьев и 

прилистников с урожайностью генотипов (r = 0,567) (Рисунок 188).  

При этом урожайность сортов с высокой интенсивностью фотосинтеза 

выше на 18% (или 0,55 т/га), чем у сортов с более низкими показателями 

фотосинтетической деятельности растений гороха посевного. 
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Рисунок 187 – Урожайности и интенсивности фотосинтеза листовой 

поверхности у растений гороха посевного в результате селекции за период  

от 1921 до 2010 гг., данные полевого опыта 2010–2012 гг. 

 

 

Рисунок 188 – Генотипический интервал варьирования интенсивности 

фотосинтеза растений гороха посевного и их связь с урожайностью генотипов  

и сортов, данные полевого опыта 2010–2012 гг. 
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Это позволяет проводить оценку интенсивности фотосинтеза гороха 

посевного (и других сельскохозяйственных культур в том числе) в полевых 

условиях с сохранением растений для последующей оценки по хозяйственно-

полезным признакам: урожайности, качеству зерна, устойчивости к 

биотическим и абиотическим стрессорам; а благодаря широкому диапазону 

варьирования признака, выделять высокоурожайные сорта и линии с высокой 

интенсивностью фотосинтеза растений для включения их в селекционный 

процесс культуры или для внедрения в сельскохозяйственное производство. 

Аналогичная закономерность отмечается и зарубежными 

исследователями по сое. Jin J. с ссоавторами (2010) отмечает, что за период с 

1950 по 2006 год в Северо-Восточном Китае современные сорта сои 

характеризуются более высокими показателями фотосинтеза, чем их 

предшественники: в целом отмечено увеличение фотосинтеза на 33,0 %, 

увеличение сухой массы растений на 10,6% и увеличение уборочного индекса 

на 19,0% на фоне снижения индекса площади листьев на 17,3%. M.J. Morrison с 

коллегами (2000) отметил, что в Канаде за 58 лет селекции сои (с 1934 по 1992 

гг.) урожай семян, уборочный индекс и интенсивность фотосинтеза 

увеличивались на 0,5% в год, в то время как индекс площади листьев 

уменьшался на 0,4% в год. При этом увеличение урожайности семян 

достоверно коррелировало с увеличением индекса урожая, фотосинтеза, 

устьичной проводимости и уменьшением индекса площади листа. Современные 

сорта в производстве и распределении ассимилятов на семена более 

эффективны, чем их предшественники.  

В нашем исследовании на современных сортах сои выявлена тесная 

корреляционная связь между урожайностью и устьичной проводимостью 

листьев, которая составляла в годы исследования 0,54. (Приложение Е 3), а 

между урожайностью и интенсивностью фотосинтеза имела значение от 0,31 до 

0,60 (при Р ≤ 0,05) (Рисунок 189). 
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Рисунок 189 – Связь урожайности сортообразцов сои с интенсивностью 

фотосинтеза и устьичной проводимостью листьев, 2011–2012 гг. 

 

Обусловлено это тем, что эффективность процесса фотосинтеза 

существенно определена деятельностью устьичного аппарата листьев, через 

который осуществляется не только ассимиляция СО2, но и транспирация (Atkinson 

C.J. et al., 2000). В силу этого оба эти процесса тесно взаимосвязаны между собой 

устьичной проводимостью, которая определяет активность и эффективность их 

протекания и вследствие этого существенно может влиять на интенсивность роста 

растений и формирование ими конечного урожая (Li F. et al., 2002).  

Сорта сои с высокой устьичной проводимостью формировали на 38% 

(или 1,05 т/га) большую урожайность, чем генотипы с меньшим уровнем 

устьичной проводимости листьев.  

Поэтому весьма актуально для селекции проводить оценку и отбор 

селекционного материала по устьичной проводимости, что позволит создавать 

перспективных исходный материал и новые сорта на принципиально иных 

факторах – на основе активного и эффективного использования растениями 

фотосинтеза и транспирации (Farquhar G.D. et al., 1989). 
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Одной из основных задач современной селекции является создание 

сортов сельскохозяйственных растений, формирующих не только высокий и 

стабильный, но и высокого качества урожай зерна в разных условиях 

выращивания. Важное значение в данном случае имеет эффективное 

использование растениями воды в процессе своего роста и развития.  

Известно, что за счет фотосинтеза образуется до 95% сухого вещества 

урожаев. При этом на данный результат существенно влияет транспирация 

растений, поскольку она не только уберегает растение от перегрева, защищая 

хлоропласты от разрушения, но и создает непрерывный ток воды из корневой 

системы к листьям, с помощью которого передвигаются из корневой системы 

растворимые минеральные и, частично, органические питательные вещества – чем 

интенсивнее транспирация, тем быстрее идет этот процесс (Fischer R.A. et al., 1998). 

Доступность воды является одним из основных факторов, 

определяющих производство сельскохозяйственных культур и качество 

урожая (Chandler J.W. et al., 2003). 

Но на транспирацию растения иногда затрачивают до 60–70% 

преобразованной солнечной энергии фотосинтезом (Слейчер Р., 1970). К.А. 

Тимирязев (1957) называл транспирацию «необходимым злом» растений. 

Поэтому эффективность использования воды растениями является важным 

показателем, который необходимо учитывать и применять на современном 

этапе селекции сельскохозяйственных культур. 

Известен показатель эффективности использования воды растениями, 

который определяется методом расчета соотношения интенсивности 

фотосинтеза к интенсивности транспирации. Данный показатель используют 

для выделения сортов с повышенной засухоустойчивостью (Li Y. et al., 2017) и 

в изучении этапов эволюции фотосинтеза (Рахманкулова З.Ф. и др., 2018). 

Отмечено также, что у растений эффективность водопотребления существенно 

зависит как от технологии их культивирования и экологических условий 

произрастания, так и от наследственных особенностей (Zhang S.Q. et al., 2002).  
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Поэтому целенаправленная селекция в этом направлении позволит 

получать высокий и качественный урожай зерна за счет более эффективного 

использования биологического потенциала культуры и биоклиматических 

ресурсов зоны ее производства. 

Экспериментально установлено, что наиболее значимые генетические 

различия эффективности использования воды фиксируются в фазу налива 

зерновки. В годы исследований эффективность использования воды флаговым 

листом у сортов пшеницы озимой была в 1,3 раза выше, чем предфлаговым, и в 

3 раза выше, чем нижерасположенным, так как в фазу налива на флаговый 

ложится основная нагрузка в обеспечении зерновок фотоассимилятами 

(Sanchez-Bragado R. et. al., 2016). 

Оценка 15 генотипов по эффективности использования воды позволила 

установить широкий диапазон варьирования признака (Рисунок 190). Среднее 

значение эффективности использования воды по оцениваемой выборке 

составила 2,54 мкмоль СО2/ ммоль Н2О. Исследования позволили установить 

между эффективностью использования воды и качеством зерна высокую, 

существенную положительную корреляционную связь: 0,60 – с белком и 0,41 – 

с клейковиной (существенна при Р≤0,05). Оценка позволила выявить сорта с 

повышенным содержанием белка и клейковины: Московская 39 (14,5% и 24,1% 

соответственно), Московская 40 (15,0% и 24,8% соответственно), которым 

свойственно высокое значение эффективности использования воды: от 3,41 до 

4,19 мкмоль СО2/ ммоль Н2О. Это позволяет сделать вывод о том, что сорта с 

повышенным содержанием белка и клейковины характеризуются и высоким 

значением эффективности использования воды, которое превышает среднюю 

по выборке на 30% (Приложение Г 6). 

При этом между эффективностью использования воды и урожайностью не 

выявлено значимой связи. Но в отдельные годы в фазе молочной спелости, когда 

между изучаемыми генотипами культуры проявлялись наиболее выразительные 

различия, взаимосвязь достигает средней значимости (r = 0,46) (см. Рисунок 85). 
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Рисунок 190 – Генотипический интервал варьирования эффективности 

использования воды (ЭИВ, мкмоль СО2/ ммоль Н2О) у различных сортов 

пшеницы озимой и ее взаимосвязь с содержанием в зерне белка (%)  

и клейковины (%), в фазе налива зерновки 

 

Это позволяет рекомендовать признак «эффективности использования 

воды» как показатель для отбора перспективных генотипов пшеницы озимой с 

повышенным содержанием в зерне белка и клейковины при сохранении 

высокого уровня урожайности. 

В то же время современные сорта озимой пшеницы в условиях Орловской 

области способны формировать урожайность зерна на уровне 4,0 т/га (от 3,7 

т/га до 4,4 т/га). Наибольшая урожайность зарегистрирована в 2016 г. (4,4 т/га), 

а минимальная (3,7 т/га) – в 2015 г. из-за более засушливых условий в конце 

весны – начале лета, когда с третьей декады мая по первую декаду июля 

осадков выпало в 2 раза меньше средней многолетней нормы, а в первую 

декаду июня они вообще отсутствовали. 

По содержанию клейковины в зерне наблюдалась обратная тенденция. 

Максимальное значение показателя (28,5%) отмечалось в 2015 г., а низкое 

(27,5%) – в 2016 г., когда был сформирован самый высокий урожай зерна 

(Рисунок 191). 
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Между урожайностью сорта и содержанием клейковины в зерне отмечена 

отрицательная, хотя и несущественная корреляция (в 2015 г. – r = –0,07, 2016 г. 

– r = –0,21, 2017 г. – r = –0,17). 

 

 

Рисунок 191 – Урожайность зерна и содержание клейковины в зерне озимой 

пшеницы в зависимости от года исследования 

 

Широкую вариацию урожайности озимой пшеницы по годам от 1,9 до 3,2 

т/га отмечают исследователи и в других регионах страны. Указывается на то, 

что урожайность культуры в регионе во многом зависит от условий осенней 

вегетации, перезимовки и начала весеннего отрастания, тогда как условия 

летней вегетации оказывают меньшее влияние (Бесалиев И.Н., 2016).  

В нашем исследовании отмечено, что влияние современных сортов на 

величину урожайности озимой пшеницы значительно выше, чем погодных 

условий вегетации. В экологическом сортоиспытании на Шатиловской СХОС 

варьирование урожайности по сортам в 2015 г. находилось в диапазоне от 2,1 

до 5,0 т/га, в 2016 г. – от 2,4 до 5,8 т/га, а в 2017 г. – от 2,6 до 5,3 т/га; по 

содержанию клейковины в зерне: в 2015 г. – от 24,1% до 39,0%, в 2016 г. – 

23,5% …36,3%, а в 2017 г. – 25,3…32,3% (Таблица 49).  
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Таблица 49 – Генотипические особенности формирования урожайности и 

содержания клейковины в зерне современными сортами озимой пшеницы 

(Амелин А.В. и др., 2018) 

Сорт Среднее за 2015–2017 гг. Отклонение от средней 

урожай-

ность, т/га 

клейковина, 

% 

урожай-

ность, т/га 

клейковина, 

% 

Корочанка 4,5 27,1  –0,7…+0,9  –0,3…+0,5 

Финезия 4,5 27,0  –1,3…+0,8  –0,7…+1,2 

Московская40 4,4 35,3  –0,2…+0,2  –3,0…+2,0 

Московская56 4,4 29,7  –0,3…+0,2  –2,0…+2,2 

Ариадна 4,3 27,1  –0,5…+0,7  –1,4…+1,2 

Лидия 4,2 26,7  –0,9…+1,2  –1,0…+0,7 

Памяти Федина 4,2 27,6  –1,1…+0,9  –1,1…+0,9 

Прелюдия 4,2 27,3  –0,4…+0,4  –0,3…+0,3 

Стрелецкая12 4,1 24,7  –0,3…+0,7  –1,2…+1,0 

Табор 4,1 25,9  –0,6…+0,8  –0,3…+0,2 

Аскет 4,0 28,9  –1,3…+1,8  –1,6…+1,8 

Бригада 4,0 28,8  –0,4…+0,0  –0,4…+0,5 

Константиновская 4,0 28,1  –0,2…+0,1  –1,6…+1,6 

Московская39 4,0 32,3  –0,1…+0,2  –1,8…+1,3 

Немчиновская17 4,0 29,0  –0,3…+0,3  –2,6…+2,9 

Черноземка115 4,0 27,4  –1,6…+1,0  –1,3…+2,4 

Крастал 3,9 26,1  –0,3…+0,1  –0,8…+0,5 

Аксинья 3,8 32,3  –1,2…+1,5  –3,9…+6,7 

Багира 3,8 26,6  –0,4…+0,6  –1,5…+0,8 

Магия 3,8 26,5  –0,4…+0,5  –1,7…+1,1 

Немчиновская 24 3,8 29,2  –0,3…+0,5  –3,5…+3,0 

Морозко 3,7 25,7  –0,4…+0,8  –1,9…+1,8 

Скипетр 3,7 27,9  –0,3…+0,4  –1,0…+0,6 

Юка 3,7 28,1  –0,4…+0,3  –0,8…+1,4 

Губернатор Дона 3,6 26,3  –0,4…+0,5  –1,8…+1,1 

Курень 3,6 28,9  –0,2…+0,2  –2,5…+2,0 

Немчиновская 57 3,4 27,4  –1,3…+0,9  –2,0…+1,9 

Трио 3,3 26,2  –0,6…+0,8  –2,1…+2,2 

Среднее 4,0 28,0 - - 

 

Аналогичные результаты по содержанию клейковины в зерне сортов 

озимой пшеницы приводят и другие исследователи (Коптик И.К. и др., 2013; 

Ковтун В.И. и др., 2015). 
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Как известно, для производства и, как следствие, для селекции культуры 

наиболее привлекательными являются сорта, способные формировать высокий, 

качественный и стабильный урожай зерна. Среди изученных нами сортов в 

среднем за три года наибольшую урожайность показывали сорта Корочанка и 

Финезия – в среднем 4,5 т/га. Немного им уступали Московская 40, Московская 

56 и Ариадна – в среднем 4,4 т/га. Примечательно, что данные сорта 

характеризовались и относительной стабильностью урожайности. При этом 

сорт Московская 40 был лидером как по урожайности (4,4 т/га), так и по 

показателям качества (содержания клейковины 35,3%) зерна, уступая лишь по 

их стабильности.  

Однако выделились генотипы, которые формировали не только высокую 

(более 4,0 т/га) и стабильную, но и качественную (с содержанием клейковины 

от 25,9% до 28,8%) урожайность зерна по годам: Прелюдия, Табор, Бригада, 

Корочанка. Несомненно, они представляют большой практический интерес как 

для селекции, так и производства в целом, выступая в качестве базового 

исходного материала. 

Урожайность зерна сортов яровой пшеницы в природно-климатических 

условиях Орловской области в годы исследования колебалась в среднем от 3,5 

до 4,5 т/га (Рисунок 192). 

Во многом это определялось погодными условиями: в 2014 г., когда 

отмечались благоприятные метеоусловия для роста и развития растений 

культуры, урожайность была на уровне 4,4 т/га, а в 2015 и 2016 гг., 

характеризующихся резкими перепадами температур и неравномерным 

распределением осадков в течение вегетационного периода, урожайность была 

самой низкой (3,3 и 3,5т/га сооответсвенно), в 2016 г. в период цветения сортов 

температура воздуха превышала 30 
о
С, приводя к нагреву листьев от 28 до 30 

о
С; 

в 2017 г. вегетационное развитие растений проходило в менее экстремальных 

погодных условиях – не отмечалось столь высоких температур и дефицита 

атмосферных осадков. Это позволило сортам яровой пшеницы сформировать 

урожайность зерна в среднем 3,8 т/га (Рисунок 192). 
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Рисунок 192 – Урожайность зерна яровой пшеницы в среднем по сортам  

 

Но вклад генотипа в величину урожайности в годы исследования был 

весомым, как и у озимой пшеницы. В годы исследования масса зерна на 

единицу площади у высокоурожайных сортов составляла 3,7–4,9 т/га, у 

среднеурожайных – 3,2–4,3 т/га, низкоурожайных – 2,8–4,1 т/га (Рисунок 193). 

 

 

Рисунок 193 – Урожайность зерна у современных сортов яровой пшеницы 

 с разным уровнем продуктивности 

 

Причем к высокоурожайным в один год относились одни сорта, в другой 

год – другие. В 2014 г. наиболее высокую урожайность зерна формировали 

Башкирская 27 (5,2 т/га), Йолдыз (5,0 т/га), Воронежская 18 (5,0 т/га) Экада (4,9 
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т/га), Злата (4,9 т/га); в 2015 г. – Ульяновская 101 (4,8 т/га), У 642/2 (4,7 т/га), 

Йолдыз (4,5 т/га), Иделле (4,5 т/га), Экада 109 (4,4 т/га); в 2016 г. – Иделле (4,2 

т/га), Экада 109 (4,0 т/га), Ульяновская 100 (3,8 т/га), Агата (3,7 т/га), 

Ульяновская 105 (3,7 т/га); в 2017 г. – Бурлак (5,1 т/га), Эстер (5,1 т/га), ОП-06-

03 (5,0 т/га), Воронежская 18 (4,9 т/га), Тулайковская 110 (4,7 т/га). 

При этом в каждой группе выделились сорта, как со стабильной, так и 

нестабильной по годам урожайностью. Среди сортов селекции ГНУ 

Московский НИИСХ «Немчиновка» наиболее высокой и стабильной 

урожайностью в годы испытания отличались Злата (4,0–4,9 т/га) и Любава (3,9–

4,8 т/га). Из сортов ГНУ Татарского НИИСХ – Йолдыз (4,5–5,0 т/га); Иделле 

(4,2–4,8 т/га), а ГНУ Воронежский НИИСХ – Воронежская 18 (4,3–5,0 т/га) и 

Чернозёмноуральская (3,9–4,6 т/га). Отмеченные сорта представляют 

определенный интерес для селекции культуры в качестве источников данных 

полезно-хозяйственных свойств, а также они могут играть важную роль и для 

обеспечения устойчивого развития самого производства культуры, где 

рекомендуется иметь не один, а несколько сортов-страхователей (Жученко 

А.А., 2009; Нечаев В.И. и др., 2010). 

Кроме этого, создание сортов сельскохозяйственных растений, 

формирующих высокий и стабильный урожай в разных условиях выращивания, 

является одной из основных задач современной селекции и растениеводства. А 

важное значение в данном случае имеет эффективное использование энергии 

солнечного света культурными растениями при фотосинтезе, за счет которого 

создается до 96 % сухого вещества урожая. По отношению к свету виды 

культурных растений делятся на светолюбивые, которые активно растут и 

фотосинтезируют при высокой интенсивности освещения, и теневыносливые – 

способные полноценно развиваться в условиях низкого освещения. Выделение 

генотипов и сортов для целенаправленной селекции позволит более 

эффективно использовать биологический потенциал культуры и 

биоклиматические ресурсы зоны ее производства. 
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Таблица 50 – Оценка различных сортов яровой пшеницы по интенсивности 

фотосинтеза (мкмоль CO2/м
2
с) в условиях низкой (300 мкмоль/м

2
с), 

оптимальной (1000 мкмоль/м
2
с) и высокой (1800 мкмоль/м

2
с) освещенности  

и урожайности 

Сорт 
Интенсивность освещения, мкмоль/м

2
с Урожайность 

зерна, т/га 300 1000 1800 

Вольнодонская 6,78 19,42 21,98 2,5 

Любава 9,75 15,42 21,37 3,5 

Черноземоуральская 11,30 18,20 21,01 4,6 

Злата 9,78 16,85 19,84 3,2 

Донела М 10,44 16,08 19,18 4,7 

Золотая 8,88 15,82 18,46 3,3 

Прохоровка 8,52 16,98 17,28 4,0 

Ладья 7,20 14,09 17,09 4,3 

Агата 6,78 15,48 16,67 3,4 

Донская элегия 7,67 18,97 16,53 3,6 

Эстер 6,39 14,62 16,13 5,1 

Добрыня 8,20 14,95 15,87 2,8 

Воронежская 20 7,36 17,5 15,36 3,4 

Йолдыз 6,81 15,87 15,31 3,5 

Марина 9,23 19,00 15,00 2,9 

НСР05 0,75 0,96 1,14 0,37 

 

Оценка сортов яровой пшеницы по интенсивности фотосинтеза 

флагового листа при разных уровнях освещения позволила установить их 

реакцию на изменение данного фактора и дифференцировать на разные группы 

по отношению к интенсивности освещения (Таблица 50). В результате было 

выделено 5 сортов культуры (Черноземоуральская, Злата, Любава, Золотая, 

Ладья), у которых при уровне освещения 1800 мкмоль/м
2
с ИФ увеличивается на 

15% или более по сравнению с ИФ при освещении 1000 мкмоль/м
2
с, а при 

уровне освещения 300 мкмоль/м
2
с ИФ снижается на 50% или менее по 

сравнению с ИФ при освещении 1000 мкмоль/м
2
с.  

Однако у этих сортов не выявлено положительной корреляционной связи 

урожайности с интенсивностью фотосинтеза при отзывчивости на высокую 

интенсивность освещения, но прослеживается определенная тенденция, в 

результате которой можно выделить сорта Черноземоуральская и Ладья, 

характеризующиеся высокой отзывчивостью на освещение и формирующие 
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достаточно высокий урожай зерна среди изученных сортов (4,6 и 4,3 т/га 

соответсвенно) 

Таким образом, используя данный способ, можно с высокой точностью и 

минимальными затратами времени проводить оценку светолюбивых генотипов 

яровой пшеницы и выделять светолюбивые генотипы культуры для включения 

их в селекционный процесс культуры. 

В целом можно отметить высокую значимость фотосинтетической 

деятельности растений зерновых и зернобобовых культуры в продукционном 

процессе растений и генотипической роли в формировании урожайности и 

качества получаемого зерна. 

 

7.3.2 Экономическая и социальная значимость полученных результатов 

исследования 

 

Значение результатов проведенного исследования для экономики и 

населения страны заключается в том, что разработанные на их основе научно-

методические подходы для селекции зерновых и зернобобовых культур 

позволяют создавать сорта нового типа, формирующие высокий, качественный 

и экологически безопасный урожай за счет активного и эффективного 

использования солнечной энергии фотосинтезом растений, поскольку 

используемые сегодня селекцией методы в создании новых сортов не в полной 

мере отвечают современным требованиям производства. Районированные сорта 

формируют высокий и стабильный урожай лишь в благоприятных погодных 

условиях и при высоком уровне культуры земледелия и не всегда оказываются 

конкурентоспособными. Многие из них в значительной степени поражаются 

болезнями и повреждаются вредителями, поэтому для реализации своего 

генетического потенциала они требуют высокие дозы удобрений и применения 

в большом количестве химических средств защиты, не обеспечивая 

достаточного энергосбережения и экологической безопасности производства и 

получаемой продукции, что является мировым трендом развития 

сельскохозяйственного производства, который только усиливается. 
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Обобщение полученных результатов исследований и глубокий анализ 

литературных сведений позволили заключить, что основной причиной 

сложившегося положения является недостаточный фотоэнергетический 

потенциал растений, величина которого в результате селекции не 

увеличивается, а фактически остается на достигнутом в ходе эволюции уровне. 

И, очевидно, его возможностей в настоящее время уже не хватает, чтобы 

одновременно обеспечить получение высокого, качественного и стабильного 

урожая, потому что для этого требуется значительно больше энергии, чем ее 

усваивают современные культурные растения. Исходя из этого, предлагается 

решить возникшую проблему принципиально иным способом – созданием и 

внедрением сортов с повышенным фотоэнергетическим потенциалом и 

эффективным его использованием у растений. Сорта такого типа дают 

возможность получать не только высокий, стабильный, качественный, но и 

более безопасный урожай за счет существенного снижения химических средств 

защиты растений и эффективного использования продуктивной влаги и 

элементов минерального питания.  

Это обстоятельство, на наш взгляд, будет определять в ближайшем 

будущем основной тренд мирового производства сельскохозяйственной 

продукции. Ведь страны, обладающие подобными сортами, будут иметь 

неоспоримые преимущества на агропродовольственном рынке по сравнению с 

другими его участниками ввиду того, что спрос на экологически чистую 

продукцию в развитых странах растет в последнее время в геометрической 

прогрессии.  

По мнению академика А. А. Жученко (2004), повышение эффективности 

использования неисчерпаемых ресурсов – солнечной радиации через 

управление фотосинтезом – позволит создать не только эффективное, но и 

адаптивное растениеводство. Эти взгляды согласуются и с мнением 

зарубежных исследователей, которые считают, что улучшение показателей 

фотосинтеза средствами селекции дает новую возможность в обеспечении 
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скачка урожайности, необходимого сейчас всему миру (Slattery R.A. et al, 2015; 

Xin-Guang Z. et al, 2008, 2010).  

Для создания сортов нового типа нами впервые в России разработаны 

научно-методические основы селекции зерновых и зернобобовых культур, 

которые позволяют повысить конкурентную способность отечественных сортов 

за счет повышения активности и эффективности фотосинтеза растений. Для 

этого предложены оригинальные запатентованные способы отбора 

перспективного материала: у гороха – по интенсивности фотосинтеза (патент 

№2626586); у сои – по устьичной проводимости (патент №2685151); у яровой 

пшеницы – по реакции фотосинтеза на интенсивность освещения (патент 

№2694197), у озимой пшеницы по эффективности использования воды (патент 

№2720426), у гречихи и сои – по отзывчивости на содержание в воздухе СО2 

(патент №2740216). 

Доказано, что данное направление селекции у зерновых и зернобобовых 

культур вполне может быть успешным, так как показатели активности 

фотосинтеза имеют широкий интервал генотипического варьирования и высокую 

наследственную обусловленность. В среднем за вегетационный период диапазон 

генотипической изменчивости интенсивности фотосинтеза по генотипам 

составлял: у яровой пшеницы – от 8,73 до 17,15; озимой пшеницы – от 10,97 до 

25,63; гороха – от 7,27 до 21,38; сои – от 6,12 до 14,38 мкмоль CO2/м
2
с. 

При этом отмечается тесная связь урожайности семян с интенсивностью 

фотосинтеза листьев и прилистников у генотипов гороха (r = 0,567, при Р≤0,05). 

Прибавка урожая у сортов с высокой интенсивностью фотосинтеза может 

достигать 18% или 0,55 т/га. В условиях производства это позволяет снизить 

себестоимость продукции с 12,41 до 10,22 тыс. руб./т, или на 17,6%, и повысить 

рентабельность производства на 24%, также получить прибыль от реализации 

товарного зерна на 66%, а от реализации семян на 24% больше (Таблица 51).  
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Таблица 51 – Экономическая эффективность при выращивании сортов гороха с 

высокой интенсивностью фотосинтеза листовой поверхности 
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Сорта и генотипы с высокой интенсивностью фотосинтеза  

(Орловчанин, Спартак, Рас 657/7) 

11,64 2,95 0,55 15,00 4425,00 10,22 1099,00 10701,29 36,40 
Сорта и генотипы с низкой интенсивностью фотосинтеза  

(Орел, Дет. ВСХИ, 09-169 штамб.) 

7,05 2,40 - 15,00 3600,00 12,41 370,19 8182,19 12,40 

 

У сортов сои связь урожайности с интенсивностью фотосинтеза 

варьирует по годам вегетации от 0,31 до 0,60. Наиболее значима она с 

устьичной проводимостью листьев – коэффициент корреляции составлял в 

годы исследования в среднем 0,54 (при Р ≤ 0,05). Оценка экономической 

эффективности показала, что прибавка урожая у сортов сои с высокой 

устьичной проводимостью может достигать 38,0%, а рентабельность 

производства 70,3%, прибыль от реализации товарного зерна увеличивается на 

91,0%, а от реализации семян на 48% (Таблица 52). 

 

Таблица 52 – Экономическая эффективность при выращивании сортов сои с 

высокой устьичной проводимость листьев 
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Сорта с высокой устьичной проводимостью  (Белгородская 7, Белгородская 8) 

0,51 2,73 1,05 32,00 8736,00 17,48 3353,18 19348,26 70,30 
Сорта с низкой устьичной проводимостью (Гера, Малетка) 

0,35 1,68 - 32,00 5376,00 27,96 301,68 10144,80 6,40 
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Разработанные методы и способы отбора позволяют проводить 

целенаправленную селекцию не только на повышение урожайности, но и на ее 

качество. Важное значение в данном случае имеет высокая интенсивность 

фотосинтеза при умеренной транспирации, что определяет эффективность 

использования воды растениями. Данный показатель используют для 

выделения сортов с повышенной засухоустойчивостью (Li Y., et al., 2017). 

Проведенная нами оценка большого количества генотипов озимой 

пшеницы по эффективности использования воды позволила установить 

широкий диапазон варьирования признака у культуры. Причем между 

эффективностью использования воды и качеством зерна установлена 

существенная положительная корреляция: 0,60 – с белком и 0,41 – с 

клейковиной (значима при Р≤0,05). Для использования в селекции в качестве 

ценных источников выявлены сорта с повышенным содержанием белка и 

клейковины: Московская 39 (14,5% и 24,1% соответственно), Московская 40 

(15,0% и 24,8% соответственно), которым свойственно высокое значение 

эффективности использования воды: от 3,41 до 4,19 мкмоль СО2/ ммоль Н2О.  

В отдельные годы в фазе молочной спелости проявляется значимая связь 

эффективности использования воды и с урожайностью зерна (r = 0,46), что 

позволяет рекомендовать признак «эффективности использования воды», как 

показатель для отбора перспективных генотипов пшеницы озимой с 

повышенным содержанием в зерне белка и клейковины при сохранении 

высокого уровня урожайности. 

В нашем исследовании сорта с высокой эффективностью использования 

воды формировали урожай с более высоким содержанием белка (на 1,35%) и с 

большим содержанием клейковины (на 3,63%), что дает возможность 

производителям реализовать продукцию таких сортов по более высокой цене. 

При этом себестоимость продукции практически не меняется (снижается 

только на 2,6%), прибыль от реализации товарного зерна увеличивается на 59%, 

а рентабельность производства – на 23% (Таблица 53). 
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Таблица 53 – Экономическая эффективность при выращивании сортов 

пшеницы озимой с высокой эффективностью использования воды листовой 
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Сорта с высокой эффективностью использования воды 

(Московская 39, Московская 40) 

3,80 24,45 14,75 4,60 14,00 6440,00 9,36 1685,33 39,20 

Сорта с низкой эффективностью использования воды 

(Черноземка 130, Ариадна, Донской сюрприз) 

2,32 20,82 13,40 4,47 12,00 5364,00 9,61 693,72 16,20 

 

Целенаправленная селекция зерновых и зернобобовых культур на 

повышение активности и эффективности фотосинтеза растений дает 

возможность повысить их урожайность на 15–20%, а эффективность 

использования минеральных удобрений и запасов продуктивной влаги в почве 

на 10–15% и сократить при этом затраты на средства защиты растений на 20%.  

Очень важно, что разработанные способы и методы отбора позволяют 

существенно сократить время и трудоемкость самого селекционного процесса. 

Ведь учет показателей активности и эффективности фотосинтеза листьев 

осуществляется в полевых условиях на интактных растениях у большого 

количества селекционного материала (за один прием оценивается до 65 

генотипов), что позволяет выделить и сохранить из него перспективные образцы 

для последующей работы. Период создания новых сортов будет сокращаться на 

1–2 года, а материальные и финансовые затраты на создание сорта на 15–20%, 

что в масштабах страны позволяет экономить миллиарды рублей. 

В целом результаты исследования способствуют повышению 

конкурентоспособности российского сельскохозяйственного производства и 

его продукции за счет повышения экологической безопасности, снижения 
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себестоимости и внедрения технологий ресурсосбережения и рационального 

природопользования. Особо ценен вклад проведенных исследований в 

повышение продовольственной безопасности РФ и Программу 

импортозамещения в сфере селекционных достижений. 

Целевой продукцией реализации результатов исследований являются: 

методы и способы оценки фотосинтетических и адаптивных возможностей 

генетических ресурсов гороха, сои, озимой и яровой пшениц; источники и 

доноры полезно-хозяйственных признаков для использования в селекционном 

процессе данных культур; источники и доноры высокой фотосинтетической 

активности и эффективности для использования в селекции; перспективный 

генетический материал.  

Потенциальными потребителями научно-методических разработок, 

направленных на повышение эффективности искусственного отбора, будут 

являться, с одной стороны, селекционные учреждения и специализированные 

семеноводческие фирмы Российской Федерации, а также страны ближнего и 

дальнего зарубежья, юридические и физические лица, занимающиеся 

изучением генетических ресурсов растений и их использованием. По данным 

Министерства науки и высшего образования, в настоящее время в Российской 

Федерации насчитывается 41 селекционное учреждение, которые занимаются 

созданием сортов сельскохозяйственных культур. 

С другой стороны, пользователями сортов и гибридов нового поколения 

могут выступать фактически все развивающиеся и развитые 

сельскохозяйственные предприятия различной формы собственности, 

занимающиеся производством зерна и семян пшеницы, сои, гороха. Их 

потенциальная потребность в сортовых семенах достаточно велика, на что 

указывают посевные площади данных культур. По данным ФАОСТАТ, под 

пшеницей в мире было занято 221615921 га (или 18,5% от всей посевной 

площади), под соей – 117718624 га (9,8%), горохом – 6868131 га (0,57%), 

гречихой (0,17%), а по данным РОССТАТа, посевные площади под зерновыми 

культурами составляли в России 44097000 га или 55,6% от всей посевной 
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площади, а под посевами зернобобовых находилось 1588000 га или 2,0% от 

всей посевной площади. Среди зерновых наибольшие площади занимала 

пшеница – 26833000 га (или 28,7%), у зернобобовых культур: соя – 2123000 га 

(или 26,9%) и горох – 942000 га (или 23,0%). 

 

7.3.3 Внедрение результатов исследований в селекцию, производство 

 и образование 

 

С целью практической реализации идеи проекта по созданию 

высокопродуктивных генотипов с принципиально новым физиологическим 

статусом и для определения особенностей наследования физиологических 

признаков выделенные образцы в 2010 г. были вовлечены в гибридизацию по 

стандартной методике. Всего проведено 8 комбинаций парных скрещиваний: 

1. Пап 485/4 х Спартак 

2. Пап 485/4 х Фараон 

3. Рас 657/7 х Фараон 

4. Спартак х Лу Д-60 

5. Фараон х Спартак 

6. Лу Д-60 х Лу 153-06 

7. Фараон х Лу Д-60 

8. Лу 153-06 х Фараон 
 

Рисунок 194 – Схемы скрещивания генотипов гороха с высокой 

интенсивностью фотосинтеза, 2012 г. 

 

По каждой комбинации опылено 30 цветков. В результате получено 589 

гибридных семян F1. 

В результате получены гибриды F1, которые отличались высокой 

интенсивностью фотосинтеза в интервале от 7 мкмоль CO2/м
2
с у Фараон х 

Спартак и до 9,5 мкмоль CO2/м
2
с – у Пап 485/4 х Фараон. По эффективности 

поглощения энергии света интервал варьирования квантового выхода составил 

0,64 – 0,73 отн. ед. (Рисунок 195). 
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Рисунок 195 – Характеристика гибридов F1 по интенсивности фотосинтеза 

(мкмоль CO2/м
2
с) и кватовый выход флуоресценции хлорофилла (отн. ед.),  

в фазе плоского боба, 2012 г. 

 

В дальнейшем совместная работа по оценке и изучению перспективного 

генетического материала по показателям фотосинтетической деятельности, а 

также по показателям продуктивности и биохимическому качеству зерна 

позволила создать и зарегистрировать сорт гороха посевного Оптимус 

(авторское свидетельство №61033, Приложение И), районированного по 

Северо-Западному, Западно-Сибирскому регионам страны. 

В рамках работы по сое совместно с селекционером ФГБНУ ФНЦ ЗБК 

Зайцевым В.Н. была оценена коллекция перспективных сортов и генотипов 

культуры по показателям качества зерна и фотосинтетической деятельности 

растений, что послужило основой для выведения сорта сои Мезенка (авторское 

свидетельство №61032, Приложение И). 

В результате проведенной оценки перспективных сортов озимой пшеницы 

нами были выделены истоки по комплексу полезно-хозяйственных признаков: 

Московская 40; Немчиновская 17; Немчиновская 57; Аксинья; Губернатор Дона; 

Казачья; Ариадна. Это позволило предложить схему скрещивания выделенных 

генотипов для создания адаптивных сортов совместно с селекционерами 
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Белгородского ГАУ. В результате скрещивания данных сортов были получены 

гибриды: Немчиновская 17 × Губернатор Дона; Немчиновская 17 × Ариадна; 

Немчиновская 17 × Московская 40; Ариадна × Немчиновская 17; Немчиновская 

17 × Казачья; Московская 40 × Губернатор Дона; Московская 40 × Ариадна; 

Московская 40 × Аксинья; Аксинья × Немчиновская 57; Аксинья × 

Немчиновская 17; Ариадна× Аксинья; Ариадна × Губернатор Дона, которые в 

настоящий момент находятся в селекционной проработке. 

Оценка перспективного генетического материала Белгородского ГАУ по 

яровой пшенице показала широкое варьирование генотипов по интенсивности 

фотосинтеза (8,87–16,24 мкмоль CO2/м
2
с), интенсивности транспирации (4,20–

7,63 ммоль H2O/м
2
с), устьичной проводимости молекул воды (0,40–0,95 моль 

/м
2
с) и углекислого газа (0,26–0,61 моль /м

2
с). 

По результатам оценки современных сортов культуры были выделены 

родительские формы и составлены схемы скрещивания: Кинельская нива × 

Любава, Кинельская юбилейная × Кинельская нива, Кинельская нива × Дарья. Из 

них выделены гибридные линии, которые по активности и эффективности 

фотосинтеза превышают или не уступают родителям (см. Таблица 7-12, подглава 

3.2.5). Их можно рекомендовать для дальнейшей селекции культуры по 

созданию сортов нового поколения – с повышенной активностью и 

эффективностью фотосинтеза. 

В настоящее время с выделенными гибридами продолжается работа, 

направленная на создание перспективных образцов, константных по 

морфологическим и хозяйственно ценным признакам. 

Также результаты проведенного исследования и сделанные по ним 

научные выводы, рекомендации селекции и производству в настоящее время 

используются в учебном процессе при подготовке бакалавров по направлению 

35.03.04 «Агрономия», магистров по направлению 35.04.04 «Агрономия», 

профиль – «Научно-методические основы селекции и семеноводства» и при 

подготовке аспирантов по специальности 4.1.2 «Селекция, семеноводство и 

биотехнология растений» в ФГБОУ ВО Орловский ГАУ. 
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ЗАКЛЮЧЕНИЕ 

 

1. Фотосинтетическая активность листьев растений зерновых и 

зернобобовых культур по многим параметрам проявляется схожим образом: в 

онтогенезе вначале возрастает, а затем падает. При переходе растений к 

генеративному развитию интенсивность фотосинтеза листьев увеличивается в 

среднем на 19%, а к фазе восковой спелости снижается в среднем на 52%. При 

этом наиболее активно фотосинтезируют верхние листья растений: по 

активности первичных реакций фотосинтеза и ассимиляции молекул СО2 они 

превосходят нижерасположенные у зерновых культур в среднем на 60,2% и 

38,0%, а у зернобобовых – на 64,5% и 9,5% соответственно.  

2. Наиболее высокая фотосинтетическая активность листьев растений у 

зерновых и зернобобовых культур отмечается в оптимальных погодных 

условиях вегетации, тогда как при их ухудшении она снижается в среднем на 

34%, что указывает на необходимость повышения адаптивных свойств 

возделываемых сортов. 

3. Из факторов среды наиболее негативное воздействие на 

фотосинтетическую активность листьев растений зерновых и зернобобовых 

культур оказывают увлажнение почвы и температура воздуха. Снижение 

влажности почвы с 70% до 30% от полной ее влагоемкости приводит к падению 

интенсивности фотосинтеза листьев: у сортов яровой пшеницы более чем в 1,5 

раз; у озимой пшеницы в полевых условиях на 33,6–52,7%; у гороха посевного 

– в среднем 1,8 раза; у сортов сои – в среднем на 50,9%. Коэффициент 

корреляции между интенсивностью фотосинтеза и температурой воздуха 

варьировал у яровой пшеницы и озимой пшеницы от –0,31 до –0,56; у сои и 

гороха посевного:  от –0,66 до –0,23.  

4. Повышение интенсивности света и концентрации углекислоты в 

воздухе благоприятно сказывается на активности фотосинтеза. Коэффициент 

корреляции между интенсивностью фотосинтеза и интенсивностью освещения 
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был равен: у озимой пшеницы +0,90; у яровой пшеницы +0,82; у гороха 

посевного +0,85; у сои + 0,82. 

5. Из эндогенных факторов на проявление активности фотосинтеза у 

зерновых и зернобобовых культур значительное влияние оказывают 

транспирация и устьичная проводимость листьев. В годы исследования 

коэффициент корреляции между интенсивностью фотосинтеза и 

интенсивностью транспирации был положительным и изменялся у зерновых 

культур от 0,30 до 0,67, а у зернобобовых  от 0,36 до 0,91; с устьичной 

проводимостью его значение варьировало у зерновых культур от 0,20 до 0,97; у 

зернобобовых от 0,48 до 0,65.  

6. Видовые различия по фотосинтетической активности листьев 

выражаются в том, что по интенсивности протекания реакций световой фазы 

фотосинтеза зернобобовые культуры существенно превосходят зерновые: в 

среднем за вегетацию по квантовому выходу флуоресценции хлорофилла листьев 

соя и горох посевной превышают яровую и озимую пшеницу на 62,0%, а по 

активности электронно-транспортной цепи на 26,8%. Превосходство 

зернобобовых культур над зерновыми сохраняется на протяжении всего периода 

вегетации, но наиболее ярко проявляется в период генеративного развития. 

7. Зернобобовые культуры, особенно соя, выделяются активным 

поглощением и эффективным усвоением энергии квантов света и в течение дня. 

Их превосходство над зерновыми культурами наиболее значимо проявляется у 

сои с 8:00 до 18:00 часов, а у гороха посевного с 14:00 до 18:00 часов по 

московскому времени.  

8. По интенсивности фотосинтеза на единицу поверхности листьев 

зернобобовые культуры существенно уступают зерновым: в фазе цветения в 

среднем на 34%, а в фазе налива на 14%. Но, вследствие формирования у растений 

большей площади листьев (у гороха в 2-3 раза, у сои в 5-8 раз) по сравнению с 

зерновыми, они имеют значительно более высокие потенциальные возможности не 

только поглощать и усваивать кванты солнечного света (в среднем на 41%), но и 

ассимилировать СО2 из воздуха (в среднем на растение на 93%). 
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9. Зерновые культуры характеризуются и повышенной реакцией фотосинтеза 

на усиление инсоляции. При освещенности в 1000 мкмоль/м
2
с интенсивность 

фотосинтеза листьев в фазе плодообразования у них была на 74%, а при 1700 

мкмоль/м
2
с на 76% выше, чем у зернобобовых культур. У зерновых наиболее 

отзывчива на повышение интенсивности света яровая пшеница, а у зернобобовых – 

соя, что указывает на их высокую светолюбивость и на необходимость учета этого 

в их селекции и при размещении по регионам возделывания. 

10. У зерновых и зернобобовых культур показатели фотосинтетической 

активности листьев растений характеризуются широким генетическим 

полиморфизмом, что дает возможность эффективно проводить по ним 

целенаправленную селекционную работу. В среднем за вегетационный период 

диапазон генотипической изменчивости активности электронно-транспортной 

цепи составлял: у озимой пшеницы – 50,2–119,3; яровой пшеницы – 56,3–128,9; 

гороха посевного – 78,5–160,6; у сои 101,8–151,2 отн. ед. Значение квантового 

выхода флуоресценции хлорофилла варьировало по сортам: у озимой пшеницы – 

от 0,120 до 0,284; у яровой пшеницы – от 0,134 до 0,307; у гороха посевного – от 

0,100 до 0,383; у сои – от 0,260 до 0,357 отн. ед. Интенсивность фотосинтеза 

изменялась по сортам: у яровой пшеницы – от 8,73 до 17,15; у озимой пшеницы – 

от 10,97 до 25,63; у гороха – от 7,27 до 21,38; у сои – от 6,12 до 14,38; у чечевицы – 

от 2,31 до 10,01; у кормовых бобов – от 1,35 до 4,19 мкмоль CO2/м
2
с. 

11. В онтогенезе сортовые различия по активности реакций фотосинтеза у 

зерновых и зернобобовых культур отмечаются уже на ранних этапах развития и 

наиболее значимо проявляются в период генеративного развития растений, 

когда спрос на фотоассимиляты существенно возрастает, а приход ФАР в 

регионе достигает максимального значения. В период формирования и налива 

семян интенсивность фотосинтеза на единицу площади листьев растений у 

сортов зерновых культур варьировала в диапазоне от 8,73 до 25,63, а у 

зернобобовых от 6,12 до 21,38 мкмоль СО2/м
2
с. 

12. В течение дня генотипические различия по интенсивности 

фотосинтеза наиболее выражены у зерновых культур с 8:00 до 11:00 часов, а у 
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зернобобовых культур: у гороха посевного – с 8:00 до 11:00 часов, у сои – с 

9:30 до 12:30 часов по московскому времени. У сортов зерновых культур 

наблюдается 2 пика активности: один в 9:00, а другой – в 13:00 часов. В то же 

время у сортов сои второй пик активности самый высокий и приходится на 

15:00, а у гороха он один и отмечается в 9:00, что следует учитывать при оценке 

селекционного материала. 

13. В зависимости от ярусного расположения, сортовые различия по 

активности реакций фотосинтеза более всего проявляются у 

сельскохозяйственных культур на уровне верхних листьев, на которые ложится 

основная зерновая нагрузка. У сортов зерновых культур интенсивность 

фотосинтеза флаговых листьев изменялась от 13,65 до 14,43 мкмоль СО2/м
2
с, у 

зернобобовых культур ее значение у верхних листьев (3-4-й сверху) 

варьировало от 10,50 до 11,11 мкмоль СО2/м
2
с. Сорта с высокой 

интенсивностью фотосинтеза верхних листьев, как правило, характеризуются 

повышенной активностью и нижерасположенных. 

14. На урожайность сорта наиболее значимое влияние оказывают 

интенсивность фотосинтеза, интенсивность транспирации и эффективность 

использования воды. У озимой пшеницы наиболее тесная связь урожайности 

отмечена с интенсивностью фотосинтеза (r варьировал по годам от 0,01 до 0,30) 

и с эффективностью использования воды (в фазе молочной спелости r = 0,46); у 

яровой пшеницы – с интенсивностью транспирации в период образования и 

массового налива зерновок (r= 0,71); у гороха посевного – с интенсивностью 

фотосинтеза (от 0,33 до 0,56); у сои – с интенсивностью фотосинтеза (r = 0,72) и 

устьичной проводимостью (r = 0,54).  

15. Между эффективностью использования воды и интенсивностью 

фотосинтеза связь положительная (у зерновых культур коэффициент корреляции 

варьировал от 0,35 до 0,76, а у зернобобовых – от 0,42 до 0,81), а с 

интенсивностью транспирации отрицательная (у зерновых культур коэффициент 

корреляции варьировал от 0,07 до –0,68, а у зернобобовых  от –0,57 до –0,88). 
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При выборе перспективных форм для селекции необходимо ориентироваться на 

генотипы с высокой интенсивностью фотосинтеза и умеренной транспирацией. 

16. Генотипы с высокими показателями фотосинтетической деятельности 

растений формируют более высокую урожайность зерна. Сорта гороха посевного 

с высокой интенсивностью фотосинтеза листьев формировали на 18,0% 

большую урожайность семян, это позволяет получить прибыль от реализации 

зерна на 66,0% больше. У сортов сои с высокой устьичной проводимостью 

урожайность была на 38,0% больше, это позволит увеличить прибыль от 

реализации зерна на 91,0%, а рентабельность производства на 70,3%. 

17. Сорта озимой пшеницы с высокой эффективностью использования 

воды формируют урожай зерна с более высоким содержанием белка (на 1,35%) 

и клейковины (на 3,63%), что позволяет увеличить прибыль от реализации 

товарного зерна на 59%, а рентабельность производства на 23%. 
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ПРЕДЛОЖЕНИЯ ПО ИСПОЛЬЗОВАНИЮ РЕЗУЛЬТАТОВ 

ИССЛЕДОВАНИЯ 

 

1. Для создания сортов зерновых (озимая и яровая пшеницы) и 

зернобобовых (горох, соя, кормовые бобы, чечевица) культур с повышенной 

активностью и эффективностью фотосинтеза листьев рекомендуется оценку 

исходного материала проводить в соответствии с разработанным методическим 

порядком. В частности, у зерновых культур по флаговому листу в период 

массового налива зерновок с 8:00 до 11:00 часов, а у зернобобовых – по 

листьям 1-го плодоносящего узла в фазе плоского боба с 8:00 и до 11:00 часов у 

гороха, и с 9:30 до 12:30 часов у сои на 3 сверху листу главного стебля. 

2. В селекции зерновых и зернобобовых культур на повышение 

активности и эффективности фотосинтеза листьев отбор перспективных 

образцов следует проводить с помощью применения запатентованных 

способов: патент РФ 2626586, патент РФ 2685151, патент РФ 2694197, патент 

РФ 2720426 и патент РФ 2740216. 

3. В качестве ценных источников повышенной активности фотосинтеза 

могут служить: у озимой пшеницы сорта Московская 40, Немчиновская 57, 

Немчиновская 17; у яровой пшеницы – Арсея, Триада, Воронежская 20, 

Вольнодонская, Золотая; у гороха посевного – Спартак, Фараон, Приазовский; у 

сои – Белгородская, 48, Припять, Ланцетная, Мезенка и Зуша; у кормовых бобов 

– Янтарные, Омар, Огонек, к-1463; у чечевицы – Аида, Веховская 1, 246/08. 

4. В качестве ценных источников высокой эффективности использования 

воды предлагаются: у озимой пшеницы сорта Московская 39, Московская 40; у 

яровой пшеницы – Злата, Арсея, Аль-Варис, Вольнодонская; у гороха 

посевного – Рас 657/7, Фараон и Спартак; у сои – Свапа, Белгородская 8, 

Мезенка, Ланцетная, Зуша; у кормовых бобов – к-1463, к-1731, Пикантные, 

Янтарные; у чечевицы – Аида, Обрзцов Чифлик 7, 192/08. 
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ПЕРСПЕКТИВЫ ДАЛЬНЕЙШЕЙ РАЗРАБОТКИ ТЕМЫ 

ИССЛЕДОВАНИЯ 

Оптимизация фотосинтетической деятельности растений 

сельскохозяйственных культур остается актуальной задачей как в 

растениеводстве, так и селекции современных сортов. Поэтому дальнейшая 

работа по использованию результатов исследования будет направлена на 

организацию целенаправленной селекции по созданию сортов с повышенной 

активностью и эффективностью фотосинтетической деятельности растений; на 

выделение и отбор перспективных генотипов с высокими показателями 

фотосинтеза растений сельскохозяйстенных культур и на разработку новых 

способов оценки и отбора перспективного генетического материала и 

вовлечение его в селекцию, а также для оптимизации технологий выращивания 

сортов с высокой активностью и эффективность фотосинтетической 

деятельности растений. 
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Приложение А 

Погодные условия в годы проведения исследования 

Год 

Месяц 

Апрель Май Июнь Июль Август 

Температура воздуха, °С 

2010 г. - 17,2 21,0 25,4 24,0 

2011 г. 6,9 15,6 19,4 21,5 18,3 

2012 г. - 16,8 17,7 21,3 18,8 

2013 г. - 18,0 19,8 18,8 19,0 

2014 г. 8,0 16,9 16,3 20,9 19,8 

2015 г. 6,7 15,1 18,4 19,2 18,7 

2016 г. 9,1 14,3 18,1 20,9 19,9 

2017 г. 7,7 12,6 15,8 18,1 19,9 

2018 г. 8,3 17,0 18,0 20,4 19,8 

2019 г. 8,7 16,2 20,7 17,3 17,2 

2020 г. 6,3 11,1 20,0 18,7 - 

Средняя многолетняя 6,2 13,8 16,8 18,0 17,0 

Осадки, мм 

2010 г. 8,0 43,8 31,9 19,8 25,3 

2011 г. 25,4 47,9 64,5 123,7 126,8 

2012 г. - 15,9 93,6 59,5 70,5 

2013 г. - 64,3 68,5 49,5 33,2 

2014 г. 56,3 15,9 93,6 59,5 70,5 

2015 г. 41,6 64,7 38,3 68,5 8,2 

2016 г. 74,6 63,2 68,4 127,6 105,9 

2017 г. 8,7 54,0 59,8 142,4 87,2 

2018 г. 32,0 32,0 17,0 109,0 16,0 

2019 г. 23,5 105,9 37,6 85,9 37,8 

2020 г. 18,0 74,6 74,2 120,9 - 

Средняя многолетняя 42,0 51,0 73,0 81,0 63,0 
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Приложение Б 

Характеристика основного опытного материала 

Б 1 – Характеристика основного опытного материала озимой пшеницы 

Название сорта 
Год 

районирования 
Оригинатор сорта 

Регион 
допуска 

Московская 39 1999 

ФГБНУ Московский НИИСХ 
«Немчиновка» 

ФГБНУ Рязанский НИИСХ 
ФГБНУ Владимирский НИИСХ 

ООО «Агрокомплекс – Н» 

2, 3, 4, 5, 7, 9, 
12 

Память Федина 1993 
ФГБНУ Московский НИИСХ 

«Немчиновка» 
3 

Московская 56 2008 
ФГБНУ Московский НИИСХ 

«Немчиновка» 
ООО «Агрофирма Ямашевская»  

3, 4, 5 

Немчиновская 57 2009 
ФГБНУ Московский НИИСХ 

«Немчиновка» 
3 

Немчиновская 17 2013 
ФГБНУ Московский НИИСХ 

«Немчиновка» 
3 

Московская 40 2011 
ФГБНУ Московский НИИСХ 

«Немчиновка» 
3, 5 

Жемчужина 
Поволжья 

2007 ФГБНУ НИИСХ Юго-Востока  4, 7, 8, 9 

Саратовская 17 2009 ФГБНУ НИИСХ Юго-Востока  7, 8 
Губернатор Дона 2008 ФГБНУ ДЗ НИИСХ 5, 6, 7, 8, 9 
Донэра 2015 ФГБНУ ДЗ НИИСХ  5, 6, 7, 8 
Октава 15 - ФГБНУ ДЗ НИИСХ  
Аскет 2011 ФГБНУ ВНИИЗК Зерноград 6, 8 
Донской сюрприз 2003 ФГБНУ ВНИИЗК Зерноград 5, 6, 8 
Белгородская 16 2009 ФГБОУ ВО Белгородский ГАУ 5 
Майская юбилейная 2014 ФГБОУ ВО Белгородский ГАУ 5 
Казачья - ФГБНУ Белгородский НИИСХ  
Ариадна 2008 ФГБНУ Белгородский НИИСХ 5 
Поволжская 86 1999 ФГБНУ Поволжский НИИСХ 7, 9 
Лютесценс 3608 - ФГБНУ Поволжский НИИСХ  
Богатка - Беларусь   
Финезия - Беларусь  

Крастал 2009 
ФГБНУ Воронежский НИИСХ 

ФГБНУ Краснодарский НИИСХ 
5 

Черноземка 115 2011 
ФГБНУ Воронежский НИИСХ 

ФГБНУ Краснодарский НИИСХ 
5, 7 

Багира 2013 ФГБНУ Ставропольский НИИСХ 6 
Анисимовка - ФГБНУ Ставропольский НИИСХ  

Джангаль 2008 
ФГБНУ Ершовская ОСОЗ 

НИИСХ Юго-Востока 
8 

Глафира - ФГБНУ Рязанский НИИСХ  
Ангелина 2006 ФГБНУ Рязанский НИИСХ 3 
Антонина 2016 ФГБНУ Краснодарский НИИСХ 6, 8 
Бригада 2012 ФГБНУ Краснодарский НИИСХ 6, 8 
Курень 2012 ФГБНУ Краснодарский НИИСХ 6 
Морозко 2015 ФГБНУ Краснодарский НИИСХ 6 
Табор 2013 ФГБНУ Краснодарский НИИСХ 6 
Трио 2013 ФГБНУ Краснодарский НИИСХ 6 
Юка 2012 ФГБНУ Краснодарский НИИСХ 6 
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Приложение Б 

Б 2 – Характеристика основного опытного материала яровой пшеницы 

Название сорта 
Год 

районирования 
Оригинатор сорта 

Регион 

допуска 

Агата 2014 ФГБНУ Рязанский НИИСХ 3 

Злата 2009 

ФГБНУ Московский НИИСХ 

(Немчиновка) 

ФГБНУ Владимирский НИИСХ 

1,2,3,4,7 

Эстер 2004 
ФГБНУ Московский НИИСХ 

(Немчиновка) 
2,4,7 

Любава 2012 
ФГБНУ Московский НИИСХ 

(Немчиновка) 
3 

Йолдыз 2015 ФГБНУ Татарский НИИСХ 4,5,7 

Ладья Передан в государственное сортотоиспытание 

Золотая Передан в государственное сортотоиспытание 

Вольнодонская 2003 ФГБНУ ДЗНИИСХ 6,8 

Донская элегия 2009 ФГБНУ ДЗНИИСХ 5,6,7,8,9 

Донэла М Передан в государственное сортотоиспытание 

Саур 2017 ФГБНУ ДЗНИИСХ 4 

Хайкар Передан в государственное сортотоиспытание 

Ульяновская 101 2012 ФГБНУ Ульяновский НИИСХ 7,9 

Прохоровка 1996 

ФГБНУ Ершовская ОСОЗ 

НИИСХ Юго-Востока 

ЗАО «Павловская машинно-

технологическая станция» 

ФГБНУ Курганский НИИСХ 

5,6,7,8 

Воронежская 20 Передан в государственное сортотоиспытание 

Черноземоуральская Передан в государственное сортотоиспытание 

Добрыня 2002 ФГБНУ НИИСХ Юго-Востока 8 

Аннушка 2007 ФГБНУ НИИСХ Юго-Востока 8 

Дарья 2006 
Липецкая сортоиспытательная 

станция ФГБНУ ВНИИЗБК 
2,3,5 

Марина 2009 ФГБНУ Самарский НИИСХ 7,9 
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Приложение Б 

Б 3 – Характеристика опытного материала сои 

Сорта 
Год 

р-ния 
Оригинатор сорта Регион допуска 

Белгородская 48 1992 

ФГОУ ВПО Белгородская 

Государственная С.-Х. Академия, 

Белгородская обл. 

5 

Воронежская 31 2005 
ФГОУ ВПО ВГАУ им. 

К.Д.Глинки, г. Воронеж 
5 

Ланцетная 2005 ВНИИЗБК, г. Орел. 3, 5 

Свапа 2008 ВНИИЗБК, г. Орел. 5 

Магева 1991 
ГУ РЯЗАНСКИЙ НИПТИ АПК, 

Рязанская обл. 
3, 4, 5, 7, 9 

Окская 1995 
ГУ РЯЗАНСКИЙ НИПТИ АПК, 

Рязанская обл. 
3, 4, 5, 7 

Ясельда 2004 
ООО «СОЯ-СЕВЕР КО», г. 

Минск. 
2, 3, 5 

Припять 2007 
ООО «СОЯ-СЕВЕР КО», г. 

Минск. 
3, 5 

 

Б 4 – Характеристика основного опытного материала сои 

Название сорта 
Год 

районирования 
Оригинатор сорта 

Регион 

допуска 

Зуша 2015 
ФГБНУ ВНИИЗБК, 

Шатиловская СХОС 
5 

Славяночка 2017 
ФГБНУ ДЗНИИСХ, ООО 

«Казачка» 
5, 7 

Казачка 2014 
ФГБНУ ДЗНИИСХ, 

ООО «Казачка» 
5 

Виктория 2017 ФГБОУ ВО Белгородский ГАУ 5 

Белгородская 7 2011 ФГБОУ ВО Белгородский ГАУ 5 

Белгородская 8 2013 ФГБОУ ВО Белгородский ГАУ 5 

Самер 4 2017 

ФГБНУ Самарский НИИСХ, 

ФГБНУ Ершовская ОСОЗ 

НИИСХ Юго-Востока 

7 

Самер 5 2017 

ФГБНУ Самарский НИИСХ, 

ФГБНУ Ершовская ОСОЗ 

НИИСХ Юго-Востока 

7 
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Приложение Б 

Б 5 – Характеристика основного опытного материала сои 

Название сорта 
Год 

районирования 
Оригинатор сорта 

Регион 

допуска 

Самер 2 2008 

ФГБНУ Самарский НИИСХ, 

ФГБНУ Ершовская ОСОЗ 

НИИСХ Юго-Востока 

7 

Георгия  2017 ФГБНУ Рязанский НИИСХ 4, 5 

Мезенка 2016 ФГБНУ ВНИИЗБК 5, 10 

Ланцетная  2005 
ФГБНУ ВНИИЗБК, ФГБОУ 

ВО Белгородский ГАУ 
3, 5 

Осмонь 2018 ФГБНУ ВНИИЗБК 5 

Красивая Меча 2011 ФГБНУ ВНИИЗБК 5 

 

 

 
Б 6 – Характеристика основного опытного материала гороха посевного 

Название сорта 
Год 

районирования 
Оригинатор сорта 

Регион 

допуска 

Фараон  2008 ФГБНУ ВНИИЗБК 3, 5, 6, 7, 8 

Гамбит  2016 ООО «Семенной стандарт» 5 

Спартак  2009 ФГБНУ ВНИИЗБК 3,4,5,6,7,12 

Темп  2010 ФГБНУ ВНИИЗБК 3, 5 

Кадет  2014 

ФГБНУ «Федеральный 

Ростовский аграрный научный 

центр»,  

ООО «Казачка» 

5, 6, 7 

Оптимус 2015 ФГБНУ ВНИИЗБК 2 
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Приложение Б 

Б 7 – Характеристика основного опытного материала гороха посевного 

Название сорта 
Год 

районирования 
Оригинатор сорта Регион допуска 

Местные сортопопуляции (Орловские) 

К-1691 (пелюшка) Местная Коллекция ВИР 5 

Старые сорта (селекции 1930-1990 гг.) 

Капитал 1930 Швеция 3,5 

Норд 1991 ФГБНУ ВНИИЗБК 3,5,6,8 

Современные сорта и генотипы (селекции 1990-2010 гг.) 

Фараон 2008 ФГБНУ ВНИИЗБК 3,5,6,7,8,9 

Темп 2010 ФГБНУ ВНИИЗБК 3,5 

Спартак 2009 ФГБНУ ВНИИЗБК 3,4,5,6,7,9 

Алла (пелюшка) 2001 ФГБНУ ВНИИЗБК 3,8,10 

Рас 657/7 - ФГБНУ ВНИИЗБК - 

Лу 153-06 - ФГБНУ ВНИИЗБК - 
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Приложение В 

Показатели фотосинтетической деятельности у сортов яровой пшеницы 

 

В 1 – Интенсивность фотосинтеза (мкмоль CO2/м
2
с) у сортов яровой пшеницы 

по фазам роста, 2017 г. 

Сорт 

Фазы роста  

Среднее 

за веге-

тацию 
Куще-

ние 

Трубкование 

(выход в 

трубку) 

Коло-

шение 

Молочная 

спелость 

Молочно-

восковая 

спелость 

Конец 

молочно-

восковой 

спелости 

Йолдыз 16,64 21,07 16,89 15,36 13,68 10,42 15,68 

Добрыня 15,75 21,67 16,83 15,70 11,28 6,57 14,63 

Хайкар 12,63 20,89 16,13 16,35 11,35 9,31 14,44 

Злата 13,33 21,87 15,17 12,77 12,11 8,60 13,98 

Золотая 12,14 22,49 15,49 12,45 12,40 8,73 13,95 

Донэла М 13,74 22,13 17,17 12,79 11,55 6,01 13,90 

Саур 9,30 19,30 16,30 13,52 14,13 10,44 13,83 

Любава 14,15 17,96 18,49 12,20 10,56 9,24 13,77 

Дарья 13,81 20,22 15,82 11,68 12,19 8,39 13,69 

Черно-

земоуральская 
12,73 20,83 16,52 14,51 13,06 4,36 13,67 

Эстер 11,16 22,33 15,31 14,88 11,86 5,97 13,59 

Агата 15,62 21,64 17,87 11,19 8,08 6,54 13,49 

Ульяновская 

101 
9,56 19,91 17,02 14,11 12,36 6,77 13,29 

Воронежская 

20 
12,99 17,33 16,25 12,80 12,03 8,25 13,28 

Донская 

элегия 
10,20 20,22 15,55 10,82 15,16 7,18 13,19 

Прохоровка 12,48 18,60 17,77 12,38 8,22 6,73 12,70 

Аннушка 12,40 18,82 16,28 12,07 9,54 5,80 12,49 

Вольнодонская 8,58 22,80 15,09 11,12 13,04 3,66 12,38 

Ладья 13,46 16,19 16,12 11,26 10,33 6,78 12,36 

Марина 11,09 17,33 16,13 9,65 10,13 9,58 12,32 

Среднее по 

сортам 
12.59 20.18 16.41 12.88 11.65 7.47 13,53 

НСР05 1,43 1,78 1,54 1,64 1,36 1,03 - 
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Приложение В  

В 2 – Интенсивность фотосинтеза (мкмоль СО2/м
2
с) листьев  

у сортов яровой пшеницы в разные годы исследования, фаза молочной спелости 

Сорта 

Годы исследования 

Среднее 2016 2017 2018 2019 2020 

Агата  7,02 11,19 - - - 9,11 

Злата  4,70 12,77 11,32 13,98 12,47 11,05 

Эстер  4,21 14,88 - - - 9,55 

Любава  3,42 12,20 - - - 7,81 

Вольнодонская  8,26 11,12 13,13 14,97 - 11,87 

Донская элегия 5,38 10,82 11,11 15,31 - 10,66 

Донэла М 8,25 12,79 21,42 11,49 - 13,49 

Ульяновская 101 9,17 14,11 - - - 11,64 

Воронежская 20 8,80 12,80 9,55 17,15 13,50 12,36 

Черноземоуральская  8,28 14,51 - - - 11,40 

Тулайковская надежда 7,61 - 16,68 12,50 - 12,26 

Арсея - - 11,17 15,62 13,75 13,51 

Ульяновская 105 - - 10,74 - 15,24 12,99 

Хуторянка - - 13,21 12,42 - 12,82 

Триада - - 9,99 10,68 13,09 11,25 

Лиза - - 11,83 8,73 12,06 10,87 

Среднее 6,83 12,72 12,83 13,79 13,61 11,45 

НСР05 0,97 1,14 1,21 1,17 1,05 - 
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Приложение Г 

Показатели фотосинтетической деятельности у сортов озимой пшеницы 

 

Г 1 – Интенсивность фотосинтеза (ИФ)  

у сортов озимой пшеницы по фазам роста, 2017 г. 

Сорт  

Фазы роста ИФ, мкмоль СО2/м
2
с 

Кущение  

Трубкование 

(выход в 

трубку) 

Коло-

шение  

Цвете-

ние  

Молочная 

спелость 

(налив) 

Молочно-

восковая 

спелость 

Московская 39 21,23 19,66 15,20 15,20 18,71 16,41 

Память Федина 18,59 18,11 17,39 18,71 15,73 17,14 

Московская 56 20,66 - 17,86 13,72 13,04 12,07 

Немчиновская 57 18,76 - 16,45 18,06 12,86 11,84 

Немчиновская 17 18,58 14,58 14,72 20,15 14,66 15,79 

Московская 40 18,69 15,81 15,33 16,27 11,74 13,12 

Жемчужина 

Поволжья 
18,66 19,15 11,19 13,14 10,95 11,57 

Саратовская 17 20,02 21,11 17,02 13,53 10,51 8,99 

Губернатор Дона 20,99 17,56 16,84 12,95 12,22 12,42 

Донэра  13,19 18,21 19,48 13,39 12,14 11,13 

Октава 15 11,18 18,48 17,23 17,96 10,42 14,89 

Аскет  9,69 13,59 15,72 16,19 12,74 10,11 

Донской сюрприз  5,59 15,56 15,65 19,14 10,97 11,49 

Белгородская 16 9,61 17,70 15,31 14,36 11,45 10,50 

Майская 

юбилейная 
8,64 16,37 16,93 15,28 10,32 10,43 

Казачья  11,27 19,84 16,83 15,79 12,21 11,40 

Ариадна  11,39 18,79 15,38 16,63 13,27 9,75 

Поволжская 86 13,98 16,19 19,66 18,20 19,22 11,87 

Лютесценс 3608 14,62 17,92 19,61 20,83 20,66 15,71 
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Приложение Г 

Г 1 (продолжение)– Интенсивность фотосинтеза (ИФ)  

у сортов озимой пшеницы по фазам роста, 2017 г. 

Сорт  

Фазы роста и развития ИФ, мкмоль СО2/м
2
с 

Кущение  

Трубкование 

(выход в 

трубку) 

Колошение  Цветение  

Молочная 

спелость 

(налив) 

Молочно-

восковая 

спелость 

Богатка  11,68 18,48 18,51 19,12 18,23 16,12 

Финезия  11,23 15,46 19,83 17,87 18,74 14,22 

Крастал  13,86 17,29 17,07 18,77 18,78 15,12 

Черноземка 

115 
9,47 19,81 20,05 18,36 19,52 14,98 

Багира  6,91 16,47 16,45 18,06 18,40 13,17 

Анисимовка  6,78 15,91 18,23 15,81 14,80 9,70 

Джангаль  10,31 18,89 16,43 20,95 21,32 14,30 

Глафира  10,79 16,78 15,04 20,35 16,83 8,61 

Ангелина  8,46 16,81 17,00 16,20 17,79 11,31 

Антонина  10,21 18,01 25,11 16,83 18,36 11,96 

Бригада  12,85 17,14 15,44 22,46 21,51 16,64 

Курень  6,62 16,76 18,92 16,64 18,77 11,30 

Морозко  10,09 15,51 15,42 18,04 19,37 14,40 

Табор  11,82 16,19 16,61 17,55 17,93 11,93 

Трио  13,54 16,83 16,90 19,95 25,63 16,02 

Юка  12,63 15,38 19,45 16,86 17,60 18,01 

Среднее  12,93 16,5 17,15 17,24 15,93 12,98 

НСР05 1,04 1,32 1,37 1,39 1,24 1,03 
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Приложение Г  

Г 2 – Интервал варьирования (ИВ) интенсивности фотосинтеза (ИФ, µмоль/м
2
с) 

листьев у сортообразцов озимой пшеницы различных селекционных учреждений России, 

фаза плодообразования 

Группа 
Кол-во 
образцов 

2015 год 2016 год 2017 год 

ИФ ИВ ИФ ИВ ИФ ИВ 
Московский 
НИИСХ 

9 13,52 
8,49-
18,41 

8,25 
7,41-
10,30 

14,45 
11,74-
18,71 

Белгородский 
НИИСХ 

2 - - 8,05 8,05 12,74 
12,21-
13,27 

Белгородский ГАУ 
2 - - - - 10,89 

10,32-
11,45 

Воронежский 
НИИСХ 

2 - - 6,67 6,67 19,15 
18,78-
19,52 

Краснодарский 
НИИСХ 

7 9,47 
5,91-
12,70 

6,65 3,99-8,49 20,14 
17,60-
21,51 

ФГБНУ Юго-
востока 

2 - - - - 10,73 
10,51-
10,95 

ФГБНУ ДЗНИИСХ 
3 - - - - 11,59 

10,42-
12,22 

ФГБНУ ВНИИЗК 
Зерноград 

2 - - - - 11,86 
10,97-
12,74 

Поволжский 
НИИСХ 

2 - - - - 19,94 
19,22-
20,66 

Самарский НИИСХ 1 2,36 2,36 7,45 7,45 - - 

Ставропольский 
НИИСХ 

2 - - - - 16,60 
14,80-
18,40 

Ершовская опытная 
станция 

1 - - - - 21,32 21,32 

Рязанский НИИСХ 
2 - - - - 17,31 

16,83-
17,79 

ВНИИЗК 1 - - - - 18,36 18,36 

Беларусь 
2 - - - - 18,46 

18,23-
18,74 
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Приложение Г 

Г 3 – Интенсивность фотосинтеза листьев (ИФ, μмоль CO2/м
2
с) в зависимости от 

интенсивности освещения у сортов озимой пшеницы, 2017 г. 

Сорт 
Интенсивность освещения, μмоль (квантов)/м

2
с 

300 700 1000 1500 1700 2000 

Московская 40 8,05 13,34 15,99 17,02 17,16 17,06 

Немчиновская 57 7,47 12,49 14,08 14,79 15,87 15,04 

Немчиновская 17 9,51 16,92 18,64 20,63 20,24 22,10 

Ариадна  8,61 12,72 15,29 18,16 19,43 19,56 

Белгородская 16 7,90 12,18 14,07 14,55 14,75 16,97 

Губернатор Дона 8,04 14,16 18,91 17,17 17,85 19,23 

Среднее 8,26 13,64 16,16 17,05 17,55 18,33 

НСР05 0,57 1,09 1,45 1,36 1,58 1,65 
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Приложение Г  

Г 4 – Интенсивность фотосинтеза (ИФ), интенсивность транспирации (ИТ), устьичная 

проводимость (УП) и температура листа (°С) у сортов озимой пшеницы в фазу молочно-

восковой спелости, 2017 г. 

Вариант/ сорт 

ИФ, 

μмоль 

CO2/м
2
с 

ИТ, ммоль 

H2O/м
2
с 

Температура 

листа, (
0
С) 

УП, моль /м
2
с 

УП по H2O УП по СО2 

Родительские формы 

Московская 40 15,29 5,02 25,5 0,50 0,32 

Немчиновка 17 13,81 5,22 25,2 0,56 0,36 

Немчиновка 57 11,22 4,40 25,5 0,42 0,27 

Устивица 8,39 4,95 25,2 0,60 0,38 

Ариадна 11,27 5,04 25,4 0,54 0,35 

Черноземка 88 10,41 4,66 25,5 0,49 0,31 

Коханка 10,37 5,70 25,3 0,73 0,47 

Свиданок 

Михайлов. 
10,19 4,93 25,3 0,55 0,35 

Конкурсное сортоиспытание 

Д-9 7,78 4,14 25,4 0,41 0,26 

Майская 

юбилей. 
10,18 4,83 25,4 0,48 0,31 

Д-15 9,37 4,50 25,3 0,47 0,30 

Д-19 9,55 5,07 25,4 0,52 0,33 

Альтера (st) 12,30 6,09 25,3 0,70 0,45 

8/14 7,75 4,03 25,3 0,39 0,25 
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Приложение Г 

Г 4 (продолжение) – Интенсивность фотосинтеза (ИФ), интенсивность транспирации (ИТ), 

устьичная проводимость (УП)  и температура листа (
0
С) у сортов озимой пшеницы  

в фазу молочно-восковой спелости, 2017 г. 

Вариант/ сорт 

ИФ, 

μмоль 

CO2/м
2
с 

ИТ, 

ммоль 

H2O/м
2
с 

Температура 

листа, (
0
С) 

УП, моль /м
2
с 

УП по H2O УП по СО2 

Плюша 9,22 5,18 25,4 0,56 0,36 

№10-КСИ 8 14,20 7,21 25,1 1,00 0,64 

№11-КСИ 14 7,81 4,06 25,3 0,41 0,26 

№12-КСИ 16 8,86 4,47 25,3 0,45 0,29 

№14 КСИ 17 7,71 3,69 25,3 0,37 0,24 

№15 КСИ 19 9,39 4,31 25,3 0,44 0,28 

№16 КСИ 20 7,70 4,13 25,3 0,40 0,26 

№17 КСИ 22 7,15 4,31 25,3 0,42 0,27 

№18 КСИ 24 9,78 5,99 25,2 0,74 0,47 

№20 ПСИ 28 7,98 4,90 25,3 0,53 0,34 

№21 ПСИ 30 6,78 3,76 25,2 0,37 0,24 

№22 ПСИ 37 10,44 6,57 25,3 0,80 0,51 

№23 ПСИ 45 9,15 3,86 25,2 0,35 0,22 

№24 КП 55 10,50 5,52 25,3 0,58 0,37 

Среднее 9,81 4,88 25,3 0,53 0,34 
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Приложение Г 

Г 5 – Интенсивность транспирации (ИТ, ммоль Н2О/м
2
с) у сортов озимой пшеницы  

по фазам роста, 2017 г. 

Сорт  

Фазы роста  

Куще-

ние  

Трубкование 

(выход в 

трубку) 

Коло-

шение  

Цвете-

ние  

Молочная 

спелость 

(налив) 

Молочно-

восковая 

спелость 

Московская 39 11,70 7,40 2,51 5,90 14,36 6,17 

Память Федина 11,20 6,21 2,67 6,19 13,30 6,15 

Московская 56 12,18 7,14 3,54 5,91 11,46 6,10 

Немчиновская 57 13,35 6,97 3,12 7,59 12,76 5,75 

Немчиновская 17 11,55 5,82 3,62 8,01 14,85 7,40 

Московская 40 12,26 7,87 3,68 6,65 12,10 5,41 

Жемчужина 

Поволжья 
12,14 7,75 4,21 4,32 11,90 5,63 

Саратовская 17 13,95 10,25 6,58 4,70 12,34 4,66 

Губернатор Дона 17,15 10,38 7,49 4,86 12,81 6,26 

Донэра  14,03 10,64 7,45 4,51 12,97 5,61 

Октава 15 12,89 10,72 7,11 5,29 13,25 6,99 

Аскет  12,39 8,11 7,59 4,10 11,09 6,45 

Донской сюрприз  11,35 9,71 7,48 5,95 12,42 9,75 

Белгородская 16 13,81 9,95 7,40 5,07 11,03 7,37 

Майская 

юбилейная 
17,06 10,41 9,16 6,91 12,91 8,42 

Казачья  15,58 14,29 8,64 7,70 15,21 6,18 

Ариадна  15,19 12,76 8,34 8,60 16,98 5,28 

Поволжская 86 14,60 10,34 9,89 9,18 19,52 6,11 
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Приложение Г 

Г 5 (продолжение) – Интенсивность транспирации (ИТ, ммоль Н2О/м
2
с) у сортов озимой 

пшеницы по фазам роста, 2017 г. 

Сорт  

Фазы роста  

Куще-

ние  

Трубкование 

(выход в 

трубку) 

Коло-

шение  

Цвете-

ние  

Молочная 

спелость 

(налив) 

Молочно-

восковая 

спелость 

Лютесценс 3608 15,05 11,38 7,28 8,30 22,39 7,36 

Богатка  15,06 10,73 6,04 7,67 18,38 7,14 

Финезия  15,55 11,80 5,94 7,65 17,52 6,60 

Крастал  12,87 12,43 7,87 8,83 20,55 7,74 

Черноземка 115 12,35 12,91 7,50 8,43 19,03 7,79 

Багира  11,14 12,13 8,39 7,29 19,70 6,79 

Анисимовка  13,99 13,43 5,91 7,22 13,95 5,29 

Джангаль  16,06 19,13 7,03 10,00 20,27 7,88 

Глафира  14,26 18,38 6,61 9,67 15,98 4,79 

Ангелина  14,47 10,42 6,95 7,92 16,42 6,58 

Антонина  16,89 11,33 7,61 7,66 14,22 5,53 

Бригада  15,05 10,10 7,51 8,44 19,43 8,14 

Курень  14,46 11,48 9,00 6,38 16,56 5,68 

Морозко  18,06 9,27 8,48 7,98 20,04 7,25 

Табор  15,91 11,74 8,30 7,43 15,83 5,89 

Трио  14,15 11,77 8,14 8,12 23,40 7,88 

Юка  13,07 10,56 6,99 8,13 17,34 8,07 

Среднее  14,02 10,73 6,74 7,1 15,78 6,33 

НСР05 1,16 0,88 0,53 0,56 1,26 0,56 
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Приложение Г 

Г 6 – Оценка различных сортов пшеницы озимой на повышенное содержание в зерне белка и 

клейковины по эффективности использования воды в фазу налива  

Сорт 
Урожайность, 

т/га 

ИФ, 

мкмоль 

СО2/м
2
с 

ИТ, 

ммоль 

Н2О/м
2
с 

ЭИВ, 

(СО2/ 

Н2О) 

Белок, 

% 

Клейковина, 

% 

Московская 39 4,4 19,48 4,65 4,19 14,5 24,1 

Московская 40 4,8 17,36 5,09 3,41 15,1 24,8 

Московская 56 5,2 15,41 4,99 3,09 13,3 20,7 

Немчиновская 17 4,6 17,97 5,88 3,06 14,6 23,8 

Октава 15 4,3 14,43 5,87 2,46 13,1 20,2 

Аскет 4,2 16,41 7,44 2,20 14,2 23,8 

Немчиновская 57 4,7 15,50 6,45 2,40 13,0 19,5 

Юка 3,8 16,45 6,84 2,40 13,1 19,5 

Поволжская Нива 4,6 15,89 7,67 2,07 13,8 22,8 

Ангелина 3,9 13,33 5,74 2,32 13,5 21,7 

Донэра 4,4 14,75 6,39 2,31 13,1 15,5 

Морозко 4,8 17,55 7,88 2,23 13,5 20,8 

Бирюза 4,4 16,46 7,43 2,22 13,0 20,4 

Черноземка 130 4,6 15,25 7,97 1,91 12,9 20,0 

Ариадна  5,1 12,38 6,59 1,88 12,5 18,6 

Среднее - - - 2,54   

Корреляционная 

связь (r) с ЭИВ 
0,15 - - - 0,60* 0,41* 

Примечание: * существенно при Р ≤ 0,05. 
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Приложение Д  

Показатели фотосинтетической деятельности у сортов гороха посевного 

 

Д 1 – Интенсивность фотосинтеза (ИФ, μмоль CO2/м
2
с) у различных сортов  

гороха посевного по фазам развития, 2018 г. 

Сорт  

Фазы роста и развития В среднем 

за 

вегетацию 
9-10 наст 

листьев  
Цветение  

Плоский 

боб 

Зеленая 

спелость 

Фараон  П 11,50 11,02 14,64 9,54 11,68 

Гамбит  П 14,94 19,65 21,38 12,50 17,12 

Спартак  
П 14,43 24,79 16,81 12,66 17,17 

Л 11,48 9,07 17,26 8,12 11,48 

Темп  
П 17,65 20,72 13,08 10,46 15,48 

Л 9,32 17,21 12,55 12,61 12,92 

Кадет  
П 11,26 10,99 16,81 10,12 12,30 

Л 9,86 10,61 13,21 11,0 11,17 

Шеврон  П 15,26 14,56 12,98 10,02 13,21 

Рac 657/7  
П 12,62 8,57 15,24 11,80 12,06 

Л 9,91 5,79 21,41 12,53 12,41 

Инст. тип  
П 11,94 13,90 11,94 5,49 10,82 

Л 6,41 12,17 14,50 7,17 10,06 

Оптимус  П 14,90 10,45 12,64 12,12 12,53 

Среднее  
П 13,83 14,96 15,06 10,52 13,59 

Л 9,40 10,97 15,79 10,29 11,61 

Примечание: Л – лист, П - прилистник 
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Приложение Д 

Д 2 – Интенсивность фотосинтеза (ИФ), устьичная проводимость молекул воды (УП) и 

интенсивность транспирации (ИТ) прилистников  

у различных сортов гороха посевного в фазу плоского боба, 2019 г.  

Сорт  
ИФ,  

мкмоль CO2/м
2
с 

ИТ,  

ммоль H2O/м
2
с 

УП,  

 моль H2O/м
2
с 

Немчиновский 50 9,91 3,18 0,16 

Шеврон  10,03 3,47 0,19 

Кадет  7,66 3,68 0,23 

Чишминский 229 8,49 3,91 0,34 

Ягуар  9,49 4,27 0,33 

Спартак  9,61 4,42 0,27 

Таловец 70 11,06 4,72 0,23 

Флагман 12 9,50 4,95 1,01 

Фрегат  9,11 5,24 0,52 

Среднее  9,43 4,20 0,36 

НСР05 1,02 0,51 0,09 

 



414 
 

Приложение Д 

Д 3 – Оценка  сортов гороха посевного по темновым и световым реакциям фотосинтеза 

прилистников в фазу плоского боба, 2019 г. 

Сорт 

ИФ, 

μмоль 

CO2/м
2
с 

ИТ, 

ммоль 

H2O/м
2
с 

УП, 

моль 

H2O/м
2
с 

ЭИВ, 

μмоль 

CO2/ 

ммоль 

H2O 

КВФХ, 

отн. ед. 

ФХТФХ, 

отн. ед. 

НФХТФХ, 

отн. ед. 

ЭТЦ, 

отн. 

ед. 

Немчи-

новский 50 
9,91 3,18 0,16 3,12 0,248 0,806 0,100 104,1 

Шеврон 10,03 3,47 0,19 2,89 0,249 0,795 0,162 104,3 

Кадет 7,66 3,68 0,23 2,08 0,263 0,983 0,469 110,3 

Чишминс-

кий 229 
8,49 3,91 0,34 2,17 0,242 0,931 0,271 101,4 

Ягуар 9,49 4,27 0,33 2,22 0,266 0,942 0,303 111,5 

Спартак 9,61 4,42 0,27 2,17 0,226 0,738 0,043 94,8 

Таловец 70 11,06 4,72 0,23 2,34 0,258 0,873 0,224 108,4 

Флагман 

12 
9,50 4,95 1,01 1,92 0,187 0,531 0,880 78,5 

Фрегат 9,11 5,24 0,52 1,74 0,194 0,674 0,142 81,3 

Среднее 9,43 4,20 0,36 2,30 0,237 0,808 0,214 99,4 

НСР05 0,87 0,65 0,11 0,31 0,032 0,078 0,043 9,73 

Примечание: температура воздуха:22,8 °С; интенсивность естественного освещения: 

1324,5 μmol/m
2
s
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Приложение Д 

Д 4 – Световые и темновые реакции фотосинтеза прилистников у сортов гороха посевного 

при 70 % (К-контроль) и 30 % (О-опыт) влажности почвы от ПВ в фазу зеленой спелости, 

вегетационный опыт 2018 г. 

Вариант  

Фазы роста и развития 

ИФ, μmol 

CO2/m
2
s 

ИТ, mmol 

H2O/m
2
s 

КВФХ, 

отн. ед. 

ФХТФХ, 

отн. ед. 

ЭТЦ, 

отн. ед. 

К О К О К О К О К О 

К-1691 12,19 7,21 7,23 5,17 0,127 0,108 1,399 1,225 53,37 41,25 

Темп 8,37 4,15 6,84 4,25 0,194 0,173 3,685 1,752 81,36 72,59 

Фараон  3,09 2,65 7,69 3,93 0,137 0,124 3,504 3,445 57,40 52,00 

Рас 657/7 3,02 1,01 5,66 4,76 0,080 0,070 0,714 4,808 41,37 29,50 

Среднее  6,67 3,76 6,86 4,53 0,135 0,119 2,326 2,808 58,38 48,84 

НСР05 0,98 0,43 0,67 0,54 0,056 0,045 0,189 0,194 6,43 5,65 

Примечание: интенсивность естественного освещения: 842,0 μмоль/м
2
с, температура 

воздуха: 27,1 °С 
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Приложение Е  

Показатели фотосинтетической деятельности у сортов сои 

 

Е 1 – Интенсивность фотосинтеза (ИФ) и транспирации (ИТ) листьев у коллекционных 

образцов сои в условиях 2015 г. 

№ по 

каталогу 

ВИР 

Название сорта 
Происхождение (страна, 

регион, город) 

ИФ, 

μmol 

CO2/m
2
s 

ИТ, 

ммоль 

H2O/m
2
s 

Тем-ра 

листа, 

°С 

Россиия 

10655 ПЭП 18 Ленинград 3,86 4 24,42 

11035 М-12 Москва 2,5 4,33 25,15 

11041 М-37 Москва 3,13 3,39 25,77 

11040 М-70 Москва 2,73 3,59 25,69 

9960 Светлая Рязань 2,01 4,32 26,44 

9959 Окская Рязань 3,17 3,53 25,15 

11037 М-21 Москва 2,27 4,22 25,66 

11042 М-134 Москва 3,66 3,74 25,45 

9659 Магева Рязань 1,77 2,46 26,03 

11115 Малета Рязань 2,92 4,11 25,16 

11043 М-140 Москва 3,33 3,6 25,52 

11147 Чера 1 Чувашская обл. 3,3 4,08 24,11 

10708 Дина Омская обл. 3,18 3,65 24,81 

11004 Свапа Орел 2,22 3,88 24,63 

  Белгородская Белгород 2,68 5 24,98 

10382 Лада Краснодарский край 2,84 4,57 25,66 

10388 Соер 13-91 Саратовская обл. 2,8 3,84 25,4 

10875 Соер 120-88 Саратовская обл. 2,73 4,38 25,34 

9951 УСХИ-6 Ульяновская обл. 2 4,28 25,24 

10716 Ланцетная Орел 2,79 4,25 24,71 

6116 Северная Амурская обл. 3,04 4,12 25,21 

7010 Восток Амурская обл. 2,6 3,03 24,37 

    Среднее 2,72 3,81   

Белорусия 

10847 Снежок Минская обл. 3,11 4,63 25,14 

10973 Березина Минская обл. 1,72 3,96 25,5 

9984 Ольса Минская обл. 2,36 3,91 26,37 

10971 Северная звезда Минская обл. 2,42 3,29 25,59 

    Среднее  2,33 3,91   
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Приложение Е 

Е 1 (продолжение) – Интенсивность фотосинтеза (ИФ) и транспирации (ИТ) листьев у 

коллекционных образцов сои в условиях 2015 года. 
№ по 
каталогу 
ВИР 

Название сорта 
Происхождение (страна, 

регион, город) 

ИФ, 
μmol 

CO2/m
2
s 

ИТ, 
ммоль 

H2O/m
2
s 

Тем-ра 
листа, 

°С 

Украина 

6909 Красноградская 1 Харьковская обл. 2,61 3,6 25,52 
6916 Черновицкая Черновицкая обл. 2,92 3,44 25,33 

7082 Красноградская Харьковская обл. 2,99 4,31 25,58 

11201 Прикарпатська 81 Ивано-Франковская обл. 2,7 3,65 24,58 

10895 680-11 Одесская обл. 2,11 3,21 25,75 

11301 Алиса Киевская обл. 1,64 2,79 27,47 

    Среднее  2,42 3,4   

Канада 

6817 073-5   2,49 2,66 25,81 

9494 
Maple Presto 

(Evans) 
  2,47 3,22 24,63 

9496 L 4/3   2,42 3,69 24,86 

10539 KG-20 King Agro 3,24 4,11 25,13 

10978 Аlta   3,33 4,01 25,85 

11077 ОАС Vision   2,74 4,25 25,35 

11221 Gaillard   1,44 2,77 26,65 

    Среднее  2,51 3,43   

США  

624006 Envy   3,28 4,42 24,9 

11078 Daksoy   2,91 4,03 24,51 

9510 MON-18   1,98 3,37 25,18 

9512 MON-21   2,52 3,82 25,2 

    Среднее  2,62 3,6   

Швеция, Бельгия, Великобритания 

5582 840-2-7 Швеция 1,58 3,43 25,73 

5583 840-5-3 Швеция 2,11 3,54 25,94 

5830 1040-4-2 Швеция 1,6 3,73 25,34 

8141 Halosoy Бельгия 0,74 2,1 28,52 

8144 1197-8-17-12 Швеция 1,86 2,7 27,88 

9628 7485 Швеция 2,62 4,16 25,65 

11278 1342 Швеция 2,05 2,87 27,28 

    Среднее  1,7 3,21   
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Приложение Е 

Е 1 (продолжение) – Интенсивность фотосинтеза(ИФ) и транспирации (ИТ) листьев у 

коллекционных образцов сои в условиях 2015 года. 
№ по 
каталогу 
ВИР 

Название сорта 
Происхождение (страна, 

регион, город) 

ИФ, 
μmol 

CO2/m
2
s 

ИТ, 
ммоль 

H2O/m
2
s 

Тем-ра 
листа, 

°С 

Польша 

10989 1029/2   2,34 4,17 25,99 

9442 Primanordia   1,41 2,59 26,67 

9074 IHAR   1,62 2,77 26,98 

7410 «В»   1,22 2,78 28,39 

6456 Arctic   3,55 3,92 25,46 

5672 Warszawska   4,16 4,06 24,68 

5759 ZoltazZalna   4 3,77 24,36 

    Среднее  2,63 3,42   

Германия, Франция 

6778 
Mutante: Stamm 
54/145 М4158/74 

Германия 2,31 3,65 25,63 

6780 
Mutante: Stamm  
54/145 М4349/74 

Германия 2,82 4,01 25,75 

6781 
Mutante: Stamm 
54/145 М4509/73 

Германия 2,32 3,78 25,69 

6787 
Mutante: Stamm 
54/145 М4855/74 

Германия 3,07 4,05 25,53 

6789 711/74 Германия       

9468 (№ 134) Германия 0,68 2,62 26,82 

6887 S-43 Франция 2,68 4,02 25,41 

10128 F40 R/W Франция 2,22 4,48 26,17 

10852 INRA 597-9-2 Франция 2,76 4,4 25,36 

    Среднее  2,62 3,81   

Румыния, Чехословакия, Словакия, Югославия,Молдова 

6118 Gessener Югославия 3,08 4,28 25,26 

4880 Молдавская Молдова 1,34 4,76 26,07 

5230 Herb 610 Румыния 2,33 4,47 26,66 

6890 1262 Чехословакия       

6898 S-760 Чехословакия 2,81 3,93 25,46 

7195 Icar-166 Югославия 2,8 3,23 24,3 

7196 NM 4961 Чхословакия 2,02 3,04 28,01 

9229 Sche 01 Чехословакия 0,98 2,03 26,89 

5236 Herb 616 Румы ния 2,47 3,78 26,6 

11046 НМ 648(Rita) Словакия 3,31 4,52 25,37 

    Среднее  2,31 3,2   

Япония 

624009 Wssekosode   1,27 2,19 26,53 
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Приложение Е 

Е 2 – Интенсивность фотосинтеза (ИФ, мкмоль CO2/м
2
с), интенсивность транспирации 

(ИТ, ммоль H2O/м
2
с) и эффективность использования воды (ЭИВ, мкмоль CO2/ ммоль 

H2O) у различных сортов сои по фазам роста, 2018 г. (ФНЦ ЗБК) 

Сорт 

Фазы роста  В среднем за 

вегетацию Цветение  Плоский боб 

ИФ ИТ ЭИВ ИФ ИТ ЭИВ ИФ ИТ ЭИВ 

Осмонь  10,77 2,25 4,79 7,99 11,35 0,70 9.38 6.8 1,38 

Ланцетная  10,34 2,46 4,20 12,28 2,41 5,10 11.31 2.44 4,64 

Мезенка  12,15 2,78 4,37 7,78 1,88 4,14 9.97 2.33 4,28 

Свапа  8,71 2,19 3,98 8,71 2,43 3,58 8.71 2.31 3,77 

Зуша  10,69 2,48 4,31 9,80 10,79 0,91 10.25 6.64 1,54 

Красивая 

Меча 
7,97 2,00 3,99 9,06 8,84 1,02 8.52 5.42 1,57 

Л 82 10,81 2,48 4,36 11,58 12,68 0,91 11.2 7.58 1,48 

ПЭП-18 12,59 2,97 4,24 10,25 7,47 1,37 11.42 5.22 2,19 

М-140 13,58 3,44 3,95 9,88 8,50 1,16 11.73 5.97 1,96 

Mon-21 15,03 3,68 4,08 11,23 9,20 1,22 13.13 6.44 2,04 

Icar-166 10,93 2,87 3,81 12,39 9,59 1,29 11.66 6.23 1,87 

Среднее 11.23 2.69 4,19 10.09 7.74 1,95 10,66 5,22 2,43 
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Приложение Ж 

Интенсивность фотосинтеза листьев разных ярусов  

у сортов сельскохозяйственных культур  

Сорт Ярусы растения среднее 

нижний средний верхний 

Озимая пшеница 

Московская 40 4,74 9,47 13,83 9,34 

Немчиновская 17 5,09 9,12 14,61 9,61 

Немчиновская 57 3,39 7,23 13,55 8,06 

Ариадна 5,41 10,67 13,94 10,01 

Леонида 2,76 7,20 11,86 7,27 

Губернатор Дона 3,72 6,84 14,13 8,23 

Среднее 4,18 8,42 13,65 8,75 

Яровая пшеница 

Злата 5,20 8,34 14,82 9,45 

Лиза 4,96 8,53 13,18 8,89 

Ульяновская 105 6,01 10,92 16,76 11,23 

Воронежская 20 4,54 9,31 13,15 9,00 

Арсея 5,77 10,56 14,23 10,18 

Среднее 5,30 9,53 14,43 9,75 

Горох посевной 

Фараон 6,31 11,16 11,22 9,56 

Спартак 4,56 13,49 15,87 11,31 

Темп 2,53 9,28 10,24 7,35 

Алла 2,13 6,25 - 4,19 

Приазовский 4,67 3,88 4,67 4,41 

Среднее 4,04 8,81 10,50 7,78 

Соя 

Ланцетная 10,70 9,05 3,32 7,69 

Свапа 11,03 5,11 3,81 6,65 

Магева 12,40 7,68 5,53 8,54 

Окская 12,10 12,99 2,97 9,35 

Белгородская-48 8,13 2,10 0,36 3,53 

Воронежская-31 11,28 6,59 6,37 8,08 

Ясельда 9,47 5,06 1,63 5,39 

Припять 13,75 11,63 3,18 9,52 

Среднее 11,11 7,53 3,4 7,45 
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Приложение З 

Копии патентов 
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Приложения З 
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Приложения З 
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Приложения З 
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Приложения З 
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Приложение И 

Копии авторских свидетельств 
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Приложения И 
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Приложения И 
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Приложение К 

Копии актов внедрения результатов исследования 
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Приложения К 
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Приложения К 
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Приложения К 
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Приложения К 
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Приложения К 

 


