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СОДЕРЖАНИЕ ФОТОСИНТЕТИЧЕСКИХ ПИГМЕНТОВ В ОНТОГЕНЕЗЕ 
ДИКОГО И КУЛЬТУРНОГО ГОРОХА 

Бобков С.В., Бычков И.А. 

Реферат. Исследования проводили с целью изучения содержания хлорофиллов и кароти-
ноидов в фотосинтетических органах представителей дикого гороха для использования в селек-
ции сортов с высокой эффективностью фотосинтеза и оптимальным распределением ассимиля-
тов. Работу выполняли в 2016–2017 гг. в Орловской области. Густота посева – 1,2 млн растений/
га, площадь делянки – 1 м2, повторность – трехкратная. В эксперименте изучали образцы дикого 
гороха к-5322 (asiaticum), к-3370 (elatius), к-4014 (elatius) коллекции ВИР, а также сорта Темп и 
Стабил. Дикие образцы к-3370 и к-5322 характеризовались более высоким содержанием хлоро-
филла а, хлорофилла b и каротиноидов, по сравнению с листочковым сортом Темп, на 24,5 %, 
28,2 %, 41,5 % и 13,3 %, 2,7 %, 18,7 % соответственно. В отличие от культурного гороха у образ-
цов к-5322 и к-3370 высокое содержание хлорофиллов а и b поддерживалось в онтогенезе в тече-
ние более продолжительного периода. У образца дикого гороха к-3370 содержание хлорофилла а 
и b при переходе от бутонизации к началу налива семян оставалось на одном уровне (11,71 мг/г и 
11,1 мг/г соответственно); у образца к-5322 изменялось в границах статистической погрешности 
(11,31 мг/г и 9,72 мг/г соответственно), а у сорта Темп значительно уменьшалось (на 34,1 %). 
Дикий образец к-3370, как и культурные сорта гороха, характеризовался низким отношением 
хлорофиллов a/b (2,92), а образец к-5322 отличался наибольшей величиной этого показателя 
(3,26). У образцов к-5322 и к-3370 отмечали изменение отношения хлорофиллов a/b в онтогенезе, 
что не характерно для сорта Темп. Образцы дикого гороха к-3370 и к-5322 можно рассматривать 
в качестве источников ценных аллелей высокого содержания хлорофиллов и каротиноидов. 

Ключевые слова: горох (Pisum sativum L.), образцы дикого гороха, фотосинтез, хлорофилл, 
каротиноиды, онтогенез, бутонизация, налив семян.  

20…40 % приводит к снижению квантовой эф-
фективности фотосинтеза на 29…30 % и, соот-
ветственно, уменьшению прироста биомассы 
[6]. Выявлена положительная сильная корреля-
ция (r=0,73) между урожайностью гороха и со-
держанием хлорофилла в бобах [4]. Селекцион-
ные линии гороха рассеченнолисточкового мор-
фотипа с высоким потенциалом продуктивно-
сти характеризуются повышенным содержани-
ем хлорофиллов [7]. На содержание хлорофилла 
и каротиноидов оказывают влияние стрессовые 
воздействия окружающей среды. Например, в 
условиях жесткой и длительной засухи (3 меся-
ца) у растений розмарина количество хлорофил-
ла уменьшалось на 25 %, а содержание кароти-
ноидов на единицу хлорофилла увеличилось на 
80 % [8].  

Цель исследований – изучение содержания 
хлорофиллов и каротиноидов в фотосинтетиче-
ских органах представителей дикого гороха для 
использования в селекции сортов с высокой 
эффективностью фотосинтеза и оптимальным 
распределением ассимилятов. 

Условия, материалы и методы исследова-
ний. Работу проводили в 2016–2017 гг. В экс-
перименте использовали образцы диких подви-
дов гороха Pisum sativum L. мировой коллекции 
ВИР – к-5322 (asiaticum), к-3370 (elatius), к-4014 
(elatius). В качестве культурного гороха высева-
ли австрийский безлисточковый (листочки 
сложного листа в результате мутации в локусе 
af заменены усиками) сорт Стабил и листочко-
вый сорт отечественной селекции Темп. 

Исследования проводили на опытном поле 
ФНЦ зернобобовых и крупяных культур, густо-
та посева – 1,2 млн растений/га, площадь делян-
ки 1 м2, повторность – трехкратная. Почва – 
темно-серая лесная, содержание гумуса (по Тю-
рину) составляет 4,89 %, подвижных форм фос-
фора и калия (по Кирсанову) – 170 и  
135 мг/кг соответственно, рНКСl – 5,3 ед. [5]. В 

Введение. Введение гороха в культуру в 
результате популяционного «эффекта бутылоч-
ного горлышка» привело к значительному со-
кращению генетического разнообразия, по от-
ношению к дикому предку, что нашло выраже-
ние в высокой степени родства между совре-
менными сортами [1]. После первичного отбора 
остались только гаплотипы с «культурными» 
генами, что привело к появлению в геноме куль-
турного гороха регионов с экстремально низким 
разнообразием. Современные селекционные 
программы способствуют дальнейшему умень-
шению генетического разнообразия [2]. Для его 
увеличения необходимы исследования, направ-
ленные на поиск и идентификацию ценных ал-
лелей в популяциях дикого гороха. Эти аллели в 
дальнейшем можно использовать в селекцион-
ных программах создания сортов гороха с новы-
ми ценными агрономическими признаками. 

Физиолого-биохимические исследования 
позволяют выявлять различия между дикими и 
культурными формами по содержанию хлоро-
филлов и каротиноидов в такие наиболее важ-
ные для формирования семенной продуктивно-
сти этапы онтогенеза, как бутонизация, начало и 
завершение налива. В перспективе эти данные 
могут послужить основой для идентификации 
«диких» вариантов аллелей, ответственных за 
более эффективный фотосинтез и распределе-
ние ассимилятов в растении [3]. 

В научной литературе представлены проти-
воречивые данные о связи интенсивности фото-
синтеза с содержанием хлорофилла, однако 
нельзя не учитывать, что его недостаток может 
ограничивать продуктивность растений [4, 5]. 
На основе анализа ряда источников показана 
положительная связь между содержанием хло-
рофилла на в расчете на единицу площади и 
накоплением сухой биомассы в ценотических 
сообществах [6]. Уменьшение содержания этого 
пигмента у хлорофилльных мутантов гороха на 
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2016 г. погодные условия в период взятия проб 
(июнь, июль) характеризовались сильными пе-
репадами температур при достаточно благопри-
ятной обеспеченности осадками (ГТК=1,7). В 
2017 г. во время взятия проб растения гороха 
развивались при достаточном увлажнении 
(ГТК=1,98). 

Содержание хлорофиллов a и b определяли в 
листьях (усах) и прилистниках растений гороха, 
взятых с 1 и 2 продуктивных узлов в фазы буто-
низации, начала и завершения налива. Начало и 
завершение налива определяли по содержанию 
воды в формирующихся семенах ниже уровня 
80 % и 55 % соответственно [9]. Пробы для ана-
лиза брали в 3-х повторениях. 

Пигменты экстрагировали ацетоном в тече-
ние 12 ч при температуре ‑20 ºС с использовани-
ем рекомендаций A. Bell с соавторами [10]. Оп-
тическую плотность (А) измеряли на спектро-
фотометре ПЭ-5300В (ПромЭкоЛаб, Россия). 
Содержание хлорофиллов a и b рассчитывали 
по формулам R. J. Porra [11], каротиноидов – по 
формулам H. K. Lichtenthaler и A. R. Wellburn 
[12]. 

Статистическую обработку данных проводи-
ли методом многофакторного дисперсионного 
анализа. Статистическая модель построена с 
использованием данных по содержанию хлоро-
филлов (хлорофилл a и b, их сумма, отношение 
хлорофиллов a/b) и каротиноидов в различных 
фотосинтезирующих органах (усы, листочки, 
прилистники), на разных этапах онтогенеза 
(бутонизация, начало и завершение налива) для 
2 сортов культурного гороха и 3 диких образ-
цов. Вследствие того, что дикие формы гороха 
относятся к листочковому морфотипу, при изу-
чении содержания фотосинтетических пигмен-
тов в статистическую модель не включали без-
листочковый сорт Стабил. Множественные 
сравнения средних проводили с использование 
критерия НSD Тьюки (α=0,05). Оценку связей 
между признаками осуществляли методом пара-
метрического корреляционного анализа Пирсо-
на. 

Анализ и обсуждение результатов иссле-
дований. Сравнение средних по содержанию 
фотосинтетических пигментов для полного 
набора сортов и диких образцов, разных этапов 
онтогенеза (бутонизация, начало и завершение 
налива семян) и различных органов (листочки, 
усы, прилистники) показало отсутствие стати-
стически значимых различий между годами 
вегетации по сумме и содержанию хлорофиллов 
a и b, а также содержанию каротиноидов (табл. 
1). При этом у отдельных сортов и образцов 
различия по величинам этих показателей име-

лись. Так, у сорта Темп наибольшую сумму 
хлорофиллов (7,79 мг/г) и содержание хлоро-
филлов a и b (5,78 мг/г, 2,01 мг/г соответствен-
но) наблюдали в 2016 г., у образца к-4014 – в 
2017 г. (7,76 мг/г, 5,9 мг/г, 1,86 мг/г соответ-
ственно). У генотипа к-4014 отмечали значи-
тельные различия между 2016 г. и 2017 г.  
(1,19 мг/г и 1,42 мг/г соответственно) по содер-
жанию каротиноидов. 

Согласно результатам корреляционного ана-
лиза содержание хлорофиллов a, b и каротинои-
дов тесно связано между собой. Статистически 
значимые (p≤0,05) коэффициенты корреляции 
между содержанием хлорофиллов a и b, хлоро-
филла a и каротиноидов, хлорофилла b и каро-
тиноидов находились на уровне r = 0,972, 0,918 
и 0,877 соответственно. Такие тесные связи ука-
зывают на консервативное строение светособи-
рающих комплексов и реакционных центров 
ФСΙ и ФС2. Следовательно, значительные раз-
личия между сортами и образцами дикого горо-
ха по содержанию фотосинтетических пигмен-
тов можно рассматривать в контексте генетиче-
ской вариабельности. 

Среднее за два года содержание хлорофил-
лов a и b, а также каротиноидов в фотосинтези-
рующих органах (листочки, усы, прилистники) 
образцов диких сородичей гороха к-3370 и к-
5322 было выше, чем у сортов Стабил и Темп 
(табл. 2). Например, образец к-3370 превосхо-
дил листочковый сорт Темп по содержанию 
суммы хлорофиллов на 25,4 %, хлорофилла a – 
на 24,5 %, хлорофилла b – на 28,2 %, каротинои-
дов – на 41,5 %; образец к-5322 – на 10,7 %,  
13,3 %, 2,7 % и 18,7 % соответственно. 

В период от бутонизации до завершения 
налива семян гороха наибольшую сумму хлоро-
филлов a и b отмечали у образца к-3370 
(9,42 мг/г), несколько меньшую – у к-5322 
(8,31 мг/г). Содержание хлорофиллов в листоч-
ках сложного листа и прилистниках сорта Темп 
было на 19,8 % выше, чем у сорта Стабил, для 
которого измерения проводили в усах и при-
листника. По уменьшению содержания хлоро-
филла a (как и суммы хлорофиллов) образцы 
можно расположить в следующий ряд: к-3370 
(7,01 мг/г), к-5322 (6,38 мг/г), сорт Стабил  
(4,72 мг/г), образец к-4014 (5,46 мг/г) и сорт 
Темп (5,63 мг/г). Содержание хлорофилла b и 
каротиноидов снижалось в той же последова-
тельности в интервалах 2,41…1,55 мг/г и 1,74…
1,13 мг/г соответственно. 

Содержание фотосинтетических пигментов в 
фотосинтетических органах растений гороха 
различных морфотипов заметно различалось. У 
растений сорта Стабил содержание хлорофилла а  

Таблица 1 – Содержание хлорофиллов и каротиноидов в фотосинтезирующих органах сортов и 
образцов дикого гороха в различные годы вегетации 

Год 
Содержание фотосинтетических пигментов, 

мг/г сухого вещества Отноше-
ние хлоро-
филла a/b сумма хлорофил-

лов хлорофилл a хлорофилл b каротиноиды 
2016 7,81 a* 5,84 a 1,96 a 1,33 a 3,00 a 
2017 7,70 a 5,85 a 1,85 a 1,42 a 3,13 b 

* (здесь и в остальных таблицах) множественные сравнения средних проводили с использо-
вание критерия НSD Тьюки (α=0,05), наличие одинаковых индексов свидетельствует об отсут-
ствии статистически значимых различий 
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в усах составляло 44,3 % от величины этого 
показателя в прилистниках, хлорофилла  
b – 47,1 %, каротиноидов – 52,4 % (табл. 3). У 
сорта Темп содержание перечисленных пигмен-
тов в прилистниках было выше, чем в листоч-
ках, соответственно на 5,7 %, 8,9 %, 8,9 %. 

Все образцы дикого гороха, как и сорт Темп, 
характеризовались наибольшим содержанием 
фотосинтетических пигментов в период бутони-
зации растений (табл. 4). У сорта Темп сумма 
хлорофиллов заметно снижалась при переходе 
от бутонизации (10,6 мг/г) к началу налива се-
мян (6,99 мг/г), а также от начала налива к его 
завершению (4,72 мг/г). Похожим образом изме-
нялась величина этого показателя у образца к-
4014. У образца к-3370 содержание хлорофил-
лов а и b при переходе от бутонизации (11,71 
мг/г) к началу налива семян (11,1 мг/г) остава-
лось на одном уровне, а у образца к-5322 изме-
нялось в границах статистической погрешности 
(11,31 мг/г и 9,72 мг/г соответственно). Стати-
стически значимые различия величины этого 
показателя у двух последних из перечисленных 
образцов наблюдали только между началом и 
завершением налива семян.  

Концентрация каротиноидов как у сорта 
Темп, так и у образцов дикого гороха достигала 
наибольшего уровня в период бутонизации, а 
затем при переходе к началу и завершению 
налива семян снижалось (см. табл. 4). У образ-
цов дикого гороха статистически значимые раз-
личия по величине этого показателя наблюдали 
между всеми тремя исследованными этапами 
онтогенеза, тогда как у культурного сорта меж-
ду началом (1,0 мг/г) и завершением периода 
налива семян (0,91 мг/г) различия по содержа-
нию каротиноидов были недостоверны. 

Соотношение хлорофиллов a/b у сортов 
культурного гороха Стабил и Темп, а также ди-
кого образца к-3370 статистически значимо не 
различалось (см. табл. 2). У образца дикого го-
роха к-5322 величина этого показателя (3,26) 

была достоверно выше, чем у всех остальных 
изучаемых генотипов, а у образца к-4014 (3,12), 
по сравнению с к-3370 (2,92). 

Условия года оказывали значительное влия-
ние на соотношение хлорофиллов a/b (см. табл. 
1). Для полного набора сортов и образцов сред-
няя величина этого показателя в 2017 г. была 
выше (3,13), чем в 2016 г. (3,0), при этом у сорта 
Темп соотношение хлорофилла a/b составляло 
соответственно 3,16 и 2,97, а у образца к-5322 – 
3,36 и 3,12. 

В листочках и прилистниках гороха сорта 
Темп, образцов к-5322 и к-3370 значительных 
различий по соотношению хлорофилла a/b не 
выявлено. В прилистниках образца к-4014 отме-
чена более высокая величина этого показателя, 
чем в листочках (3,23 и 3,02 соответственно).  

У сорта Темп и образца к-4014 соотношение 
хлорофиллов a/b на разных этапах онтогенеза 
находилось на одном уровне (см. табл. 4). У 
образцов к-5322 и к-3370 наибольшим оно было 
в период бутонизации растений (3,57 и 3,06 со-
ответственно). При этом у образца к-5322 соот-
ношение хлорофиллов a/b последовательно 
уменьшалось от бутонизации (3,57) к началу 
(3,23) и завершению налива (3,05), а у к-3370 
оно снижалось при переходе от бутонизации 
(3,06) к наливу семян (2,79), а затем увеличива-
лось к завершению налива (2,91).  

Разница в соотношении хлорофиллов a/b 
может свидетельствовать о различиях в строе-
нии фотосинтетического аппарата у дикого и 
культурного гороха, включая светособирающие 
комплексы (антенны) фотосистем Ι и ΙΙ, постро-
енные на различных белках (Lhcb1-6, Lhca1-6). 
Установлено, что в трёхмерном светособираю-
щем комплексе фотосистемы ΙΙ гороха присут-
ствуют 24 молекулы хлорофилла a и 18 молекул 
хлорофилла b (соотношение хлорофиллов a/b 
равно 1,333) [13]. Во внешних светособираю-
щих комплексах CP26 и CP29 фотосистемы ΙΙ 
отношение хлорофиллов а/b составляет 2,5 и 3,4 

Таблица 2 – Содержание хлорофиллов и каротиноидов в фотосинтезирующих органах 
культурных сортов и образцов дикого гороха (среднее за 2016–2017 гг.) 

Сорт, обра-
зец 

Содержание фотосинтетических пигментов, мг/г сухого вещества Отноше-
ние хлоро-
филла a/b 

сумма хлорофил-
лов хлорофилл a хлорофилл b каротиноиды 

Стабил 6,27 a 4,72 a 1,55 a 1,13 a 3,02 ab 
Темп 7,51 b 5,63 bc 1,88 b 1,23 a 3,05 ab 
к-4014 7,21 ab 5,46 ab 1,75 ab 1,31 ab 3,12 bc 
к-5322 8,31 b 6,38 cd 1,93 b 1,46 b 3,26 c 
к-3370 9,42 c 7,01 d 2,41 c 1,74 c 2,92 a 

Таблица 3 – Содержание хлорофиллов и каротиноидов в фотосинтетических органах сортов 
культурного гороха безлисточкового и листочкового морфотипов (среднее за 2016–2017 гг.) 

Фотосинтетиче-
ский орган 

Содержание фотосинтетических пигментов, 
мг/г сухого вещества Отношение 

хлорофилла  
a/b сумма хлоро-

филлов хлорофилл a хлорофилл b каротиноиды 
Стабил 

Усы 3,85 a 2,87 a 0,98 a 0,77 a 2,92 a 
Прилистники 8,55 b 6,47 b 2,08 b 1,47 b 3,11 b 

Темп 
Листочки 7,27 a 5,47 a 1,80 a 1,19 a 3,02 a 
Прилистники 7,74 a 5,78 a 1,96 a 1,26 a 3,09 a 
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соответственно [14]. 
На содержание хлорофиллов могут оказы-

вать влияние локусы Lf, Sn, Dne, Hr, регулирую-
щие переход к цветению, влияющие на продол-
жительность репродуктивного развития и пере-
распределение ассимилятов на уровне целого 
растения [15]. 

Выводы. Образцы дикого гороха к-3370 и 
к-5322 характеризовались более высоким содер-
жанием хлорофиллов и каротиноидов в фото-
синтезирующих органах растений. У образца к-
3370 концентрация хлорофилла a была выше, 
чем у листочкового сорта Темп на 24,5 %, хло-
рофилла b – на 28,2 %, каротиноидов – на 41,5 
%, у образца к-5322 – на 13,3 %, 2,7 %, 18,7 % 
соответственно.  

У дикого и культурного гороха наибольшее 
содержание фотосинтетических пигментов от-
мечено в период бутонизации растений. В отли-
чие от культурных форм у образцов к-5322 и к-
3370 содержание хлорофиллов а и b при перехо-
де от бутонизации к началу налива семян суще-
ственно не изменялось, а статистически значи-
мые различия наблюдали только между началом 
и завершением налива семян. У дикого гороха к
-3370 сумма хлорофиллов а и b при переходе от 
бутонизации (11,71 мг/г) к началу налива семян 
(11,1 мг/г) оставалась на одном уровне, у образ-
ца к-5322 изменялась в границах статистиче-
ской погрешности (11,31 мг/г и 9,72 мг/г соот-

ветственно), а у сорта Темп статистически зна-
чимо уменьшалась на 34,1 %. 

Соотношение хлорофиллов a/b у образца к-
3370 и сортов культурного гороха Стабил и 
Темп находилось на одном уровне (2,92, 3,02 и 
3,05 соответственно). Наибольшей величиной 
этого показателя характеризовался горох к-5322 
(3,26), у которого она была достоверно выше, 
чем у всех остальных изучаемых генотипов. У 
образцов дикого гороха к-5322 и к-3370 отмече-
но изменение соотношения хлорофиллов a/b в 
онтогенезе, что не характерно для сорта Темп. У 
первого из упомянутых образцов дикого гороха 
оно последовательно уменьшалось от бутониза-
ции (3,57) к началу (3,23) и завершению налива 
(3,05), а у второго снижалось при переходе от 
бутонизации (3,06) к наливу семян (2,79), а за-
тем увеличивалось к завершению налива (2,91). 
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Таблица 4 – Содержание хлорофиллов и каротиноидов в фотосинтезирующих органах 
(листочки, прилистники) сорта Темп и образцов дикого гороха (среднее за 2016–2017 гг.) 

Этап онтогенеза 
Содержание фотосинтетических пигментов, мг/г СВ Отноше-

ние хлоро-
филла a/b

сумма хлорофил-
лов 

хлоро-
филл a 

хлоро-
филл b каротиноиды 

Темп 
Бутонизация 10,60 a 7,98 a 2,62 a 1,84 a 3,06 a 
Начало налива 6,99 b 5,22 b 1,77 b 1,00 b 3,06 a 
Завершение налива 4,72 c 7,99 c 1,16 c 0,91 b 3,09 a 

к-4014 
Бутонизация 10,59 a 8,03 a 2,56 a 2,26 a 3,15 a 
Начало налива 7,05 b 5,37 b 1,68 b 1,11 b 3,20 a 
Завершение налива 4,84 c 3,63 c 1,21 c 0,81 c 3,00 a 

к-5322 
Бутонизация 11,31 a 8,83 a 2,48 a 2,11 a 3,57 a 
Начало налива 9,72 a 7,42 a 2,29 a 1,59 b 3,23 b 
Завершение налива 4,66 b 3,51 b 1,15 b 0,84 c 3,05 b 

к-3370 
Бутонизация 11,71 a 8,81 a 2,90 a 2,36 a 3,06 a 
Начало налива 11,10 a 8,17 a 2,93 a 1,86 b 2,79 ab 
Завершение налива 5,67 b 4,22 b 1,45 b 1,07 c 2,91 b 
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CONTENT OF PHOTOSYNTHETIC PIGMENTS IN ONTOGENESIS OF WILD AND CULTURAL PEA 
Bobkov S.V., Bychkov I.A. 

Abstract. The objective consisted in study of wild pea representatives on chlorophyll and carotenoid content for use 
in producing new varieties with high photosynthetic efficiency and optimal assimilate distribution. The research was conducted 
in 2016‑2017 in Federal Scientific Center of Legumes and Groat Crops (Orel). Plants were grown on experimental field with 
density 1.2 million plants/ha on triplicated plots 1 m2. Wild pea accessions k-5322 (asiaticum), k-3370 (elatius), k-4014 (elatius) 
from VIR collection and varieties Temp and Stabil were used. Wild accessions k-3370 and k-5322 had more chlorophyll a, chlo-
rophyll b and carotenoids then leafy Temp variety on 24.5 %, 28.2 %, 41.5 % and 13.3 %, 2.7 %, 18.7 % respectively. Unlike the 
cultivated pea, accessions k-3370 and k-5322 retain high level of chlorophylls a and b in ontogenesis longer time. After transition 
from bud formation to the beginning of seed filling content of chlorophylls a and b in accession k-3370 was at the same level 
(11.71 mg/g и 11.1 mg/g respectively), in accession k-5322 it decreased insignificantly from 11.31 mg/g to 9.72 mg/g. Neverthe-
less, in variety Temp content of chlorophylls a and b significantly decreased on 34.1 % after transition from bud formation to the 
seed filling. Wild accession k-3370 like pea varieties had low chlorophyll a/b ratio (2.92), but accession k-5322 had the highest 
value (3.26) of the ratio. In wild accession k-3370 and k-5322 the chlorophyll a/b ratio was changed in ontogenesis that is no-
typical for Temp variety. Pea wild accessions can be considered as sources of valuable alleles determining the high level of chlo-
rophylls and carotenoids. 

Keywords: pea, wild accession, photosynthesis, chlorophyll, carotenoids, ontogenesis, bud formation, seed filling. 
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