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Актуальность. Повышение содержания фотосинтетических пигментов (ФП) и продление времени их функциониро-
вания обеспечивают растениям увеличение урожайности и устойчивости к абиотическим стрессорам. Для гороха это 
особенно актуально вследствие широкого внедрения в производство безлисточковых сортов. На ряде культур, в том 
числе и на горохе, описаны гомологи гена STAY-GREEN, мутации в котором позволяют листьям фотосинтезировать бо-
лее продолжительное время. Поиск вариантов генов, определяющих высокое содержание ФП на протяжении всего пе-
риода вегетации гороха, можно рассматривать в качестве потенциального ресурса роста урожайности культуры.
Материалы и методы. Определяли содержание ФП в прилистниках на первом продуктивном узле в начале и в конце 
периода налива семян у 21 образца гороха из коллекции ВИР. Образцы разного селекционного статуса относились 
к пяти подвидам Pisum sativum L. Исследования проводили в 2016, 2017, 2022 г. в лаборатории физиологии растений 
Федерального научного центра зернобобовых и крупяных культур (г. Орел, Россия).
Результаты и заключение. Выявлен значительный полиморфизм образцов по содержанию ФП. Образец к-3370 ди-
кого подвида P. sativum subsp. elatius (Bieb.) Schmalh. отличался стабильно высоким в сравнении с современными сор-
тами содержанием хлорофиллов a и b и каротиноидов и более длительным их функционированием. Сопоставимые 
результаты показали примитивные формы из культивируемых подвидов transcaucasicum Makash. и asiaticum Govorov. 
Поскольку проанализированные образцы представляют собой первичный генпул вида P. sativum, изучаемый признак 
может быть передан создаваемым сортам.
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Comparative assessment of the photosynthetic pigment content 
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Background. Higher content of photosynthetic pigments (PP) and longer time of their functioning increase the yield and 
resistance to abiotic stressors in plants. It is especially relevant for pea (Pisum sativum L.), since more and more leafless cultivars 
are introduced into production. Homologs of the STAY-GREEN gene (SGR), with mutations enabling leaves to photosynthesize 
longer, have been described for a number of crops, including pea. Therefore, searching for sources of higher PP levels throughout 
the entire pea growing season is promising for the crop’s yield increase.
Materials and methods. The analysis included 21 accessions of five P. sativum subspecies from the VIR collection. The content 
of chlorophyll (Chl a and Chl b), carotenoids, and chlorophyllide (Chlide a) in stipules was assessed on the first productive node 
at the start and the end of the seed-filling period.
Results. The analyzed accessions showed significant polymorphism in their PP content. Principal component analysis divided 
the material into two categories: with high and low PP content. Both included representatives of different intraspecific taxa. 
Wild pea accession k-3370 (subsp. elatius) had the highest PP content both at the start and the end of its seed-filling period, 
along with a significantly higher ratio of chlorophyll to chlorophyllide, a chlorophyll degradation product. The latter indicator 
attested to the resistance of chlorophyll to degradation during the completion of seed filling.
Conclusion. Accessions with high PP content, comparable with the highest values in wild accession k-3370 and exceeding the 
values in contemporary pea cultivars, can serve as sources of this trait for the development of new high-yielding genotypes. 
Primitive cultivated forms of subspp. transcaucasicum and asiaticum are especially valuable in this context. Since all the stud-
ied accessions represented the primary genepool of P. sativum, the trait can be transferred to the cultivars under development.
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Введение

Горох (Pisum sativum L.) – основная зернобобовая куль
тура в России, источник ценного белка, резистентного 
крахмала, биологически активных и минеральных ве-
ществ (Vishnyakova et al., 2001).

Современная селекция гороха направлена на созда-
ние высокоурожайных, энергосберегающих и энерге-
тически эффективных сортов, пригодных к созданию 
высокопроизводительных агрофитоценозов с опти-
мальным расположением листового аппарата и с дли-
тельной активностью фотосинтетической поверхно-
сти, определяющей высокую фотосинтетическую про
изводительность, обеспечивающих максимальное по
глощение солнечной энергии, обладающих устойчиво-
стью к действию биотических и абиотических стрессо-
ров и высокой аттрагирующей способностью плодов. 
Повышение последнего показателя, отражающего до-
норно-акцепторные отношения (индекс урожайности), 
у гороха привело к созданию целого ряда новых морфо-
типов (Sinjushin et al., 2022). Наряду с увеличением ин-
декса урожайности у ряда этих морфотипов произошло 
заметное снижение фотосинтетического потенциала, 
поэтому следующего существенного роста урожайно-
сти можно ожидать за счет увеличения эффективности 
фотосинтетического аппарата.

Один из путей достижения этой цели – увеличение 
содержания хлорофилла в фотосинтезирующих органах. 
Многолетняя селекция на высокое содержание хлоро-
филла позволила создать высокоурожайные сорта риса 
(Wang et al., 2015). Геномный анализ 365 сортов и 446 об-
разцов риса Oryza sativa L. subsp. japonica выявил 25 ге-
нов-кандидатов, влияющих на содержание хлорофилла 
(Zhao et al., 2019). Увеличение времени функционирова-
ния фотосинтетических пигментов (ФП), или замедле-
ние старения растений, – еще один путь более эффектив-
ного использования фотосинтетического потенциала 
растений. У большинства растений максимум содержа-
ния хлорофилла приходится на завершение вегетатив-
ного роста и начало перехода к генеративному развитию 
(Dymova, Golovko, 2018). У гороха уже к началу периода 
налива зерна происходит заметное уменьшение содер-
жания хлорофилла в фотосинтезирующих органах (Bob
kov, Bychkov, 2018, 2021; Bobkov, Bashkirova, 2021). За-
медление процесса старения, связанного с сохранением 
фотосинтетической активности в период налива семян, 
может привести к росту урожайности и повышению 
стрессоустойчивости (Wong et al., 2023).

Большие надежды на увеличение времени функцио-
нирования фотосинтетического аппарата связаны с фе-
нотипом stay-green («остаться зеленым»), у которого на-
рушен или отсрочен катаболизм хлорофилла, что опре-
деляется мутацией гена STAY-GREEN (SGR). SGR кодирует 
хлорофилл-деградирующую Mg2+-дехелатазу – фермент, 
несущий ответственность за первый этап деградации 
Chl a (Shimoda et al., 2016).

С начала ХХ века SGR гомологи были идентифициро-
ваны у ряда сельскохозяйственных культур, в том числе 
у гороха (P. sativum) (Armstead et al., 2007). К настоящему 
времени установлено, что фенотип «остаться зеленым» – 
следствие мутации в гене SGR – встречается, кроме горо-
ха, и у других бобовых: люцерны (Medicago truncatula 
Gaertn.) (Zhou et al., 2011), сои (Glycine max (L.) Merr.) (Shi 
et al., 2016), нута (Cicer arietinum L.) (Sivasakthi et al., 2019), 
фасоли (Phaseolus vulgaris L.) (Davis et al., 2010), бобов (Vi-
cia faba L.) (Chen et al., 2023).

Биохимические свойства и картирование в двух рас-
щепляющихся популяциях гороха показали, что PsSGR 
представляет тот же описанный ранее Г. Менделем локус, 
который определяет желтую (I) или зеленую окраску се-
мядолей (i) (Armstead et al., 2007; Sato et al., 2007).

Актуальность селекции гороха на повышение содер-
жания ФП и увеличение времени их функционирования 
обусловлена еще и широким внедрением в производство 
преимущественно безлисточковых сортов, ассимиляци-
онная поверхность которых значительно снижена по 
сравнению с диким типом. Известно, что в период веге-
тативного роста, до образования 11-го метамера (насто-
ящего листа), растения безлисточкового морфотипа, 
определяемого рецессивной мутацией af, уступают дико-
му типу, имеющему традиционные листья и несущему 
доминантный аллель Af, по площади листовой поверхно-
сти, суммарной сухой массе листьев, побега и корней 
(Kof, Kondykov, 2007). Для компенсации негативных эф-
фектов от снижения фотосинтетического потенциала 
у растений безлисточкового морфотипа в селекционном 
процессе гороха целесообразно использовать сорта и ли-
нии с рецессивным аллелем sgr, а также проводить поиск 
новых генов высокого содержания фотосинтетических 
пигментов у образцов, мало затронутых селекцией, и, ве-
роятно, среди диких родичей (Bobkov, Bychkov, 2021).

Вид P. sativum (горох посевной) очень полиморфен 
и включает в себя как культурные и давно культивиру-
емые формы, так и представителей дикой флоры. Су
ществует несколько внутривидовых классификаций 
вида P. sativum. На основе коллекции гороха ВИР в тече-
ние более чем векового ее существования создано две 
крупных классификации: Л. И. Говоровым (Govorov, 1937) 
и Р. Х. Макашевой (Makasheva, 1979). Наряду с классиче-
скими морфобиологическими признаками и происхо-
ждением, использованными в первой классификации, 
к созданию второй были привлечены данные кариоло-
гии, генетики, биохимии, иммунохимии и др. Система 
Р. Х. Макашевой, принятая в настоящее время отечест
венными исследователями, делит вид на 6 подвидов, 
представителей пяти из которых изучали в данной рабо-
те. К трем из них, transcaucasicum Makash., asiaticum Govo-
rov и abyssinicum (A. Br.) Berger, относятся только культи-
вируемые формы. Первый подвид имеет очень ограни-
ченный ареал в Грузии и включает староместные узко-
локальные примитивные сорта. Второй подвид широко 
распространен в Передней и Центральной Азии и в Се-
верной Африке. Он включает широчайший набор прими-
тивных форм, так же как и у subsp. transcaucasicum, очень 
мало подвергшихся селекционной обработке. В обоих 
случаях диагностические признаки, отличающие подви-
ды от культурного, имеющего преимущественно сорта 
научной селекции P. sativum subsp. sativum не четки и не 
определенны. О. Э. Костерин – крупнейший специалист 
по эволюции и геногеографии дикорастущих форм рода 
Pisum – предлагает считать оба подвида синонимами 
P. sativum subsp. sativum, который также включает только 
окультуренные формы (Kosterin, 2017). Подвид abyssini-
cum, представителей которого культивируют в Эфиопии 
и Йемене, по гипотезе Л. И. Говорова (Govorov, 1937), яв-
ляется спонтанным гибридом между диким видом P. ful-
vum Sibth. et Smith и диким подвидом P. sativum subsp. ela-
tius (Bieb.) Schmalh. Особое место в нашем исследовании 
отведено разновидности jomardii (Schrank) Alef., которая, 
предположительно, была независимо доместицирована 
в Египте и имеет длительную историю таксономическо-
го ранжирования: от вида (Schrank, 1818), подвида (Ko-
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sterin, Bogdanova, 2008) до разновидности. Но в настоя-
щее время ей приписывают статус P. sativum subsp. sa-
tivum var. jomardii (Schrank) Govorov (Kosterin, 2017).

По современным представлениям, только один под-
вид этой классификации – subsp. elatius – имеет статус 
дикого с характерными признаками дикости, отличаю-
щими его от культурного гороха (Kosterin, Bogdanova, 
2008).

Целью данного исследования стало сравнительное 
изучение представителей внутривидовых таксонов го-
роха, включающих как сорта современной селекции, так 
и малоокультуренные и дикие формы, по содержанию 
ФП для выявления источников высокой эффективности 
фотосинтеза для последующего использования в созда-
нии сортов, отвечающих требованиям современных по-
требителей.

Материал и методы 

Содержание ФП определяли у 21 образца гороха кол-
лекции ВИР. Большая часть образцов собрана в экспеди-
циях и представлена местными сортами (LR) и дикими 
формами (WL). Сорта научной селекции (АС) созданы 
в российских селекционных учреждениях (табл. 1). Ана-
лиз содержания хлорофиллида а – продукта распада хло-
рофилла а – осуществляли с привлечением современных 
сортов ‘Гамбит’ и ‘Тип’ безлисточкового морфотипа (af).

В изучаемую выборку вошли представители пяти 
подвидов P. sativum: elatius (Bieb) Schmalh.; abyssinicum 
(A. Br.) Berger; trancaucasicum Makash.; asiaticum Govorov; 
sativum. Особое место отведено разновидности var. jomar-
dii (Schrank) Alef., возделываемой в Египте и обладающей 
довольно характерным комплексом внешних признаков, 

Таблица 1. Образцы разных подвидов Pisum sativum L. из коллекции ВИР, анализируемые по содержанию 
фотосинтетических пигментов

Table 1. Accessions of different Pisum sativum L. subspecies from the VIR collection, analyzed for the content 
of photosynthetic pigments

Подвид / 
Subspecies

№ по каталогу 
ВИР / 
VIR catalogue 
No.

Название / 
Name

Происхождение 
(регион сбора или 
селекции) / Origin 
(region of collecting 
or breeding)

Статус 
образца / 
Accession’s 
status

Морфотип / 
Morphotype

sativum 9249 1, 2, 3 ‘Темп’ Орловская обл. AC листочковый

sativum 9806 1 ‘Шеврон’ Самарская обл. AC безлисточковый 

sativum 10088 1 ‘Ягуар’ Орловская обл. AC усато-листочковый 
(хамелеон)

sativum и-6435931 ‘Гамбит’ Липецкая обл. AC безлисточковый 

sativum 9825 1 ‘Тип’ Чехия AC безлисточковый 

elatius 17031 б/н Тамбовская обл. WL листочковый

elatius 18511 б/н Грузия WL листочковый

elatius 25241 б/н Ливан WL листочковый

elatius 31151 б/н Италия WL листочковый

elatius 33701, 2, 3 б/н Дания WL листочковый

elatius 40141 б/н Азербайджан WL листочковый

transcaucasicum 2961 местный Саратовская обл. LR листочковый

transcaucasicum 23651 К 96 Грузия LR листочковый

transcaucasicum 32491 б/н Грузия LR листочковый

abyssinicum 84601 б/н неизвестно LR листочковый

asiaticum 2311 зимующий неизвестно LR листочковый

asiaticum 19151 местный Афганистан LR листочковый

asiaticum 19741 местный Афганистан LR листочковый

asiaticum 26451 Kardinal Echo Китай LR листочковый

asiaticum 53221, 2, 3 местный Непал LR листочковый

sativum var. jomardii 37921 б/н Великобритания LR листочковый

Примечание: AC – сорт научной селекции; LR – местный сорт; WL – дикая форма; 1 – экспериментальный материал 2022 г. (21 об-
разец); 2 – экспериментальный материал 2017 г. (3 образца); 3 – экспериментальный материал 2016 г. (3 образца)

Note: AC – advanced cultivar developed through scientific breeding; LR – landrace; WL – wild form; 1 – experimental material from 2022 
(21 accessions); 2 – experimental material from 2017 (3 accessions); 3 – experimental material from 2016 (3 accessions)
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которая, по классификации Р. Х. Макашевой (Makasheva, 
1979), относится к подвиду asiaticum.

Образцы выращивали в 2016, 2017 и 2022 г. на опыт-
ном поле Федерального научного центра зернобобо-
вых и крупяных культур на делянках 1 м2, густота по-
сева составила 1,2 млн растений/га. Почва темно-се-
рая лесная, рНKCl – 5,3, содержание гумуса (по Тюри-
ну) – 4,89%, подвижных форм фосфора и калия (по 
Кирсанову) – 170 и 135 мг/кг соответственно (Novikova 

et al., 2017). Посев проводили ручным способом. Пробы 
для анализа брали с рандомно выбранных растений. 
Период взятия проб в 2016 г. характеризовался сильны-
ми перепадами температур и хорошей обеспеченно-
стью осадками (ГТК = 1,7). В 2017 г. во время взятия 
проб растения получали достаточное количество вла-
ги (ГТК = 1,98). Взятие проб в 2022 г. происходило в за-
сушливых условиях (ГТК = 0,78).

Содержание хлорофиллов и каротиноидов определя-
ли в прилистниках и выражали в мг/г сухого вещества 
(с. в.). Прилистники для анализа брали с первого и второ-
го продуктивного узла в период начала и завершения на-
лива семян.

В 2016, 2017 г. содержание хлорофиллов a (Chl a) 
и b (Chl b) рассчитывали по формулам R. J. Porra (2002), 
каротиноидов – по H. K. Lichtenthaler (1987). В 2022 г. экс-
тракцию и определение содержания Chl a и Chl b, а также 
каротиноидов проводили в 95-процентном этиловом 
спирте в соответствии с рекомендациями H. K. Lichten
thaler (1987). Оптическую плотность экстрактов ФП из-
меряли на спектрофотометре ПЭ5300В («ПромЭкоЛаб», 
Россия). Определение отношения содержания Chl a 
к уровню хлорофиллида a (Chlide a) проводили в соот-
ветствии с методом S. Harpaz-Saad et al. (2007) в моди-
фикации K. Szafrańska et al. (2017). Однако для расчета со-
держания пигментов вместо формулы D. I. Arnon (1949) 
(цит. по Szafrańska et al., 2017) руководствовались форму-
лой H. K. Lichtenthaler (1987).

Анализ содержания ФП проводили в начале и в конце 
периода налива семян. Стадию налива семян на первом 
продуктивном узле определяли по содержанию воды 
в семяпочках. Согласно литературным данным, начало 
налива семян ассоциируется с содержанием воды на 
уровне 80%, а завершение налива и начало дегидрата-

ции в формирующихся семенах определяли по содержа-
нию воды ниже 55% (Ney et al., 1993). В 2022 г. для анали-
за содержания ФП в стадии начала налива отобрали 
79 растений (19 образцов с повторениями) со средним 
содержанием воды в семяпочках 81,5% (95-процент-
ный доверительный интервал (ДИ) – 80,2‑82,9%), а для 
стадии завершения налива – 93 растения (19 образцов 
с повторениями) со средним содержанием воды 59,0% 
(95-процентный ДИ – 58,3–59,8%) (рис. 1).

Пробы для анализа отношения Chl a к уровню хлоро-
филлида a (Chlide a) брали на стадии завершения налива 
семян с содержанием воды у образца к-3370 (subsp. ela-
tius) и у изучаемых сортов ‘Гамбит’ и ‘Тип’ 52,8% (стан-
дартная ошибка (SE) = 3,8%), 50,3% (SE = 1,5%) и 48,0% 
(SE = 2,8%) соответственно.

Статистическую обработку данных проводили с по-
мощью описательных статистик, однофакторного дис-
персионного анализа, анализа главных компонент 
и стандартной методики мета-анализа с использовани-
ем программ MS Excel (Microsoft, США), STATISTICA (Stat-
Soft, США). Парные сравнения образца дикого гороха 
(subsp. elatius) к-3370 с сортами ‘Шеврон’, ‘Ягуар’, ‘Темп’ 
по содержанию ФП при проведении дисперсионного ана-
лиза проводили с использованием критерия наимень-
шей существенной разницы (НСР) Фишера. В анализ 
главных компонент включали следующие признаки: со-
держание хлорофиллов a и b, каротиноидов и отношение 
суммы хлорофиллов к каротиноидам. Мета-анализ про-
водили с учетом данных по содержанию ФП у образцов 
коллекции ВИР в 2016, 2017 и 2022 г. и частично опубли-
кованных ранее (Bobkov, Bychkov, 2021). Для корректного 
сравнения результатов многолетних исследований по 
содержанию ФП у образца дикого гороха к-3370 и сорта 
‘Темп’ вместо фактических единиц использовали стан-
дартизированную среднюю разность (Cohen, 1988).

Результаты

В период начала налива семян содержание хлорофил-
ла a у образцов разных таксонов и сортов варьировало от 
2,5 до 4,8 мг/г от сухого веса (с. в.), хлорофилла b – от 1,0 
до 2,1 мг/г с. в., каротиноидов – от 0,68 до 1,21 мг/г с. в. 
(табл. 2).

Рис. 1. Содержание воды в семяпочках образцов гороха в начале и при завершении налива семян, %

Fig. 1. Water content in ovules of pea accessions at the start and the end of seed filling, %
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Наибольшее содержание ФП наблюдалось у образца 
к-3370 (subsp. elatius): хлорофиллы a и b – 4,8 и 2,1 мг/г с. в., 
каротиноиды – 1,21 мг/г с. в. Следует обратить внима-
ние на то, что сорта ‘Шеврон’ и ‘Ягуар’ также отличались 
высоким содержанием хлорофиллов и каротиноидов 
(см. табл. 2). Однако листочковый сорт ‘Темп’ содержал 
минимальное количество ФП (хлорофиллы a и b – 2,5 
и 1,0 мг/г с. в., каротиноиды – 0,68 мг/г с. в.).

В период завершения налива в семенах на первом 
продуктивном узле содержание хлорофилла a у предста-
вителей всех подвидов гороха варьировало от 1,6 до 
4,3 мг/г с. в., хлорофилла b – от 0,7 до 1,8 мг/г с. в., каро-
тиноидов – от 0,5 до 1,2 мг/г с. в. В этот период образец 
к-3370 (subsp. elatius) сохранял лидирующее положение 
по содержанию ФП (хлорофиллы a и b – 4,3 и 1,6 мг/г с. в., 
каротиноиды – 1,18 мг/г с. в.), уступая образцу к-1915 
(subsp. asiaticum) по содержанию хлорофилла b (1,7 мг/г 
c. в.) и превышая его по каротиноидам (1,11 мг/г с. в.). 
Образец к-296 (subsp. transcaucasicum) наряду с образцом 
к-3370 отличался высоким содержанием ФП как в нача-
ле, так и в конце периода налива семян в первом продук-
тивном узле.

Анализ главных компонент в начале и завершении 
налива семян позволил выявить структуру связей между 
изученными признаками у представителей разных так-
сонов гороха (табл. 3).

Две главные компоненты (PC1 и PC2) при анализе со-
держания ФП в начале налива семян объясняли 98,6% 
(PC1 = 72,4%, PC2 = 26,2%) общей изменчивости призна-
ков, а в конце налива – 99,2% (PC1 = 81,9%, PC2 =17,3%). 
Первая главная компонента как в начале, так и в завер-
шении налива семян на первом продуктивном узле поло-
жительно и сильно (> +0,96) коррелировала с содержани-
ем хлорофиллов a и b, каротиноидов и общим содержа-
нием хлорофиллов и в период начала налива семян – от-
рицательно (–0,53) с отношением Chl a / Chl b. Эта компо-
нента определяет уровень накопления фотосинтетиче-
ских пигментов в прилистниках гороха. Вторая главная 
компонента в начале и конце налива семян положитель-
но сильно (0,85 и 0,98 соответственно) коррелировала 
с отношением Chl a / Chl b и преимущественно описыва-
ла различия между образцами по соотношению хлоро-
филлов.

В начале налива семян распределение образцов отно-
сительно осей главных компонент было довольно диф-
фузным (рис. 2, а). На этой стадии все три сорта распола-
гались в разных локациях факторного пространства, что 
свидетельствует о различиях между ними по содержа-
нию ФП. 

На стадии завершения налива семян в бобах на пер-
вом продуктивном узле расположение образцов относи-
тельно осей главных компонент изменилось: намети-
лось более четкое разделение исследуемого материала 
на группы. По PC1 (на рис. 2, б обозначена как Factor 1) 
сорта гороха с умеренным содержанием ФП (‘Шеврон’, 
‘Ягуар’ и ‘Темп’) сформировали одну группу с представи-
телями подвидов asiaticum (к-2645) и sativum var. jomardii 
(к-3792). По PC1 разделились группы образцов с низ-
ким – к-5322 (subsр. asiaticum), к-2365 (subsp. transcauca-
sicum) – и высоким содержанием хлорофилла – к-1703 
(subsp. elatius), к-296 (subsp. transcaucasicum), к-1915 
(subsp. asiaticum), к-1915 (subsp. asiaticum). По PC2 (на 
рис. 2, б обозначена как Factor 2) выделился образец 
к-4014 (subsp. elatius) с невысоким содержанием ФП (см. 
табл. 2). При разделении образцов по главным компо-
нентам 1 и 2 также выделились обособленные группы. 
Среди них можно отметить группу, состоящую из 2 об-
разцов: к-3115 (subsp. elatius) и к-8460 (subsp. abyssini-
cum), и группу образцов к-1974 (subsp. asiaticum), к-3249 

(subsp. transcaucasicum), к-231 (subsp. asiaticum), распо
лагающуюся рядом с компактной группой из образцов 
с высоким содержанием ФП: к-1915, к-296 и к-1703. Сле-
дует отметить, что образец к-3370 (subsp. elatius), за
нимающий обособленное положение как в начале, так 
и в конце периода налива семян, отличился не только 
высоким содержанием хлорофилла, но и наибольшим 
среди изученных образцов содержанием каротиноидов 
(1,18 мг/г с. в.).

Таким образом, в период завершения налива семян 
изученный материал разделился на две категории – 
с низким и высоким содержанием ФП. В обе категории 
вошли образцы разных внутривидовых таксонов – с вы-
соким содержанием пигментов: к-3370, к-1915, к-296, 
к-1703, в категорию с низким – к-3115, к-8460, к-2365, 
к-5322, к-9249, к-9806, к-3732. Образец дикого гороха 

Признак / Indicator

Начало налива семян / The 
start of seed filling 

Завершение налива семян / 
The completion of seed filling 

PC1 PC2 PC1 PC2

Хлорофилл a, мг/г с. в. 0,973 0,2122 0,991 0,1220

Хлорофилл b, мг/г с. в. 0,985 –0,1480 0,982 –0,1690

Сумма хлорофиллов a и b, мг/г с. в. 0,992 0,0991 0,998 0,0331

Каротиноиды, мг/г с. в. 0,929 0,3106 0,969 0,1999

Отношение Chl a / Chl b –0,529 0,8464 –0,185 0,9820

Примечание: PC1 – первая главная компонента; PC2 – вторая главная компонента

Note: PC1 is the first principal component; PC2 is the second principal component

Таблица 3. Факторные нагрузки 5 признаков для 19 образцов разных подвидов Pisum sativum L. 
из коллекции ВИР

Table 3. Factor loadings for 5 indicators in 19 accessions of various Pisum sativum L. subspecies 
from the VIR collection
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Рис 2. Проекция образцов гороха на оси главных компонент на основе данных по содержанию 
фотосинтетических пигментов: начало (а) и завершение (б) периода налива семян на первом продуктивном узле

Fig. 2. Projection of pea accessions on the axes of the principal components based on the photosynthetic pigment content 
data: the start (a) and the end (б) of the seed-filling period at the first productive node

 

а 

 

б 
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к-3370 (subsp. elatius) в период налива семян отличался 
наибольшим содержанием ФП.

По результатам 2022 г. с использованием набора из 
19 образцов проведен однофакторный дисперсионный 
анализ различий по содержанию ФП в прилистниках на 
первом продуктивном узле между образцом к-3370 
и сортами ‘Темп’, ‘Шеврон’ и ‘Ягуар’. В начале периода на-
лива семян анализ не выявил значимых различий: Chl a – 
F(18, 60) = 1.254, p = 0,251, ɳ2 = 0,273; Chl b – F(18, 60) = 
1,682, p = 0,069, ɳ2 = 0,335; каротиноиды – F(18, 60) = 
1,621, p = 0,083, ɳ2 = 0,327. Существенные различия с вы-
сокими значениями размера эффекта (ɳ2 = 0,514–0,540) 
наблюдались главным образом в период завершения на-
лива семян: Chl a – F(18, 74) = 4,351, p < 0,001, ɳ2 = 0,514; 
Chl b – F(18, 74) = 4,824, p < 0,001, ɳ2 = 0,540; каротинои-
ды – F(18, 74) = 4,489, p < 0,001, ɳ2 = 0,522.

Парные сравнения средних с использованием крите-
рия НСР05 Фишера выявили существенные различия 
в начале налива семян между образцом к-3370 и сортом 
‘Темп’ по содержанию Chl b и каротиноидов (p = 0,006 
и 0,035 соответственно) и при завершении налива между 
образцом к-3370 и тремя современными сортами по со-
держанию Chl a (p = 0,001–0,009), Chl b (p = 0,009–0,021) 
и каротиноидов (p < 0,000–0,001) (табл. 4). 

В начале налива семян образец к-3370 превышал 
сорт ‘Темп’ по содержанию Chl b на 1,149 мг/г с. в., а по 
содержанию каротиноидов – на 0,530 мг/г с. в. В период 

завершения налива семян в бобах первого продуктив-
ного узла образец дикого гороха к-3370 (subsp. elatius) 
превышал сорта ‘Темп’, ‘Шеврон’ и ‘Ягуар’ по содержа-
нию Chl a на 2,09, 2,01 и 1,57 мг/г с. в., Chl b – 0,87, 0,88 
и 0,80 мг/г с. в., каротиноидов – 0,53, 0,53 и 0,48 мг/г с. в. 
соответственно. Интересно, что из всех современных 
сортов, представленных тремя разными морфотипами, 
в конце налива семян самое высокое содержание хлоро-
филла было у сорта ‘Ягуар’ – морфотип «хамелеон» (ярус-
ная гетерофилия), а самое низкое у сорта ‘Темп’ – тради-
ционного листочкового морфотипа. Уместно отметить, 
что сорт ‘Ягуар’ сочетает в себе увеличенное количество 
усиков (по сравнению с диким типом) и большую фото-
синтетическую поверхность, чем у растений af. Имеются 
неоднократные свидетельства того, что растения с мор-
фотипом «хамелеон» удачно сочетают в себе достоинства 
как листочковых, так и усатых сортов, а главное – благо-
даря высоким параметрам продукционного процесса 
формируют биомассу, значительно превосходящую луч-
шие листочковые и усатые стандарты (Zelenov, 2018). 

Для проведения мета-анализа многолетних данных 
в качестве параметра использовали стандартизованную 
среднюю разность (Cohen, 1988) содержания ФП между 
образцом дикого гороха к-3370 и листочковым сортом 
‘Темп’. При проведении мета-анализа использовали дан-
ные по содержанию ФП в прилистниках сложного листа 
гороха (табл. 5).

Таблица 4. Парные сравнения среднего содержания фотосинтетических пигментов у образца дикого гороха 
к-3370 (subsp. elatius) по отношению к сортам современной селекции с использованием критерия 

НСР05 Фишера (Орел, 2022 г.)
Table 4. Pairwise comparisons of the mean photosynthetic pigment content in wild pea accession k-3370 (subsp. 

elatius) versus the same indicator in the cultivars developed by modern breeding programs using 
Fisher’s HCP05 test (Orel, 2022)

Сорт / 
Cultivar

Начало налива семян / The start of seed filling
Завершение налива семян / The completion of 

seed filling

Разница между образцом 
к-3370 и сортами, мг/г с. в. / 

Difference between k-3370 
and cultivars, mg/g DW

p-value

Разница между образцом 
к-3370 и сортами, мг/г с. в. / 

Difference between k-3370 
and cultivars, mg/g DW

p-value

Chl a

‘Темп’ 1,319 0,145 2,088*** 0,001

‘Шеврон’ –0,720 0,423 2,006*** 0,001

‘Ягуар’ –0,312 0,728 1,567** 0,009

Chl b

‘Темп’ 1,149** 0,006 0,873** 0,010

‘Шеврон’ 0,384 0,341 0,879** 0,009

‘Ягуар’ 0,771 0,059 0,798* 0,021

Каротиноиды

‘Темп’ 0,530* 0,035 0,530*** < 0,000

‘Шеврон’ 0,114 0,643 0,531*** < 0,000

‘Ягуар’ 0,127 0,606 0,483*** 0,001

Примечание: *, **, *** – различия между средними значениями существенны при p ≤ 0,05; p ≤ 0,01 и p ≤ 0,001 соответственно

Note: *, **, *** – differences between mean values are significant at p ≤ 0.05, p ≤ 0.01, and p ≤ 0.001, respectively
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По содержанию Chl a оцененная за три года иссле
дования средняя разность между образцом к-3370 
и сортом ‘Темп’ в фактических единицах равнялась 
1,04 мг/г с. в. (n = 3, z = 2,02, p = 0,043). Стандартизован-
ная средняя разность между образцом к-3370 и сортом 
‘Темп’ равнялась 1,49 единицам (95-процентный ДИ – 
0,27–2,71). Исходя из доверительного интервала, число 
положительных исходов равнялось 100% и существенно 
отличалось от нуля (z = 2,39, p = 0,017). Следует отметить, 
что во все годы изучения у образца к-3370 содержание 
Chl a было выше, чем у сорта ‘Темп’. Согласно тесту Кохре-
на, в положительных исходах мета-анализа не обнаруже-
но существенной гетерогенности (Q(2) = 2,996; p = 0,224; 
I2 = 35,2%).

Средняя оцененная фактическая разность по содер-
жанию Chl b между образцом к-3370 и сортом ‘Темп’ со-
ставила 2,81 мг/г с. в. (n = 3, z = 19, p < 0,001). Стандар
тизованная средняя разность между образцом к-3370 
и сортом ‘Темп’ равнялась 5,56 единицам (95-процент-
ный ДИ – 2,29–8,82). Доверительный интервал не вклю-
чал ноль, что указывало на существенную оцененную 
стандартизованную разность. Тест на гетерогенность 
не имел статистической значимости, что указывало на 
определенную степень разнородности данных (I2 = 
60,1%).

Средняя оцененная разность по содержанию кароти-
ноидов между образцом к-3370 и сортом ‘Темп’ в факти-
ческих единицах оказалась несущественной и составила 
0,221 мг/г с. в. Однако стандартизованная средняя раз-
ность равнялась 1,67 единицам и была статистически 
значимой (n = 3, z = 2,18, p = 0,017). Тест Кохрена (Q(2) = 
3,612; p = 0,164; I2 = 45,2%) не выявил существенной ге

терогенности между данными, полученными в разные 
годы.

Следует обратить внимание на то, что оценка разли-
чий по содержанию Chl a, Chl b и каротиноидов не выяви-
ла выбросов и экстремальных значений в данных, кото-
рые могли бы повлиять на оцененные результаты опы-
тов.

Изученный в 2016, 2017 и 2022 г. образец гороха 
к-5322 (subsp. asiaticum) наряду с образцом к-3370 отли-
чался высоким содержанием ФП. Мета-анализ стандар-
тизованной разности средних данных, полученных в ука-
занные годы, показал, что образец к-5322 существенно 
уступал образцу к-3370 по содержанию хлорофилла a и b 
и, что статистически не доказано, по содержанию каро-
тиноидов (Chl a: d = 1,72; ДИ – 0,20‑3,24, z = 2,22, p = 0,026; 
Chl b: d = 1,71; ДИ – 0,06‑3,36, z = 2,03, p = 0,042; каротино-
иды: d = 1,98; ДИ – –0,3…–4,27, z = 1,7, p = 0,089).

О начале деградации хлорофиллов можно судить при 
появлении и накоплении продуктов его распада: феофи-
тина и хлорофиллида (Chlide) (Szafrańska, et al., 2017). 
Проведено исследование содержания Chl a и Chlide a у об-
разца дикого гороха к-3370 и сортов ‘Гамбит’ и ‘Тип’. Дис-
персионный анализ не выявил существенных различий 
между образцом к-3370, сортами ‘Гамбит’ и ‘Тип’ как по 
содержанию Chl a (F(2, 8) = 0.323, p = 0,733, ɳ2 = 0,075), так 
и Chlide a (F(2, 8) = 1,930, p = 0,207, ɳ2 = 0,325). Однако по 
отношению пигментов Chl a / Chlide a выявлены раз-
личия на границе статистической значимости: F(2, 8) = 
4,497, p = 0,049, ɳ2 = 0,529. Отношение Chl a / Chlide a у об-
разца к-3370 равнялось 20,4, а у сортов ‘Гамбит’ и ‘Тип’ 
это отношение составило 9,6 и 9,5 соответственно 
(табл. 6).

Таблица 5. Мета-анализ различий по содержанию фотосинтетических пигментов у образца дикого гороха 
к-3370 (subsp. elatius) и сорта ‘Темп’, проведенный в 2016, 2017 и 2022 г.

Table 5. Meta-analysis of differences in the photosynthetic pigment content between wild pea accession k-3370 
(subsp. elatius) and cv. ‘Temp’, performed in 2016, 2017, and 2022

Год исследования / 
Year of research

Стандартизированная 
средняя разность, 

d Коэна / Standardized 
mean difference, Cohen’s d

95-процентный 
доверительный 

интервал / 
95% confidence interval

Тест Кохрена / 
Cochran’s test

Q (2) p-value I2, %

Chl a (n = 3, z = 2,39, p = 0,017)

2016 0,36 –1,25…–1,97

2,996 0,224 35,2
2017 1,91 –0,02…–3,84

2022 2,27 0,68–3,86

Оцененное среднее 1,49 0,27–2,71

Chl b (n = 3, z = 3,34, p < 0,001)

2016 5,68 2,09–9,28

4,865 0,088 60,1
2017 10,26 4,24–16,28

2022 3,52 1,54–5,50

Оцененное среднее 5,56 2,29–8,82

Каротиноиды (n = 3, z = 2,38, p = 0,017)

2016 0,4 –1,22…–0,20

3,612 0,164 45,2
2017 2,32 0,25–4,40

2022 2,45 0,81–4,08

Оцененное среднее 1,67 0,29–3,04
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Полученные результаты указывают на меньшее ко-
личество продукта деградации хлорофилла Chlide a у об-
разца к-3370 в сравнении с сортами культурного гороха.

Обсуждение

Таким образом, в нашем исследовании наряду с сор-
тами современной селекции присутствовали формы, 
очень ограниченно затронутые селекцией – местные 
сорта (landraces) – представители подвидов transcaucasi-
cum, abyssinicum и asiaticum, разновидности jomardii, при-
надлежащей к P. sativum subsp. sativum, и дикорастущего 
подвида elatius.

Предыдущие исследования авторов данной статьи 
показали, что содержание ФП у гороха зависит от геноти-
па (Bobkov, Bychkov, 2018), различно в разных органах 
растения (Bobkov, Bashkirova, 2021) и подвергается зна-
чительным изменениям в онтогенезе растений (Bobkov, 
Bychkov, 2020). Наибольшее содержание хлорофилла 
и каротиноидов в этих многолетних экспериментах на-
блюдалось в период бутонизации, затем статистически 
значимо снижалось к периоду начала и завершения на-
лива семян. В этих исследованиях образец дикого гороха 
к-3370 (subsp. elatius) существенно превышал по содер-
жанию ФП современные сорта научной селекции.

Считается, что содержание ФП больше у растений, 
возделываемых в культурном агроценозе, чем у дикорас-
тущих (Dymova, Golovko, 2018). Однако в нашем опыте 
образцы и дикого, и культурного гороха имели одина-
ковый агрофон и в начале налива зерна сорт традици-
онного морфотипа – ‘Темп’ – имел минимальное содержа-
ние хлорофиллов а и b в изучаемой выборке. В данном 
исследовании, так же как и в проводимых ранее в 2016, 
2017 г. (Bobkov, Bychkov, 2018, 2020), образец дикого под-
вида гороха к-3370 (subsp. elatius) уверенно лидировал 
по содержанию хлорофиллов и каротиноидов. Следует 
отметить, что этот образец отличался повышенным со-
держанием ФП как в период начала налива семян, так 
и при его завершении.

Мета-анализ данных настоящего и предшествовав-
ших исследований (2016–2017 гг.), примененный к дико-
му образцу к-3370 и к листочковому сорту ‘Темп’, взя
тому в качестве контроля, включал содержание ФП 
в прилистниках в период завершения налива семян. Со-
гласно трехлетним данным, образец к-3370 превышал 
сорт ‘Темп’ по содержанию Chl a, Chl b и каротиноидов 
на 1,04 мг/г с. в., 2,81 мг/г с. в. и 0,221 мг/г с. в. соответ-
ственно. Различия в содержании Chl a, Chl b и каротинои-
дов, выраженные для корректного сравнения в стандар-
тизированной разности средних (d Коэна), составляли 
1,49, 5,56 и 1,67 единиц и были статистически значи
мыми. Исходя из оценки по J. Cohen (2013), обобщенный 
размер эффекта можно квалифицировать как значитель-
ный.

Конкурентом образца к-3370 по высокому содержа-
нию ФП в исследованиях 2016–2017 гг. служил образец 
гороха из подвида asiaticum (к-5322). В настоящем иссле-
довании, при более строгих требованиях к анализу рас-
тений на определенном этапе онтогенеза во время взя-
тия проб, образец к-5322 отличался высоким содержани-
ем ФП в начале налива (Chl a: 4,3 мг/г с. в.) и относитель-
но низким при его завершении (Chl a: 1,9 мг/г с. в.). Ме-
та-анализ данных за три года исследований позволил 
однозначно заключить о превосходстве образца к-3370 
над образцом к-5322 по содержанию ФП (стандартизиро-
ванная разность средних по содержанию Chl a, Chl b и ка-
ротиноидов равнялась 1,72, 1,71 и 1,98 соответственно). 
Сопоставимые с самыми высокими показателями содер-
жания ФП, превосходящие значения оцениваемых при-
знаков современных сортов разных морфотипов ре-
зультаты показали и малоокультуренные формы из под-
видов transcaucasicum и asiaticum. Изученные образцы 
абиссинского гороха и разновидности jomardii не отличи-
лись по искомым нами характеристикам.

Исходя из анализа главных компонент, проведенного 
по данным настоящего исследования, образцы гороха 
к-1915, к-296 (subsp. asiaticum), к-1703, к-3370 (subsp. ela-
tius) следует рассматривать в качестве перспективных 

Таблица 6. Оценка различий по содержанию Chl a, Chlide a и отношению Chl a / Chlide a между образцом 
дикого гороха к-3370 и сортами культурного гороха (Орел, 2022 г.)

Table 6. Assessment of differences between wild accession k-3370 and advanced pea cultivars in Chl a, Chlide a, and 
the Chl a / Chlide a ratio (Orel, 2022)
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Примечание: парные сравнения проведены с использованием критерия НСР05 Фишера

Note: pairwise comparisons were made using Fisher’s HCP05 test

ТРУДЫ ПО ПРИКЛАДНОЙ БОТАНИКЕ, ГЕНЕТИКЕ И СЕЛЕКЦИИ /

PROCEEDINGS ON APPLIED BOTANY, GENETICS AND BREEDING. 2024;185(4):32-46

   •   185 (4), 2024   •   

43

Bobkov S.V., Bashkirova K.A., Semenova E.V., Vishnyakova M.A.



источников высокого содержания ФП, а последний – еще 
и как источник замедленной деградации хлорофилла, 
о чем свидетельствует существенное увеличение у него 
отношения Chl a / Chlide a по сравнению с сортами куль
турного гороха ‘Гамбит’ и ‘Тип’.

Важным направлением дальнейших исследований 
может служить оценка различий между образцами дико-
го и малоокультуренных форм гороха с высоким содер-
жанием ФП и культиварами с рецессивным аллелем i 
(stay-green) для использования в селекции новых сортов 
с высоким потенциалом продуктивности.

Заключение

Повышение содержания ФП − важное условие для се-
лекции сортов гороха нового поколения с высоким по-
тенциалом продуктивности. Селекционная работа в этом 
направлении определяется еще и необходимостью ком
пенсации снижения фотосинтетического потенциала за 
счет создания и использования в производстве преиму-
щественно безлисточковых сортов. Оценка содержания 
ФП у 21 образца – представителей нескольких подвидов 
гороха (P. sativum) коллекции ВИР, включающих как 
культурные, так и дикие формы, – выявила полимор-
физм образцов по данному признаку. Анализ главных 
компонент с учетом содержания хлорофиллов a и b и ка-
ротиноидов в период завершения налива семян позво-
лил разделить материал на две категории: с низким 
и высоким содержанием ФП. В категорию с высоким со-
держанием пигментов вошли образцы разных внутриви-
довых таксонов, сформировавшие 4 группы. Образец ди-
кого гороха к-3370 (subsp. elatius) как в начале, так и в за-
вершении периода налива семян отличался наибольшим 
содержанием ФП. У этого образца выявлено существенно 
большее отношение хлорофилла к продукту распада хло-
рофиллиду, что указывает на устойчивость хлорофилла 
к деградации в период завершения налива семян в пер-
вом продуктивном узле в сравнении с сортами культур-
ного гороха. Результаты, сопоставимые с самыми высо-
кими показателями содержания ФП у этого образца и пре-
восходящие значения оцениваемых признаков современ-
ных сортов разных морфотипов, показали и примитив-
ные окультуренные формы из подвидов transcaucasicum 
и asiaticum. Все эти образцы относятся к первичному ген-
пулу вида P. sativum, и, следовательно, изучаемый при-
знак можно легко передать создаваемым сортам.
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