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В обзоре рассмотрены вопросы повышения продуктивности пшеницы в аспекте
улучшения характеристик фотосинтетического аппарата. Обсуждены современ-
ное состояние исследований, перспективы и стратегии, направленные на даль-
нейшее повышение урожайности этой важной культуры в связи с оптимизацией
физиологических процессов. На основании литературных данных и результатов
собственных экспериментов проанализированы закономерности формирова-
ния агроценозов с повышенной фотосинтетической продуктивностью, выделены
физиологические признаки, связанные с высокой продуктивностью. Сравни-
тельная оценка параметров фотосинтетического аппарата современных высоко-
интенсивных сортов озимой пшеницы селекции Института физиологии расте-
ний и генетики НАН Украины и широко распространенного в 1970-х годах
известного сорта Мироновская 808 позволила определить тесно связанный с
урожайностью этой культуры показатель — хлорофилльный фотосинтетический
потенциал листьев за период цветение—молочно-восковая спелость.
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Необходимость увеличения производства продовольствия в настоящее
время вызвана целым рядом причин. Численность народонаселения
Земли в начале ХХI ст. уже достигла 7 млрд, а, по оценкам социоло-
гов, к 2050 г. — превысит 9 млрд [149]. Кроме того, повышается спрос
на продовольствие в развитых странах мира, а также растет количест-
во людей, употребляющих только растительную продукцию. В то же
время производство зерна, составляющего основу пищевого рациона
около 1,5 млрд людей, увеличивается меньшими темпами, чем числен-
ность населения. Так, за последние 20 лет среднемировое производст-
во зерна увеличилось на 24 %, а население на планете — в среднем на
33 %, в Африке — даже на 60 % [5]. В Украине производство зерна на
душу населения достигает 1,23 т, в то время как среднемировой пока-
затель в 3 раза ниже и составляет 0,36 т [5]. По прогнозам, сделанным
в начале этого столетия, при таких темпах роста народонаселения пла-
неты для обеспечения привычного уровня потребления продуктов уро-
жайность зерновых сельскохозяйственных культур необходимо удвоить
[77, 138]. А по оценкам ФАО, сделанным в конце 2010 г., для удовле-
творения базовых продовольственных проблем человечества в ближай-
шие 10 лет необходимо повышать урожайность пшеницы более чем на
5 ц/га ежегодно [67].
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Ситуацию усугубляет отсутствие новых площадей для пахотных зе-
мель. Более того, площади под посевами некоторых культур уменьшают-
ся. Так, в среднем в мире за период 1996—2010 гг. посевные площади
под пшеницей сократились на 5,5 % [124]. Самые значительные сниже-
ния отмечены в Китае (на 5,1 млн га), США (на 3,3), Канаде (на 1,9),
Турции (на 1,2 млн га) [122]. Еще один негативный фактор, влияющий
на производство продовольствия — это наблюдающиеся в последние де-
сятилетия климатические изменения, которые проявляются в повыше-
нии температуры воздуха в период вегетации растений, выпадении осад-
ков ливневого характера или, наоборот, их отсутствии, что также
отрицательно сказывается на урожайности.

Немаловажной проблемой в начале нашего века стало торможение
ежегодного прироста урожайности злаков по сравнению с концом про-
шлого столетия. Для целого ряда стран показано, что в последние 10 лет
урожайность наиболее важных для человечества культур, таких как пше-
ница, рис, не повышается [118]. Например, с 1988 по 1997 г. урожай-
ность риса в Китае выросла с 54 до 64 ц/га, а в последующие 10 лет (с
1998 по 2007) она колебалась от 62 до 64 ц/га [66], т.е. ее ежегодный при-
рост в первом десятилетии составлял 1 ц/год, а во втором — был недо-
стоверным. Приведенные в табл. 1 данные свидетельствуют, что тенден-
ция к уменьшению приростов урожайности наблюдалась не только в
Китае и не только для риса [95, 98].

Относительный прирост урожайности пшеницы в мире с 1968 по
1987 г. варьировал на уровне 30—32 %, а в 1998—2007 гг. — снизился до
1 %. Уменьшение относительного ежегодного прироста урожайности бы-
ло характерным и для риса: в течение последних 40 лет он снизился с 34
до 17 % (см. табл. 1). Для кукурузы его величина колебалась в пределах
20—35 %. Причем в последнее десятилетие только у этой культуры на-
блюдалась тенденция к увеличению прироста урожайности, что может
быть обусловлено расширением использования в производстве генно-
модифицированных сортов [6].

Все это вместе взятое объясняет остроту проблемы повышения уро-
жайности важнейших зерновых культур. Поиск факторов, определяю-
щих урожай, человечество ведет с давних пор. Выявив закономерности
наследования с помощью разных методов отборов и гибридизации, се-
лекционеры ускорили процесс создания новых сортов, который, в пер-
вую очередь, направлен на рост урожайности. Во второй половине про-
шлого столетия повышение урожайности сельскохозяйственных культур
было достигнуто, с одной стороны, агрономическими методами — опти-
мизацией густоты растений в ценозах, условий питания, водоснабжения
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ТАБЛИЦА 1. Относительный (% к началу соответствующего десятилетия) прирост
урожайности наиболее важных продовольственных культур в мире за одно десятилетие в
течение последних 40 лет (по данным [95, 98])

Относительный прирост урожайности, %
Период, годы

пшеницы риса кукурузы

1968—1977 30 34 35

1978—1987 32 24 20

1988—1997 20 26 30

1998—2007 1 17 35



и средств защиты растений [7, 34], а с другой — зерновая продуктив-
ность пшеницы существенно увеличилась благодаря интродукции генов
полукарликовости и генов, которые повысили стойкость культуры к бо-
лезням [22, 53]. Такие сорта можно было выращивать на повышенном
фоне минеральных удобрений, поскольку было исключено полегание
растений, уменьшающее урожайность более старых сортов, т.е. увеличе-
ние продуктивности отдельного растения, оптимизация архитектоники
посева и усовершенствование технологий выращивания способствовали
реализации потенциальной продуктивности важнейших сельскохозяйст-
венных культур во второй половине ХХ в. [62, 134, 151].

Следующий этап поиска путей повышения зерновой продуктивно-
сти основывался на анализе наиболее весомых факторов, определяю-
щих урожайность. Поскольку органические вещества образуются в
процессе фотосинтеза из углекислого газа и воды за счет поглощенной
солнечной энергии, то продуктивность посевов зависит от их способ-
ности поглощать радиацию и преобразовывать ее в энергию химичес-
ких связей для дальнейшего использования в метаболических процес-
сах. Согласно Монтеи [106], потенциальная энергетическая
урожайность агроценозов (Y, МДж/м2) обусловлена четырьмя наиболее
важными составляющими:

Y = k St i c p, 

где k — коэффициент пересчета суммарной солнечной радиации, прихо-
дящей к поверхности посева, в фотосинтетически активную радиацию
(ФАР), который мало зависит от метеорологических условий и места
расположения (колеблется от 0,48 до 0,52, в среднем составляет 0,50 [13,
76, 96]; St — общая солнечная радиация, приходящая на верхнюю гра-
ницу посева в течение вегетации; i — эффективность поглощения све-
товой энергии ценозом; c — коэффициент превращения поглощенной
солнечной энергии в биомассу; p — коэффициент хозяйственной эф-
фективности растения (Кхоз).

Расчеты показали, что доля антропогенной энергии в продуциро-
вании биомассы по отношению к энергии ФАР составляет меньше 1 %
[9]. Эта величина четко подчеркивает значение роли солнца в продук-
тивности агрофитоценозов.

В настоящее время увеличения поглощения ФАР, приходящей к
верхней границе посева, добиваются путем повышения листового индек-
са посевов и (или) удлинением сроков вегетации. Листовой индекс по-
севов современных интенсивных сортов достиг предела (3,5—4,5), за ко-
торым дальнейшее его возрастание приводит только к ухудшению
использования энергии солнца в результате взаимозатенения листьев.
Фотосинтетическую продуктивность можно повысить разными путями,
например, замедлением процессов старения фотосинтетического аппа-
рата в онтогенезе листа [11, 129] или расширением границ солнечного
спектра [52], который может быть использован для фотосинтеза. Обе эти
возможности связаны с поглощением света листьями. Этот орган у рас-
тений является сложной системой, оптические характеристики которой,
наличие пигментов и структура обеспечивают абсорбцию энергии сол-
нечного света. Вследствие ускорения формирования оптимального лис-
тового индекса в начале вегетации и (или) увеличения продолжительно-
сти жизни листьев в период налива зерна доля ФАР, поглощаемой
посевами, выросла [45, 96, 130].
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Поглощение ФАР определяется также содержанием хлорофилла в
листьях растений [92], которое варьирует в широких пределах и зависит
от культуры, сорта, фазы онтогенеза, уровня минерального питания и
др. Например, в листьях разных видов растений количество этого пиг-
мента колеблется от 0,05 до 0,3 % в пересчете на сухое вещество [4, 50]
или от 4 до 10 мг/дм2 площади поверхности листа [30, 70, 141]. Как пра-
вило, наиболее высокое содержание хлорофилла в листьях в период цве-
тения, т.е. при переходе растений к репродуктивному развитию. Послой-
ное расположение хлоропластов в листе способствует максимальному
использованию света во всей толщине листа [16, 113]. Важным факто-
ром, влияющим на содержание хлорофилла, является интенсивность
освещения. Так, в листьях озимой пшеницы сорта Yangmai 13 при осве-
щении около 1400 мкмоль/(м2 · с) содержание хлорофилла составляло
1,77 мг/г сырого вещества, а при его снижении в 5 раз — увеличива-
лось до 3,18 [152]. Две формы хлорофилла — а и b — позволяют расте-
ниям адаптироваться к изменению интенсивности и спектрального со-
става солнечной радиации в течение дня: в вечерние и утренние часы
основной поток радиации приходится на длинноволновые участки, в
дневные — на коротковолновые [3, 35].

Мнение исследователей об оптимальном количестве хлорофилла в
листьях растений неоднозначно. Одни авторы считают, что его уровень
должен быть невысоким — чтобы размеры светособирающих антенн не
превышали оптимальных, и растения не поглощали больше света, чем
им необходимо для процесса фотосинтеза [102, 110]. По оценкам Глика
и Мелиса [74], минимальное число молекул хлорофилла, необходимое
для сборки комплексов ядра фотосистем, составляет 37 молекул хлоро-
филла а в фотосистеме II (ФС II) и 95 — в фотосистеме I (ФС I), т.е.
приблизительно 25 % обычного количества этих молекул в типичной
фотосистеме растений. Меньший размер антенны, по их мнению, может
не только смягчить потери, связанные с расходом энергии на нефотохи-
мические процессы, но и увеличить поступление света в нижние слои
посева или нижние слои клеток листа [101].

Справедливость гипотезы о том, что, уменьшая размер антенны,
можно увеличить эффективность использования радиации (ЭИР), дока-
зана для зеленых водорослей [101]. Результаты таких исследований на
высших растениях пока противоречивы. Так, мутанты сои Clark Y9 и
Y11, которые содержат примерно половину количества хлорофилла по
сравнению с ее диким типом, имели более интенсивный (в некоторых
случаях до 30 %) дневной фотосинтез [120]. В то же время мутант риса
с низким содержанием хлорофилла b и высоким соотношением а/b (4,7),
наоборот, характеризовался более низкой интенсивностью фотосинтеза
[54]. По данным китайских исследователей [142], именно повышенная
концентрация хлорофилла во флаговом, 2- и 3-м сверху листьях супер-
урожайного сорта озимой пшеницы сыграла главную роль в его высокой
продуктивности. Более высокое содержание хлорофилла на единицу
площади листа в фазу цветения наблюдали у карликовых сортов пшени-
цы (высотой менее 30 см), отличающихся повышенной интенсивностью
фотосинтеза — на 20 % по сравнению с полукарликовыми [47]. Рассчи-
танный на основании данных о содержании хлорофилла в закончивших
рост листьях разных ярусов и интенсивности их фотосинтеза у поколе-
ния F2 близкородственных линий риса коэффициент корреляции соста-
вил 0,6, а сама зависимость была прямой [146].
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В пользу гипотезы о преимуществе сортов с более высоким содер-
жанием хлорофилла может свидетельствовать то, что снижение содержа-
ния суммарного (а+b) хлорофилла у мутантов сои и риса привело к су-
щественному ослаблению синтеза хлорофилла b [54, 120]. Это, в свою
очередь, может внести дисбаланс в размеры антенн ФС I и ФС II, при-
вести к нестабильности светособирающих комплексов ФС II при отсут-
ствии хлорофилла b и к сокращению транспорта электронов в реакци-
онных центрах ФС II [153].

Положительную роль высокого содержания хлорофилла в листьях
подтверждает и факт снижения урожайности при уменьшении содержа-
ния хлорофиллов в листьях под действием разных стрессов, вызываю-
щих или прекращение синтеза этих пигментов, или их деградацию [41].
Таким образом, снижение количества хлорофилла в листьях может даже
мешать повышению продуктивности растений.

Из представленных выше материалов видно, что роль содержания
хлорофиллов и их соотношения в эффективности преобразования сол-
нечной энергии при фотосинтезе достаточно хорошо освещена в литера-
туре. В то же время пока мало внимания уделяется исследованию роли
валового содержания хлорофилла, приходящегося на единицу площади
посева, хотя именно этот аспект дает возможность охарактеризовать
мощность развития фотосинтетического аппарата агрофитоценозов [33],
поскольку такую сложную оптическую систему определяют иные, чем у
отдельного растения, закономерности. Фотосинтетический аппарат по-
севов на ценотическом уровне оценивают с помощью хлорофилльного
индекса и хлорофилльного фотосинтетического потенциала [2]. Первый
из этих показателей характеризует валовое содержание хлорофилла в от-
дельных органах или в целых растениях на единице площади подстила-
ющей поверхности в разные фазы развития, второй — за определенный
период вегетации, включающий несколько фаз [1]. В работах Андриано-
вой [1, 2] показано, что хлорофилльные индекс и потенциал являются
хорошими критериями оценки потенциальной продуктивности сельско-
хозяйственных растений. Наличие связи между ними обусловлено одно-
направленностью изменений урожайности и показателей пигментного
аппарата в разных погодных условиях [8, 25] и при различных уровнях
минерального питания. Показано также, что существуют сортовые раз-
личия в развитии фотосинтетического аппарата агрофитоценозов [28]. В
частности, данные трехлетнего мелкоделяночного эксперимента свиде-
тельствуют о том, что разница по этому показателю между современны-
ми сортами и сортом селекции начала 1960-х годов была достоверной.
Хлорофилльный индекс посевов пшеницы сортов Фаворитка и Володар-
ка в фазы выхода в трубку и колошения был выше, чем у сорта Миро-
новская 808 на 43—54 %, а к фазе молочно-восковой спелости зерна этот
разрыв увеличивался до 134—162 % (табл. 2). 

Сообщения о наличии сортовых различий в поглощении ФАР рас-
тениями указывают на то, что еще одним возможным резервом увеличе-
ния поглощения света посевами может быть генетическое разнообразие
сортов. Так, показано, что листья сорта яровой пшеницы поздней селек-
ции V652 поглощали больше солнечной энергии, чем сорта ранней се-
лекции [49]. Кроме того, установлены различия в распределении погло-
щенной ФАР посевами высокоурожайного и засухоустойчивого сортов
озимой пшеницы. Поглощение ФАР посевом в фазу цветения первого
из них превышало соответствующий показатель второго сорта как в ус-
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ловиях засухи, так и при орошении — в среднем на 11—12 %. Разница в
поглощении света верхним слоем ценоза высокоурожайного сорта пше-
ницы (на высоте 60—80 см от поверхности почвы) по сравнению с засу-
хоустойчивым сортом существенно зависела от условий выращивания: в
стрессовых условиях (дефицит влаги) поглощение было на 17 % выше, а
в оптимальных (орошение) — разница возрастала до 61 % [76]. Следова-
тельно, генотипические особенности сортов проявились в изменении
профиля поглощения солнечной радиации. Вместе с тем считается, что
дальнейшее увеличение поглощения энергии ФАР посевами маловеро-
ятно, поскольку оно уже близко к максимальным значениям [76, 153].

Доля хозяйственно-ценной части растений относительно их общей
биомассы — еще один сомножитель уравнения Монтеи — в настоящее
время также приближается к предельным значениям: до 0,5—0,6 у зер-
новых и 0,7—0,9 — у корнеплодов [42, 136].

Таким образом, литературные данные подтверждают, что благода-
ря селекции для наиболее важных сельскохозяйственных культур — ку-
курузы, риса, пшеницы и сои — уже достигнуты максимумы для треть-
его (і) и пятого (р) сомножителей уравнения Монтеи [65, 78, 137, 153].

В связи с этим в литературе дискутируется возможность увеличе-
ния продуктивности за счет повышения эффективности превращения
энергии в растительную биомассу [21, 22, 24, 88, 129, 154].

Эффективность превращения поглощенной солнечной радиации в
биомассу оценивают по отношению прироста биомассы за определен-
ный период к величине ФАР за этот же промежуток времени [106]:

ЭИР = (Мt2
— Mt1

)/ФАРt1–t2
,

где Мt2
— Mt1

— разница между массой сухого вещества надземной части
растений с единицы площади посева (г/м2) за период t1—t2; ФАРt1–t2

—
суммарное значение ФАР, приходящей на верхнюю границу посева за
этот же временной интервал (моль/м2 или Дж/м2).

Величина ЭИР зависит от стадии развития, вида культуры, типа
фотосинтетического процесса (С3 или С4), уровня минерального пита-
ния, условий влагообеспеченности и др. Так, для растений овса показа-
но, что эффективность превращения энергии в биомассу выше до цве-
тения, чем после этой фазы, а для ячменя и пшеницы, наоборот — после
нее [112]. Мы также наблюдали изменение ЭИР в зависимости от пери-
ода вегетации: ее значения в период от цветения до молочной спелости
были меньшими, чем в период молочная—молочно-восковая спелость у
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ТАБЛИЦА 2. Относительная величина хлорофилльного индекса посевов озимой пшеницы в
отдельные фазы вегетации (% значений этого показателя у сорта Мироновская 808)

Фаза вегетации

Сорт

Год
регистра-
ции сорта Выход в

трубку
Коло-
шение

Цвете-
ние

Молочная
спелость

Молочно-
восковая
спелость

Фаворитка 2005 154а 150а 155а 177а 234а

Володарка 2005 147а 143а 172а 188а 262а

Мироновская
808

1963 100b 100b 100b 100b 100b

П р и м е ч а н и е. Буквами а, b обозначено достоверную разницу между сортами на
уровне вероятности 5 %.



отличающихся по урожайности сортов озимой пшеницы. Так, по дан-
ным 2-летнего эксперимента, ЭИР высокоурожайными сортами Фаво-
ритка и Смуглянка в первый из этих периодов составляла 2,5 г/МДж, во
второй — возрастала до 4,5, тогда как у менее урожайного сорта Миро-
новская 808 была ниже и составляла соответственно 1,4 и 2,6 г/МДж
[26]. В то же время на низком фоне минерального питания межсортовые
различия по ЭИР между контрастными по продуктивности сортами бы-
ли незначительными, а на высоком фоне — существенными: у сортов
Смуглянка и Фаворитка ЭИР была в 1,5—2,3 раза выше, чем у сорта
Мироновская 808, в оба исследованных периода. Эти различия свиде-
тельствуют о том, что современные сорта эффективнее усваивают сол-
нечную энергию. Наличие сортовых отличий по этому показателю уста-
новлено и на яровой пшенице в разных условиях освещения [49], а
также подтверждено для других культур [51].

Наиболее распространенным приемом регулирования ЭИР являет-
ся внесение повышенных доз азотных удобрений. Нами, в частности,
показано, что при изменении уровня минерального питания в 4—5 раз
(от N25P25K25 до N110P100K100) ЭИР в репродуктивный период развития
сортов озимой пшеницы увеличивалась в 2,4—3,5 раза [28]. Считается,
что повышение эффективности использования солнечной радиации на
образование растительной биомассы при увеличении доз азотного пита-
ния происходит вследствие возрастания концентрации фотосинтетичес-
ких пигментов и площади светопоглощения посева [97].

Однако, поскольку, во-первых, стоимость удобрений существенно
удорожает производство зерна, а, во-вторых, их количество, вносимое в
течение вегетации, достаточно велико и становится небезопасным в эко-
логическом аспекте, то дальнейшие перспективы повышения ЭИР свя-
зывают с перестройками фотосинтетического аппарата на уровне листа,
клетки и хлоропласта [15, 60, 94, 103, 108, 111]. Теоретические расчеты
показали, что потенциал урожайности пшеницы может быть увеличен на
50 % благодаря генетическому улучшению эффективности использова-
ния радиации [126].

На современном этапе развития теории фотосинтетической про-
дуктивности посевов одним из возможных путей повышения урожайно-
сти считают увеличение интенсивности фотосинтеза на единицу площа-
ди листа [91, 129, 154], хотя исследования, выполненные на сортах
растений, культивировавшихся в 1960—1980-х годах, показали, что уве-
личение интенсивности фотосинтеза на единицу площади листа не все-
гда сопровождалось возрастанием урожайности и даже наоборот, указан-
ная зависимость была обратной [46, 64]. Это подтвердил и анализ
результатов работ 1980-х годов, выполненных на многих видах растений
[10, 17, 19], в которых показано, что искусственное повышение продук-
тивности растений, вызванное их выращиванием при повышенной кон-
центрации СО2, приводило к увеличению площади листьев или к усиле-
нию аттрагирующей активности акцепторов ассимилятов. При этом
фотосинтетическая активность единицы площади листа или возрастала
незначительно, или не росла совсем. Например, при существенном по-
вышении концентрации СО2 (от 150 до 500 мкл/л) разница в интенсив-
ности фотосинтеза листьев пшеницы не наблюдалась, хотя урожай зер-
на увеличивался существенно — с 0,5 до 1,4 кг/м2 [72]. Авторы показали,
что рост урожайности связан с увеличением листового индекса, и, соот-
ветственно, с повышением интенсивности фотосинтеза единицы площа-
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ди посева. В то же время у хлореллы, в отличие от высших растений,
длительная адаптация к повышенной концентрации СО2 приводила к
росту интенсивности фотосинтеза на единицу массы, на клетку и на хло-
рофилл [18].

Таким образом, данные, полученные на сортах растений селекции
1960—1980-х годов, противоречат предположению об увеличении про-
дуктивности растений за счет повышения интенсивности фотосинтеза.
Однако в экспериментах с различными сельскохозяйственными культура-
ми современных сортов, выращиваемых в условиях повышенного уровня
СО2, показано возрастание интенсивности фотосинтеза единицы площади
листа [15, 93, 111]. Так, для сои при одинаковой дозе ФАР (620 МДж/м2)
выявлено, что эффективность поглощения радиации при обычном (380
ррm) и повышенном (550 ррm) содержании СО2 была одинаковой (0,89 %),
а интенсивность фотосинтеза и эффективность превращения света в био-
массу при повышении концентрации СО2 увеличились соответственно на
15 и 19 % [60, 108]. Аналогичное возрастание интенсивности фотосинтеза
и эффективности использования радиации, вызванные повышением кон-
центрации СО2 (с 373 до 664 ррm), наблюдали для 17 линий яровой пше-
ницы [49]. Таким образом, искусственное увеличение интенсивности фо-
тосинтеза, обусловленное высоким уровнем СО2, приводило к повышению
урожайности растений за счет возросшей интенсивности фотосинтеза еди-
ницы площади листа, а также к улучшению эффективности превращения
энергии света в биомассу.

Анализ результатов многочисленных публикаций [49, 107, 125, 128,
133] свидетельствует о том, что у сортов пшеницы, появившихся в 1990-е
годы, интенсивность ассимиляции СО2 по сравнению с сортами более
ранней селекции увеличилась. Одними из первых на взаимосвязь повы-
шения урожайности пшеницы и увеличения интенсивности фотосинте-
за ее листьев в генетическом аспекте обратили внимание Джианг и со-
авт. [88]. Ими было обнаружено, что у сортов озимой пшеницы,
выведенных в 1990-е годы, интенсивность фотосинтеза на единицу пло-
щади листа была на 44 % выше, чем у созданных в 1950-е годы. Кроме
того, для шести фенологических фаз (в течение периода от выхода в
трубку до молочной спелости зерна) выявлена тесная корреляционная
зависимость величины урожая от интенсивности фотосинтеза листьев
(r = 0,61) и проводимости устьиц (r = 0,67). 

Авторами работы [48] также показано, что при световом насыщении
(1500 мкмоль/(м2 · с)) интенсивность фотосинтеза закончивших рост ли-
стьев современных сортов озимой пшеницы была выше, чем сортов бо-
лее ранней селекции. Так, у сортов, выведенных в начале 2000-х годов,
она колебалась от 17 до 22, у созданных в 1945—1965-е — от 11 до 14, в
1970—1980-е — от 14 до 18, в 1990-е — от 16 до 20 мкмоль СО2/(м

2 · с).
Использовав данные, представленные в работе Бисваса и соавт.

[48], а также данные об интенсивности фотосинтеза флаговых листьев и
продуктивности колоса в оптимальных условиях (60 % ПВ) и при вод-
ном дефиците (30 % ПВ) двух современных высокоинтенсивных сортов
озимой пшеницы (Фаворитка, Смуглянка) и одного сорта старой селек-
ции (Мироновская 808) [12], мы построили графики зависимости урожай-
ности от интенсивности фотосинтеза листьев этих растений (рис. 1, 2).

Коэффициенты детерминации, рассчитанные для указанных  зави-
симостей, показали, что от 70 до 90 % урожайности определяется интен-
сивностью фотосинтеза листьев.

286

В.В. МОРГУН, Г.А. ПРЯДКИНА

ISSN 2308-7099. Физиология растений и генетика. 2014. Т. 46. № 4 



Все это свидетельствует о том, что повышение урожайности совре-
менных сортов озимой пшеницы сопровождается изменениями функци-
ональной активности фотосинтетического аппарата. На совещании
Международного консорциума продуктивности пшеницы (Wheat Yield
Consortium) в 2009 г., созданного по инициативе Международного цен-
тра улучшения кукурузы и пшеницы (CIMMYT), повышение продуктив-
ности и эффективности фотосинтеза указано как один из наиболее пер-
спективных путей роста урожайности пшеницы [126]. Среди других
направлений отмечены
оптимизация распреде-
ления ассимилятов и
увеличение доли зерна
при сохранении стой-
кости к полеганию, а
также селекция на объ-
единение в одном ге-
нотипе признаков вы-
сокой продуктивности
и создание новой гене-
тической плазмы.

Дальнейшее по-
вышение фотосинте-
тической эффектив-
ности может быть
осуществлено разными
путями. Один из них
связан с оптимизацией
регуляторных механиз-
мов превращения энер-
гии в тилакоидных
мембранах хлороплас-
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Рис. 1. Изменение интенсивности фотосинтеза (ИФ) и урожая (т/га) различных сортов
озимой пшеницы, выведенных в Китае за последние 60 лет [48]:

1 — данные за 1945—1965 гг.; 2 — 1970—1989; 3 — 1990—1999; 4 — 2000—2003 гг.

Рис. 2. Зависимость продуктивности колоса сортов ози-
мой пшеницы старой (Мироновская 808, 1963 г.) и но-
вой селекции (Смуглянка, 2004 г.; Фаворитка, 2005 г.)
(г/главный побег) от интенсивности фотосинтеза 
(мг СО2/(дм2 · ч)) их флагового листа в разных условиях
[12]:

1, 2 — сорт озимой пшеницы Мироновская 808; 3, 4 — сорта
Смуглянка и Фаворитка; 2, 4 — первый день засухи; 1, 3 — чет-
вертый день засухи



тов при изменении условий освещения [61, 117]. Фотосинтетический ап-
парат растений в полевых условиях испытывает значительные колебания
факторов внешней среды — вследствие дневного движения солнца, сте-
пени облачности, силы и направления ветра, который изменяет положе-
ние листьев в пространстве, а также изменений температуры, влажнос-
ти воздуха и пр. Несмотря на то что фотосинтез — светозависимый
процесс, связь между интенсивностью фотосинтеза и уровнем освещен-
ности имеет нелинейный характер [31]. Световая кривая фотосинтеза у
С3-растений выходит на плато насыщения на уровне 30 % полного сол-
нечного света. Количество молекул СО2, ассимилированных на 1 моль
поглощенных фотонов — квантовая эффективность фотосинтеза — на-
чинает снижаться при интенсивности освещения, составляющей только
5—10 % полного солнечного света [145]. При более высоком уровне ос-
вещенности возрастает количество закрытых фотосинтетических реак-
ционных центров, т.е. в условиях яркого освещения скорость поглоще-
ния фотонов листьями превышает скорость ее утилизации в
фотосинтетическом канале. Во избежание фоторазрушения фотосинте-
тического аппарата, в частности ФС II (фотоингибирование), значитель-
ная часть поглощенной фотосинтетическими пигментами световой
энергии должна быть рассеяна [56, 69, 84]. Известны различные меха-
низмы защиты от фотоингибирования. Избыток поглощенного света мо-
жет быть снижен, например, движением листьев или хлоропластов [30],
протонированием полипептидов ССК II [44], уменьшением размера све-
тособирающей антенны [90] или активацией светозависимого виолаксан-
тинового цикла (ВЦ) [59, 85, 86].

Последний механизм способствует быстрому (от секунд до минут)
гашению возбужденного состояния молекул хлорофилла [82]. Диссипа-
ция неиспользованной в фотохимическом канале энергии от возбужден-
ных молекул хлорофилла происходит вследствие светозависимых пре-
вращений ксантофиллов ВЦ [12, 57, 140, 143]. С повышением
интенсивности освещения из виолаксантина, содержащего 2 атома кис-
лорода в эпоксидной форме, через промежуточный ксантофилл — анте-
раксантин (с одним атомом кислорода в эпоксидной форме) — образу-
ется безэпоксидный зеаксантин, а при снижении освещенности —
происходит обратная реакция цикла [29].

Зависимость между количеством зеаксантина, образующегося в
ВЦ, и диссипацией поглощенной энергии впервые была показана в 1987 г.
в работе Деммиг и соавт. [59]. Ее гипотеза о существовании взаимосвязи
между ростом тепловой диссипации избытка поглощенной радиации и
увеличением количества зеаксантина или показателя деэпоксидации
цикла (отношение количества деэпоксидированных пигментов цикла к
общей величине пула) получила подтверждение на разных культурах, в
разных условиях выращивания и в настоящее время является обще-
признаной [27, 58, 73, 75, 79, 83, 148].

Механизм фотопротекторного действия ВЦ состоит в том, что свя-
зывание зеаксантина, с участием белка PsbS, на определенных участках
антенн ФС II приводит к таким конформационным изменениям пиг-
мент-белковых комплексов тилакоидных мембран хлоропластов, кото-
рые переводят ФС II в состояние тушения с короткой длительностью
жизни возбужденного состояния молекул хлорофилла [73, 83, 131].

В оптимальных для роста и развития растений условиях поддержи-
вается определенное соотношение между скоростью транспорта электро-
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нов и величиной диссипации энергии в виде теплоты, но при увеличе-
нии светового потока или задержке утилизации энергии скорость транс-
порта электронов уменьшается, а тепловая диссипация, наоборот, увели-
чивается. Это ведет к сокращению доли солнечной энергии, которая
используется в фотосинтетических процессах [114, 131].

Очевидно, различия между растениями по величине использова-
ния поглощенной энергии в фотосинтетических процессах могут опре-
деляться не только действием внешних факторов, но и обусловливаться
генетически. В связи с этим заслуживает внимания высказанное в рабо-
те Перри [117] предположение, что более высокая скорость ассимиляции
СО2 у высокопродуктивных сортов растений может быть обусловлена
именно оптимизацией механизмов регуляции использования поглощен-
ной энергии. В то же время данные о возможности интенсификации
таким способом ассимиляционной деятельности у современных сортов
культурных растений пока малочисленны. К указанным исследованиям
можно отнести работу Ванга и соавт. [147], которые показали, что два
суперурожайных гибрида риса характеризовались не только большей,
чем у традиционного сорта, скоростью превращения виолаксантина в
зеаксантин в условиях фотоингибирования, но и бóльшими скоростью и
уровнем восстановления после него.

Для проверки предположения о том, что современные сорта отли-
чаются более высокой фотохимической активностью, нами в вегетаци-
онных и мелкоделяночных опытах с контрастными по зерновой продук-
тивности сортами озимой пшеницы — Фаворитка и Мироновская 808 —
в репродуктивный период развития была оценена скорость изменения
содержания зеаксантина во флаговом листе после 5, 15 и 30 мин осве-
щения ярким светом по сравнению с затемненными черной тканью лис-
тьями, а также показатели деэпоксидации (ДЭ) цикла. Содержание зеак-
сантина в освещенных в течение 5 мин листьях по сравнению с
затемненными образцами увеличивалось у обоих сортов, но скорость его
образования у сорта Фаворитка была выше, чем у Мироновской 808 [27].
Через 15 и 30 мин количество зеаксантина во флаговом листе первого
сорта увеличилось незначительно, у второго — выросло соответственно
на 21 и 48 %. Разная скорость превращения пигментов при изменении
условий освещения также влияла на временную динамику ДЭ цикла. В
прямой реакции ВЦ сорт не отличались по этому показателю лишь по-
сле 5 мин освещения, а позже у сорта Мироновская 808 он продолжал
расти (до 0,52), у Фаворитки — недостоверно изменялся по сравнению
с 5-минутным освещением и оставался на уровне 0,25—0,27. В обратной
реакции цикла при ярком освещении ДЭ у растений обоих сортов была
близкой и составляла 0,33—0,34, а через 15 мин после снижения интен-
сивности освещения у Фаворитки достоверно уменьшилась (на 20 %) по
сравнению с ее значением в условиях яркого освещения, тогда как у
Мироновской 808 за этот промежуток времени достоверных изменений
не выявлено, хотя тенденция к уменьшению наблюдалась.

Учитывая наличие отрицательной связи между степенью деэпокси-
дации пигментов виолаксантинового цикла с квантовой эффективнос-
тью ФС II, которая определяет долю света, поглощенного хлорофиллом,
ассоциированным с этой фотосистемой, и использованного на фотохи-
мические процессы [14], более низкая степень деэпоксидации у высоко-
продуктивного сорта может свидетельствовать о том, что эффективность
использования поглощенной световой энергии в процессе фотосинтеза
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у него выше, тогда как у растений менее продуктивного старого сорта
наблюдались большие ее потери в нефотохимических процессах, глав-
ным образом — в результате тепловой диссипации. Более высокая ско-
рость превращения пигментов цикла при переходе из темноты к свету у
растений сорта Фаворитка свидетельствует о более быстрой регуляции
переключения потоков поглощенной энергии между фотохимическим и
нефотохимическим путями ее трансформации.

Данные о том, что у растений современных генотипов произошли
изменения на уровне первичных процессов превращения энергии, полу-
чены и на других сортах озимой пшеницы интенсивного типа. В частно-
сти, у них выявлены более высокие скорость транспорта электронов, ак-
тивности ФС I и ФС II [11, 40].

Еще один из возможных путей повышения интенсивности фото-
синтеза связан с увеличением содержания рибулозобисфосфата (РБФ) и
повышением активности ключевого фотосинтетического фермента —
рибулозобисфосфаткарбоксилазы/оксигеназы (РБФК/О) [43, 71, 154].
Такое предположение обусловлено тем, что интенсивность ассимиляции
СО2 ограничивается активностью РБФК/О и (или) скоростью регенера-
ции субстрата для первичной реакции — РБФ. Известно, что активность
РБФК/О (количество ассимилированных молекул СО2 на один реакци-
онный центр за секунду) существенно ниже, чем у большинства других
растительных ферментов, т.е. для обеспечения достаточного уровня ас-
симиляции СО2 требуется высокое содержание этого фермента. Поэто-
му повышение удельной карбоксилазной активности РБФК/О могло бы
привести к увеличению эффективности фотосинтеза [116]. Изменение
соотношения карбоксилазной и оксигеназной активностей РБФК/О мо-
жет быть осуществлено либо в результате поиска генотипов, отличаю-
щихся повышенной карбоксилазной активностью, либо вследствие це-
ленаправленного мутагенеза генов, кодирующих большую и малую
субъединицы этого фермента [139]. Действительно, уже найдено не-
сколько видов С3-растений с относительно высокой карбоксилазной ак-
тивностью РБФК/О [71, 154]. В частности, для пшеницы показано, что
большая эффективность карбоксилирования РБФ сопровождалась уве-
личением интенсивности фотосинтеза флагового листа двух карликовых
и трех полукарликовых сортов в фазу цветения [47]. В то же время по-
пытки сайт-направленного мутагенеза пока не дали ожидаемого резуль-
тата [31, 144]. Это породило сомнения в возможности искусственного
улучшения природной РБФК/О [144].

На земле около 90 % растений представлено С3-видами, которые
обычно лучше приспособлены к невысокой освещенности, но имеют бо-
лее низкую эффективность фотосинтеза, чем С4-виды [41, 63]. Поэтому
еще один путь повышения продуктивности сельскохозяйственных С3-рас-
тений связывают с модификацией фотосинтетического метаболизма в
более эффективный (С4-метаболизм) [81, 99, 105] или созданием систе-
мы концентрирования СО2 в фотосинтезирующих клетках, аналогичной
у цианобактерий и водорослей [119, 132]. Такие трансформации направ-
лены на повышение концентрации СО2 в хлоропластах клеток мезофил-
ла С3-растений, в результате чего может повыситься его концентрация в
каталитическом сайте РБФК/О.

Однако эффективность первого из этих путей для пшеницы пока
дискутируется, что связано не только с необходимостью изменений ме-
таболизма, но и анатомических признаков листа, а также с возможным
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повышением потребности растений в азоте для обеспечения синтеза до-
бавочных ферментов [20, 123, 131]. В то же время известны успешные
попытки трансформации генов кукурузы в растения риса. На первых
этапах исследований (в работах 1990-х годов) подтверждено накопление
С4-соединений в листьях С3-растений, трансформированных с помощью
химерных генов С4-растений. Так, Мацуока и соавт. [100] ввели два хи-
мерных гена кукурузы — фосфоенолпируваткарбоксилазы (ФЕПК) рерс
и малой субъединицы РБФК/О rbcS — в растения риса. У модифициро-
ванных растений риса активность обоих генов в клетках мезофилла ли-
стовых пластинок и листовых влагалищ была высокой, а во всех осталь-
ных клетках — низкой или отсутствовала вовсе. Экспрессия ФЕПК в
клетках мезофилла и специфичность экспрессии РБФК/О отличалась от
ее значений у С4-растений, при этом экспрессия обоих генов регулиро-
валась светом. Эти факты, по мнению авторов, свидетельствуют, что у
С3-растений риса проявились признаки С4-растений. Гудспеч и соавт.
[87] обнаружили удвоение активности ФЕПК и повышение уровня ма-
лата в зеленых листьях трансгенного табака, в которые был введен ген
ФЕПК под контролем промотора гена хлорофилл а/b-связывающего
белка (Cab промотора).

Доказательства изменений фотосинтетических способностей
трансформантов показаны в работах начала нашего столетия. У растений
поколения R1 японского риса сорта Tsukiohikari, трансформированного
двумя генами кукурузы (кодирующими фосфоенолпируваткарбоксики-
назу (ФКК) и ФЕПК), после введения радиоактивного углерода (14С)
было обнаружено, что относительные количества меченой сахарозы в
трансформантах приблизительно в 3 раза выше, чем у исходного сорта
риса [36]. Этот факт указывает на то, что введенная ФКК функциониру-
ет в тканях зеленых листьев трансформантов риса таким образом, что
диоксид углерода переходит от С4-соединения в С4-фотосинтетическом
пути к циклу Кальвина—Бенсона.

Аналогичные данные получены на четырех трансгенных линиях
риса со сверхэкспрессией НАДФ-маликэнзима, а также с ФЕПК и ор-
тофосфатдикиназой кукурузы, выращенных в условиях открытого грун-
та. Помимо повышения активности ФЕПК (в 25 раз выше по сравнению
с диким типом) и карбоангидразы (более, чем в 2 раза) у трансформан-
тов обнаружены более высокие интенсивность фотосинтеза при свето-
вом насыщении и эффективность карбоксилирования [89]. Кроме того,
анализом показателей флуоресценции хлорофилла выявлено, что транс-
генные линии риса более устойчивы к фотоокислительному стрессу: как
за счет рассеяния избытка световой энергии нефотохимическим путем,
так и за счет большего использования поглощенного света в электрон-
транспортной цепи. Урожай линий трансгенного риса с ФЕПК и орто-
фосфатдикиназой был на 22—24 % выше, чем у дикого типа. Таким об-
разом, встраивание ферментов растений С4-типа в С3-тип улучшило
фотосинтетическую способность растений риса вместе с повышением их
устойчивости к фотоокислению. Однако попытки трансформации пше-
ницы генами С4-метаболизма пока не привели к положительным резуль-
татам [115—117].

Большую роль в повышении зерновой продуктивности пшеницы
играет оптимизация донорно-акцепторных отношений, поскольку реа-
лизация потенциала продуктивности в значительной мере зависит от ха-
рактера распределения ассимилированного в процессе фотосинтеза угле-
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рода между отдельными органами растения [31, 110]. Также хорошо из-
вестно, что аттрагирующая способность акцепторов ассимилятов стиму-
лирует активность фотосинтетического аппарата, что сопровождается
повышением ассимиляции СО2.

Известно, что в период налива зерна пшеницы главным акцепто-
ром образующихся в процессе фотосинтеза ассимилятов является колос.
Однако в период колошения—цветения, когда фотосинтетический аппа-
рат имеет оптимальный размер и активно функционирует, колос еще не
может потреблять большого их количества. Выводу ассимилятов из ли-
стьев до начала роста зерновок может способствовать высокий аттраги-
рующий потенциал стебля. После завершения фазы цветения с началом
интенсивного роста зерновок в колосе образующиеся в процессе фото-
синтеза ассимиляты уже используются для налива зерна. В это время
стебель из акцептора ассимилятов превращается в их донор. На основа-
нии исследований взаимосвязи между донорно-акцепторными отноше-
ниями и интенсивностью фотосинтеза Калдерини и соавт. [51] предпо-
ложили, что увеличение скорости фотосинтетического превращения
энергии управляется потоком ассимилятов в репродуктивные органы.
Это подтверждено также данными других авторов. В частности, установ-
лена тесная положительная корреляция между емкостью стебля для ас-
симилятов и интенсивностью фотосинтеза флаговых листьев в период
цветения [20]. Кроме того, выявлено, что у современных сортов озимой
пшеницы высокая аттрагирующая способность колоса сопровождается и
повышенной интенсивностью фотосинтеза флагового листа [12, 150].
При этом подчеркивается, что депонирующая функция стебля у пшени-
цы играет двойную роль — временного депо ассимилятов для последую-
щего их использования в процессе налива зерна и альтернативного ак-
цептора, аттрагирующая способность которого стимулирует активность
фотосинтетического аппарата до появления зерновок.

Одна из проблем, связанных с искусственным вмешательством в
работу фотосинтетического аппарата, заключается в том, что неизвестна
реакция сортов с измененными свойствами на перемену условий окру-
жающей среды. Об этом свидетельствуют данные, что в условиях уме-
ренного стресса у отличающихся по засухоустойчивости сортов яровой
пшеницы по-разному снижалась интенсивность фотосинтеза, а актив-
ность фотодыхания изменялась в противоположных направлениях: у за-
сухоустойчивого сорта — увеличивалась, у менее устойчивого — умень-
шалась [32].

Принципиально важным моментом является и то, что в фотосин-
тезирующей клетке функционирует высокоэнергетическая реакционная
система, включающая энергию солнечных квантов, кислород и фотосен-
сибилизирующие пигменты. Существуют опасения, что вмешательство в
эту систему, складывающуюся в течение миллионов лет, может привес-
ти к увеличению фотоокислительных повреждений [84]. Однако этим ас-
пектам проблемы пока уделяется мало внимания [110].

Все изложенное указывает на сложность дальнейшего целенаправ-
ленного усовершенствования генетического потенциала продуктивности
культурных растений. Однако исследование причин повышения урожай-
ности современных сортов пшеницы показывает, что это возможно [20,
39, 109, 117, 135]. Проанализировав имеющиеся в литературе данные
(табл. 3, 4) об изменениях параметров структуры урожая и фотосинтети-
ческих показателей у современных сортов озимой пшеницы по сравне-
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нию с сортами прежней селекции, необходимо подчеркнуть, что наибо-
лее часто отмечаются рост урожайности и интенсивности фотосинтеза.
Данные табл. 3 также демонстрируют, что у интенсивных сортов озимой
пшеницы выше общая биомасса на единицу площади посева, больше
количество зерен в колосе и на 1 м2 посева. Увеличение количества зе-
рен в колосе новых сортов по сравнению с сортами более ранней селек-
ции связывают с разными факторами. В частности, для сортов испан-
ской селекции показано, что оно обусловлено усилением аттрагирующей
способности колоса как акцептора образующихся в процессе фотосин-
теза ассимилятов [38]. Рейнольдс и соавт. [128] считают, что увеличение
количества зерен в колосе может быть обусловлено повышением фер-
тильности. Свидетельств возрастания массы 1000 зерен у новых сортов
гораздо меньше (см. табл. 3).

Данные табл. 4 показывают, что высокие урожаи сопровождаются
более высокой интенсивностью максимального фотосинтеза при свето-
вом насыщении, причем не только флагового, но и расположенных ни-
же листьев, большими устьичной проводимостью, активностью
РБФК/О, площадью флагового листа, увеличением хлорофилльных по-
казателей.

В то же время при сравнении данных табл. 3 и 4 видим, что пози-
тивных изменений показателей структуры урожая отмечено больше, чем
фотосинтетических. Это свидетельствует о том, что поиск физиологиче-
ских показателей, связанных с повышением урожайности, необходимо
вести на систематической основе. Среди перспективных физиологичес-
ких показателей можно выделить такие, для которых наблюдаются зна-
чительные генетические изменения, а также которые свидетельствуют об
изменениях фотосинтетической активности на уровне первичных про-
цессов превращения энергии. К первым относятся, например, площадь
флагового листа, концентрация хлорофилла в листьях, содержание водо-
растворимых углеводов в стебле. Ко вторым — ускорение транспорта
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ТАБЛИЦА 3. Урожай зерна и показатели его структуры, которые повысились у современных
сортов озимой пшеницы по сравнению с сортами предыдущей селекции

Показатель структуры урожая

Количество зеренБиомасса

в колосе на 1 м2

Масса
1000
зерен

Кхоз Урожай
зерна

Литературный
источник

+ + [12]

+ + + + + [23]

+ + + [38]

+ + + + [40]

+ [47]

+ + [49]

+ [68]

+ + + [80]

+ + + [88]

+ + + + + [104]

+ + + + [127]

+ [142]

П р и м е ч а н и е. «+» — увеличение показателя по сравнению с сортами предыдущей
селекции.



электронов, повышение активности ФС I и ФС II [11, 39], ускорение
превращения пигментов виолаксантинового цикла в ответ на изменение
условий освещения у растений высокопродуктивного сорта [27]. Кроме
того, в качестве связанных с урожайностью показателей используются
проявляющиеся на ценотическом уровне.

Известно, что существование систем различных связей, в том чис-
ле и обратных, усложняет целенаправленную регуляцию метаболизма.
Многие из составляющих этого процесса регулируются метаболически-
ми сигналами, генерирующимися в разных органах и органеллах. Поэто-
му сохранение признаков, проявившихся в первичных процессах пре-
вращения энергии, на более высоких уровнях организации имеет важное
значение [2, 20, 26, 76, 117, 129].

Представленные в данном обзоре литературные данные и резуль-
таты исследований, проведенных в Институте физиологии растений и
генетики НАН Украины, показали, что значительные успехи в повыше-
нии урожайности пшеницы за последние десятилетия связаны с улучше-
нием характеристик фотосинтетического аппарата. На основании ре-
зультатов сравнительного изучения особенностей протекания
физиологических процессов и закономерностей формирования продук-
тивности в посевах современных высокоурожайных сортов озимой пше-
ницы селекции ИФРГ (Фаворитка, Смуглянка, Володарка) и известного
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ТАБЛИЦА 4. Фотосинтетические параметры современных сортов озимой пшеницы, которые
повысились по сравнению с сортами предыдущей селекции

Фотосинтетический параметр

Интенсивность
фотосинтеза при

световом
насыщении

Устьич-
ная

прово-
димость

Актив-
ность

Рубиско

Площадь
флагово-
го листа

Содер-
жание
хлоро-
филла

Хлоро-
филльные*

показатели

Литера-
турный
источ-
ник

+ [2]

+/— [8]

+ + [12]

+ [31]

+ [40]

+ [47]

+ [49]

+ [55]

+ + [68]

+ [71]

+ [80]

+ + + + [88]

+ + [104]

+ [115]

+ [121]

+ + [127]

+ [142]

П р и м е ч а н и е. «+» — увеличение показателя по сравнению с сортами предыдущей
селекции; «—» — уменьшение. *Хлорофилльный индекс и потенциал.



сорта Мироновская 808 отмечены существенные отличия хлорофилль-
ных индексов посевов пшеницы в отдельные фазы вегетации и скоро-
сти превращения пигментов в прямой и обратной реакциях виолаксан-
тинового цикла при изменении освещенности. Обнаруженная
корреляция между зерновой продуктивностью озимой пшеницы и про-
должительностью функционирования ее фотосинтетического аппарата в
репродуктивный период дала нам основание выделить показатель, тес-
но связанный с урожайностью — хлорофилльный фотосинтетический
потенциал листьев за период цветение—молочно-восковая спелость
[37]. Средняя ошибка прогноза урожайности в лесостепной почвенно-
климатической зоне Украины для отдельных сортов колебалась от 2 до
32 %, в среднем составляла около 11 %, что подтверждает хорошую при-
годность метода.

Таким образом, основой для последующего генетического совер-
шенствования новых сортов озимой пшеницы может служить объедине-
ние исследований функционирования отдельных звеньев фотосинтети-
ческого аппарата или физиологических процессов и использование
биотехнологических, генно-инженерных методов, направленных на за-
крепление позитивных изменений фотосинтетического аппарата.
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ЕФЕКТИВНІСТЬ ФОТОСИНТЕЗУ І ПЕРСПЕКТИВИ ПІДВИЩЕННЯ
ПРОДУКТИВНОСТІ ОЗИМОЇ ПШЕНИЦІ

В.В. Моргун, Г.О. Прядкіна

Інститут фізіології рослин і генетики Національної академії наук України, Київ

В огляді розглянуто питання підвищення продуктивності пшениці в аспекті поліпшення
характеристик фотосинтетичного апарату. Обговорено сучасний стан досліджень, перспек-
тиви та стратегії, спрямовані на подальше підвищення врожайності цієї важливої культу-
ри у зв’язку з оптимізацією фізіологічних процесів. На підставі літературних даних і ре-
зультатів власних експериментів проаналізовано закономірності формування агроценозів з
підвищеною фотосинтетичною продуктивністю, виділено фізіологічні ознаки, пов’язані з
високою продуктивністю. Порівняльна оцінка параметрів фотосинтетичного апарату су-
часних високоінтенсивних сортів озимої пшениці селекції Інституту фізіології рослин і ге-
нетики НАН України та значно поширеного в 1970-х роках відомого сорту Миронівська
808 дала змогу визначити тісно пов’язаний з урожайністю цієї культури показник — хло-
рофільний фотосинтетичний потенціал листків за період цвітіння—молочно-воскова
стиглість.

PHOTOSYNTHETIC EFFICIENCY AND PERSPECTIVES OF WINTER WHEAT
PRODUCTIVITY INCREASING

V.V. Morgun, G.A. Pryadkina

Institute of Plant Physiology and Genetics, National Academy of Sciences of Ukraine
31/17 Vasylkivska St., Kyiv, 03022, Ukraine

The review covers the issues of improving the productivity of wheat in terms of improving the
characteristics of the photosynthetic apparatus. The current status of research, perspectives and
modern strategies to further increase the yield of this important crop due to optimization of phys-
iological processes are discussed. Based on the literature data and our own experiments patterns
of canopies formation with high protosynthetic efficiency are analyzed and the physiological traits
associated with high productivity are highlighted. Comparative evaluation of the photosynthetic
apparatus parameters of modern high-intensity winter wheat varieties breeding in Institute of Plant
Physiology and Genetics and widespread in the 1970s known variety Mironovskaya 808 allowed
to define closely related to yield of this crop index — the value of leaves chlorophyll photosyn-
thetic potential over period flowering — milky-wax ripeness.

Key words: Triticum aestivum L., yield, productivity and efficiency of photosynthesis, chlorophyll,
radiation use efficiency.
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