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Представлены результаты измерения и сравнение информативности параметров флуо-
ресценции хлорофилла (ФлХ) 10-суточных проростков яровой пшеницы в лабораторных 
условиях при раздельном и совместном действии стрессоров. Исследования проводили в 
2020, 2021 гг. Установлено, что раздельное и совместное действие хлоридного засоления 
(1,3%), инфицирования возбудителем корневой гнили злаков Bipolaris sorokiniana Shoem. 
(5000 конидий на зерно) подавляло световые и темновые реакции фотосинтеза. Обна-
ружено достоверное снижение эффективного квантового выхода Y(II), коэффициента 
фотохимического тушения qP и скорости электронного транспорта ETR у обоих сортов, 
наибольшее – в варианте совместного действия стрессоров (до 62,7%). Максимальный 
фотохимический квантовый выход ФС II Fv / Fm оказался менее информативным, досто-
верных изменений параметра не обнаружено. Ингибирование светозависимых реакций 
сопровождалось достоверным увеличением значений параметров нефотохимического ту-
шения ФлХ – коэффициента qN и квантового выхода регулируемого нефотохимического 
тушения ФлХ Y(NPQ) от 24,1 до 72,1% у обоих сортов, наиболее выраженным у сорта 
Сибирская 12. Параметр Y(NO) – квантовый выход нерегулируемого нефотохимического 
тушения ФлХ – изменялся недостоверно относительно контроля у обоих сортов. Выявлен 
положительный эффект предварительной гипертермии семян (43 °С) на функциональную 
активность фотосинтетического аппарата проростков – достоверное (р ≤ 0,05) увеличе-
ние значений параметров Y(II), qP, ETR (на 18,0–59,0%) и снижение значений параметров 
Y(NPQ), Y(NO) и qN (на 18,8–35,1%) при последующем действии инфицирования и хло-
ридного засоления у обоих сортов, преимущественно у сорта Омская  18. Установлена 
информативность параметров ФлХ для оценки стрессоустойчивости сортов. Достовер-
ные межсортовые различия (от 1,2–6,2 раза) выявлены практически по всем параметрам 
(кроме Fv / Fm, Y(NO), Fv) по всем вариантам опыта. Установлена сортоспецифичность – 
наименьшие изменения параметров ФлХ относительно контроля были у устойчивого сор-
та Омская 18 во всех вариантах опыта. Предложенный подход позволит разработать не-
инвазивный метод ранней диагностики стрессоустойчивости (фенотипирования) новых 
генотипов пшеницы к действию биотических и абиотических стрессоров. 
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Results of chlorophyll fluorescence parameters (ChlF) informativity measurement and 
comparison of 10-d-old spring wheat seedlings under laboratory conditions under separate and 
combined stressors action are presented. It was found that separate and combined action of 
chloride salinity (1,3%), infection with cereal root rot pathogen Bipolaris sorokiniana Shoem. 
(5000 conidia per grain) suppressed light and dark reactions of photosynthesis. The effective 
quantum yield Y(II), photochemical quenching qP and electron transport ETR decreased 
significantly in both cultivars, most significantly in the co-activated version (up to 62,7%). The 
maximum photochemical quantum yield of FS II Fv / Fm was less informative, no significant 
changes in the parameter were found. Inhibition of light-dependent reactions was accompanied 
by a significant increase in the values of the parameters of non-photochemical quenching 
ChlF - coefficient qN and quantum yield of regulated non-photochemical quenching ChlF Y 
(NPQ) from 24.1 to 72.1% in both varieties, most pronounced in the variety Sibirskaya 12. The 
parameter Y(NO), the quantum yield of unregulated non-photochemical quenching of ChlF, 
changed insignificantly relative to the control in both varieties. The positive effect of seed 
pre-heating (43 °C) on the functional activity of photosynthetic apparatus of seedlings - the 
reliable (p ≤ 0,05) increase of the parameter Y(II), qP, ETR (by 18,0-59,0%) and decrease of the 
parameter Y(NPQ), Y(NO) and qN (by 18,8-35,1%) at further infection and chloride salinization 
in both sorts, mainly in the variety Omskaya 18 was revealed. The informativeness of the 
parameters ChlF for assessment of varieties stress tolerance was established. Significant inter-
variety differences (from 1.2-6.2 times) were revealed for almost all parameters (except for Fv / 
Fm, Y(NO), Fv) for all variants of experiment. The varietal specificity was established - the 
least changes in ChlF parameters relative to the control were in the stable variety Omskaya 18 
in all variants of the experiment. The proposed approach will make it possible to develop a non-
invasive method for early diagnosis of stress tolerance (phenotyping) of new wheat genotypes 
to biotic and abiotic stressors.
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ВВЕДЕНИЕ 

Неблагоприятные условия окружающей 
среды, почвенное засоление, патогенные 
микроорганизмы приводят к стрессовым со-
стояниям растений, что ограничивает сель-
скохозяйственное производство пшеницы 
во всем мире. По современным прогнозам, 
стрессовые взаимодействия между абиоти-
ческими и биотическими факторами сре-
ды станут еще более распространенными в 
связи с наблюдаемыми и прогнозируемыми 
изменениями климата [1, 2]. Одним из пу-
тей снижения отрицательного действия ком-
плекса стрессоров и получения высоких и 
стабильных урожаев зерна яровой пшеницы 
является обоснованный выбор устойчивых 
к стрессорам сортов [3, 4]. В связи с этим 
в программах по созданию стрессоустойчи-
вых сортов сельскохозяйственных культур 
важная роль отводится разработке методов 
отбора, позволяющих ускорить скрининг 
устойчивых генотипов к стрессовым воз-
действиям на ранних этапах развития рас-
тений. Таким требованиям соответствуют 
биофизические методы диагностики. При 
этом в качестве диагностических показате-
лей используются интегральные показатели 
состояния растительного организма, такие 
как энергетический статус (интенсивность 
фотосинтеза, окислительное фосфорилиро-
вание), устойчивость клеточных мембран 
(проницаемость), электрические параметры 
(потенциал действия), спектральные харак-
теристики и др. [5–7].

Фотосинтез – один из чувствительных 
к стрессу процессов растительной клетки 
[8,  9]. При фотосинтезе вся поглощенная 
молекулами хлорофилла световая энергия 
затрачивается на фотохимические реакции 
(фотохимическое тушение), тепловую дис-
сипацию (нефотохимическое тушение) и 
флуоресценцию, процессы, конкурирующие 
в дезактивации возбужденных состояний 
пигментов фотосистемы II (ФС II) [10]. Из-
менение эффективности одного из них ведет 
к противоположно направленному измене-
нию двух других. Нарушение фотосинтети-
ческой активности растений можно оценить 
методом регистрации флуоресценции хло-

рофилла (ФлХ), позволяющим определить 
общий биоэнергетический статус расти-
тельного организма, т.е. его способность к 
фотосинтетическому преобразованию энер-
гии [11, 12]. ФлХ – это вторичное излучение 
световой энергии, поглощенной молекулой 
хлорофилла, мера энергии квантов света, 
которые не были использованы в процессе 
фотосинтеза. ФлХ испускается в основном 
молекулами хлорофилла α в антенных ком-
плексах ФС II и связана не только с процес-
сами в пигментной матрице и реакционных 
центрах (РЦ) фотосистемы II (ФС  II), но и 
с окислительно-восстановительными реак-
циями на донорной и акцепторной сторонах 
и даже во всей цепи переноса электронов. 
Она определяется в режиме записи темно-
вых индукционных кривых с импульсным 
анализом насыщения во времени [13]. Из-
меряя характеристики ФлХ, можно оценить 
работу фотосинтетического аппарата, в том 
числе долю энергии, используемую в фото-
химии [14]. 

Использование измерения ФлХ при изу-
чении фотосинтетических характеристик и 
стресса у растений в настоящее время ши-
роко распространено в физиологических и 
экофизиологических исследованиях. Это 
произошло из-за развития понимания вза-
имосвязи между параметрами ФлХ и про-
цессами фотосинтетического электронного 
транспорта в электрон-транспортной цепи 
(ЭТЦ), определяющими изменение интен-
сивности флуоресценции, а также коммер-
ческой доступности ряда флуориметров [15, 
16]. 

Метод является неразрушающим, высо-
кочувствительным и позволяет получить ин-
формацию об эффективности фотосинтеза и 
целостности фотосинтетического аппарата 
на самых ранних стадиях развития стресса 
[13, 17]. В частности, он используется для 
оценки устойчивости пшеницы к темпера-
турному стрессу, засухе, повышенной кис-
лотности, засолению и гербицидам [7,  18–
20], сортов и форм яблони к пестицидам 
[21], земляники садовой к болезням и вре-
дителям [22, 23], а также для диагностики 
минерального питания [24, 25]. 
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Регистрация ФлХ осуществляется с по-
мощью чувствительных фотодиодов, ис-
пользуемых отдельно или в составе флу-
ориметров. Наиболее перспективными 
и распространенными являются PАМ-
флуориметры, измеряющие ФлХ методом 
пульс-амплитудной модуляции (Pulse-
Amplitude-Modulation). Путем модуляции 
амплитуды измеряющего светового пучка 
(микросекундный диапазон импульсов) и 
параллельного обнаружения возбуждаемой 
ФлХ можно определить относительный 
выход фотохимии1 [14]. Регистрация ФлХ 
осуществляется in vivo, не требует пробо-
подготовки исследуемых объектов и проис-
ходит в присутствии света с любым спек-
тральным составом, а также солнечного 
света в полевых условиях [16]. 

Наше исследование направлено на оцен-
ку фотосинтетической активности про-
ростков пшеницы в условиях раздельного 
и совместного действия солевого стресса, 
инфицирования возбудителем корневой 
гнили злаков Bipolaris sorokiniana Shoem. и 
повышенной температуры (прогрев семян). 
Данные стрессоры относятся к факторам, 
негативно влияющим на рост и развитие 
пшеницы в основных зерносеющих райо-
нах мира, включая Западно-Сибирский ре-
гион2 [26, 27]. Эти факторы могут нарушать 
нормальный метаболизм растений пшени-
цы, негативно влияя на ключевые физио-
логические процессы, в том числе на фото-
синтез [6, 28]. 

Цель работы – исследовать влияние раз-
дельного и совместного действия хлорид-
ного засоления, обыкновенной корневой 
гнили и повышенной температуры (про-
грев семян) на параметры ФлХ проростков 
мягкой яровой пшеницы для выявления ин-
формативных параметров оценки стрессо-
устойчивости сортов. 

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

Экспериментальная работа выполнена в 
лаборатории изучения физических процес-
сов в агрофитоценозах Сибирского физико-
технического института аграрных проблем 
СФНЦА РАН.

Для выявления информативных парамет-
ров ФлХ проводили вегетационные опыты 
(водные культуры) в лабораторных услови-
ях при раздельном и совместном действии 
хлорида натрия, возбудителя обыкновен-
ной корневой гнили злаков и повышенной 
температуры (прогрев семян) на проростки 
районированных сортов яровой пшеницы: 
Сибирская 12 (относительно неустойчивый) 
селекции СибНИИРС – ИЦиГ СО РАН и 
Омская  18 (относительно устойчивый) се-
лекции Омского АНЦ. 

Варианты опытов:
– 	 контроль (семена без прогрева) и повы-

шенная температура (прогрев семян при 
43 °С); 

– 	 семена без прогрева + инфицирование 
B. sorokiniana (5000 конидий на зерно); 

– 	 семена без прогрева + хлоридное засоле-
ние 1,3%; 

– 	 семена без прогрева + инфицирование 
B. sorokiniana (5000 конидий на зерно) + 
хлоридное засоление 1,3%; 

– 	 прогрев семян при 43 °С + инфицирование 
B. sorokiniana (5000 конидий на зерно); 

– 	 прогрев семян при 43 °С + хлоридное за-
соление 1,3%; 

– 	 прогрев семян при 43 °С + инфицирова-
ние B. sorokiniana (5000 конидий на зерно 
+ хлоридное засоление 1,3%. 
Уровни стрессовых нагрузок – кониди-

альная суспензия B.  sorokiniana 5000 кони-
дий на зерно и концентрация хлорида натрия 
(NaCl) 1,3% – определены нами в специ-
ально проведенных вегетационных опытах 
как позволяющие дифференцировать сорта 
пшеницы сибирской селекции при оценке 
их устойчивости к данным стрессовым фак-

1Каталог продукции немецкой компании «Хайнц Вальц Гмбх» («Heinz Walz GmbH»). http://www.heinzwalz.ru/
2Гольтяпин В.Я., Мишуров Н.П., Федоренко В.Ф., Голубев И.Г., Балабанов В.И., Петухов Д.А. Цифровые технологии 

для обследования состояния земель сельскохозяйственного назначения беспилотными летательными аппаратами: анали-
тический обзор. М.: Росинформагротех, 2020. 88 с.
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торам по биометрическим показателям и 
проницаемости клеточных мембран3, 4 [29].

Семена пшеницы предварительно стери-
лизовали 96%-м этиловым спиртом в течение 
2  мин с последующим трехкратным промы-
ванием дистиллированной водой. Прогрев 
семян проводили в течение 20 мин в горячей 
воде на водяной бане по методике ВИР5. По-
сле остывания семена раскладывали в чашки 
Петри с увлажненной фильтровальной бума-
гой и проращивали в термостате при темпера-
туре 22 ºС в течение трех суток. Одновремен-
но проращивали замоченные пробы семян без 
прогрева. На третьи сутки культивирования 
проводили инфицирование семян конидиаль-
ной суспензией смеси среднепатогенных изо-
лятов B. sorokiniana, приготовленной на 0,1%-м 
водном агаре (по одной капле на зерно). 

Далее проростки выращивали в клима-
камере «Биотрон-7» в рулонной культуре на 
водопроводной воде (варианты – контроль 
и инфицирование B. sorokiniana) и хлориде 
натрия при фотопериоде «день – ночь» 16 и 
8 ч соответственно, освещенности 20 000 и 
0 лк (день – ночь), температуре 22 и 18  ºС 
(день – ночь), влажности 60%.

Кинетику и параметры ФлХ ФС  II реги-
стрировали с помощью флуориметра Dual-
PAM-100/F (Heinz Walz GmbH, Германия) 
методом амплитудно-импульсной модуляции 
в режиме записи медленной кинетики темно-
вых индукционных кривых с анализом им-
пульса насыщения (Slow Kinetics). Время за-
держки записи индукционных кривых после 
определения минимальной и максимальной 
ФлХ α равно 40  с, что достаточно для пол-
ного повторного окисления акцепторов («от-
крытия» реакционных центров). Интервал 
между импульсами насыщения при записи 
индукционных кривых 20  с, время регистра-
ции данных 4  мин. Возбуждение молекул 
хлорофилла α производилось «синим» свето-
диодом с длиной волны 460 нм, детектирова-

ние ФлХ – «красным» фотодиодом с длиной 
волны 680 нм. Управление работой флуори-
метра осуществлялось с помощью специали-
зированного программного обеспечения. Пе-
ред измерением ФлХ 10-дневные проростки 
пшеницы адаптировали к темноте в камере 
для образцов 30  мин для достижения пол-
ностью окисленного состояния акцепторов 
ФС  II (все реакционные центры ФС  II «от-
крыты»). Для регистрации параметров ФлХ 
закрепляли лист проростка на штативе с оп-
тическим держателем и запускали програм-
му записи индукционных кривых ФлХ. 

Получали следующие параметры флуо-
ресценции: Fo, Fm – минимальный и макси-
мальный уровень ФлХ, вызванный импульсом 
света после адаптации листьев к темноте; Fo', 
Fm' – минимальный и максимальный уро-
вень ФлХ, вызванный импульсом света после 
адаптации листьев к свету; Fv / Fm – макси-
мальный фотохимический квантовый выход 
ФС II; Y(II) – эффективный фотохимический 
квантовый выход ФС II после адаптации ли-
стьев к свету; Y(NPQ) – квантовый выход регу-
лируемого нефотохимического тушения ФлХ; 
Y(NO) – квантовый выход нерегулируемого 
нефотохимического тушения ФлХ; qP – ко-
эффициент фотохимического тушения ФлХ; 
qN – коэффициент нефотохимического туше-
ния ФлХ; ETR – скорость электронного транс-
порта. Рассчитывали переменную (вариабель-
ную) ФлХ: Fv = Fm – Fo. 

Реакцию сорта определяли по относи-
тельному изменению измеряемых параме-
тров проростков после экспозиции растений 
на стрессорах. Чем меньше изменения па-
раметров, тем выше устойчивость в иссле-
дуемой группе сортов. Повторности опы-
тов аналитическая и биологическая – 6- и 
3-кратные. Статистическую обработку дан-
ных проводили в программе Microsoft Excel 
2000 с использованием стандартного пакета 
анализа данных. Анализировали параметры 

3Пат. RU 2446671 МПК A01G7/00, A01H1/04. Способ определения относительной устойчивости сортов мягкой яровой 
пшеницы к хлоридному засолению / Т.А. Гурова, В.Ю. Березина, Н.С. Куцерубова. Опубл. 10.04.2012. 

4Пат. RU 2625027 МПК A01С12N 1/14, A01H 5/12. Способ определения относительной устойчивости сортов мягкой 
яровой пшеницы к возбудителю обыкновенной корневой гнили злаков / Т.А. Гурова, В.В. Альт, О.С. Луговская. Опубл. 
11.07.2017.

5Диагностика устойчивости растений к стрессовым воздействиям: метод. рекомендации / под. ред. Г.В. Удовенко. 
Л.,1988. 228 с.
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ФлХ, зарегистрированные в течение 4 мин. 
Ошибка среднего не превышала 3–5%. Про-
ведено три серии экспериментов. Для опре-
деления значимости различий средних зна-
чений использовали t-критерий Стьюдента.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

Параметры ФлХ, изменение которых от-
ражает структурные и функциональные ха-
рактеристики фотосинтетического аппарата 
растений, оценивали у проростков двух сор-
тов пшеницы при инфицировании возбуди-
телем обыкновенной гнили, хлоридном за-
солении и предварительном прогреве семян 
с возможностью диагностирования стрес-
соустойчивости сортов. PAM – измерения 
ФлХ генерируют различные параметры, ко-
торые в основном являются производными 
от пяти взаимно независимых уровней ФлХ: 
минимального (фонового) Fo и максималь-
ного выходов флуоресценции Fm в адапти-
рованном к темноте состоянии; стационар-
ного Fs; минимального (фонового) Fo' и 
максимального выходов флуоресценции Fm' 
в адаптированном к свету состоянии образ-
цов соответственно. 

Переменная (вариабельная) ФлХ после 
темновой адаптации листьев – Fv. Пара-
метр зависит от максимального квантово-
го выхода ФС II. Снижение значения этого 
параметра указывает на ослабление фото-
синтетической активности и рассеивание 
энергии в виде тепла. Значение Fv снижает-
ся при стрессах, которые вызывают повреж-
дение тилакоидов [13]. Стрессовые факторы 
в условиях нашего эксперимента замедляли 
активность фотосинтетического аппарата 
проростков обоих сортов, что выражалось 
в достоверном (р  ≤  0,05) снижении значе-
ний параметра Fv во всех вариантах опыта 
(от 14,0 до 42,4%), наибольшее – в варианте 
совместного действия стрессоров по сравне-
нию с контролем (см. таблицу). 

Нами установлено, что предваритель-
ный прогрев семян повышал устойчивость 
проростков (по типу кросс-адаптации) к 
последующему действию патогена и засо-
ления [30]. Кросс-адаптация – процесс по-
вышения устойчивости организма к кон-

кретному стрессовому фактору в результате 
адаптации к фактору иной природы. Можно 
предположить, что в нашем эксперименте 
предварительный прогрев семян активизи-
рует защитные механизмы растений и под-
держивает их длительное время в активном 
состоянии. Последующее действие патогена 
и засоления повышает уровень сигнальных 
молекул и уже активизированные защитные 
системы пытаются предотвратить развитие 
стресса. 

Протекторный эффект гипертермии от-
мечен в варианте инфицирования у сорта 
Сибирская 12 – достоверное (р ≤ 0,05) сни-
жение ингибирования Fv на 13,3%, а также 
в вариантах совместного действия стрессо-
ров у сорта Сибирская 12 на 34,6% и у сорта 
Омская 18 на 41,7%. В варианте засоления 
после прогрева семян наблюдали повыше-
ние ингибирующего действия стрессора – 
снижение параметра Fv в 2  раза, наиболее 
выраженное у сорта Сибирская 12. 

Параметр переменной ФлХ можно рас-
сматривать как информативный при иссле-
довании влияния стрессовых факторов (ин-
фицировании возбудителем обыкновенной 
гнили, хлоридном засолении и предвари-
тельном прогреве семян) на фотосинтетиче-
скую активность проростков пшеницы. Од-
нако достоверных межсортовых различий в 
условиях нашего эксперимента по данному 
параметру не выявлено. 

Максимальный фотохимический кванто-
вый выход ФС II – Fv / Fm. Этот параметр 
является одной из основных характеристик 
работы фотосистем. Он оценивает мак-
симальную фотохимическую активность 
ФС  II и определяется как соотношение ко-
личества квантов света, используемых в 
разделении зарядов ФС II, к общему числу 
квантов, поглощенных антенным комплек-
сом этой фотосистемы [16]. Регистрируется 
параметр сразу после темновой адаптации 
растительных тканей. Достоверного вли-
яния стрессовых факторов и связанного с 
ними в условиях нашего эксперимента за-
медления активности фотосинтетического 
аппарата проростков обоих сортов, выра-
женного изменениями параметра Fv / Fm во 
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Chlorophyll fluorescence of wheat leaves when infected  
with Bipolaris sorokiniana, chloride salinity and seed hyperthermia

Gurova T.A., Chesnochenko N.E.
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всех вариантах опыта не установлено (см. 
таблицу). При этом значения фоновой Fo и 
максимальной Fm ФлХ в условиях нашего 
эксперимента достоверно снижались у обо-
их сортов практически во всех вариантах. 
Стрессовые факторы оказывали влияние на 
антенный комплекс, т.е. происходили потери 
энергии при ее миграции и флуоресценция 
возбуждалась. При этом установлены не-
достоверные изменения Fo у сорта Сибир-
ская 12 в варианте инфицирования с нагре-
вом семян и у сорта Омская 18 в вариантах 
совместного стресса и засоления с нагревом 
и без нагрева семян. Показатель Fm недо-
стоверно изменялся у обоих сортов в вари-
антах инфицирования без нагрева и с на-
гревом семян. Максимальный фотохимиче-
ский квантовый выход является достаточно 
часто применяемым параметром при оценке 
влияния экологических стрессоров на фото-
синтетический аппарат растений, однако в 
исследованиях по оценке фитотоксических 
состояний ряски также отмечается недоста-
точная чувствительность и неинформатив-
ность данного параметра [31]. 

Эффективный фотохимический кван-
товый выход ФС II на свету – Y(II). Y(II) = 
(Fm' – Fs)/ Fm'. Параметр отражает ту часть 
световой энергии, которая потенциально мо-
жет быть использована в фотохимических 
реакциях. Измеряется после адаптации рас-
тительных тканей к свету при «закрытых» 
РЦ ФС II, когда первичные акцепторы пла-
стохиноны находятся в восстановленном со-
стоянии. Нами установлено, что инфициро-
вание проростков пшеницы B.  sorokiniana, 
хлоридное засоление и их совместное дей-
ствие оказывают негативное влияние на 
эффективность фотохимического тушения 
ФлХ, что приводит к снижению интенсив-
ности фотосинтеза. Действие стрессоров 
связано с нарушением акцептирования элек-
тронов РЦ ФС II [14]. В условиях наших экс-
периментов Y(II) достоверно (р ≤ 0,05) сни-
жался от 18,6 до 56,6% у проростков обоих 
сортов во всех вариантах опыта по сравне-
нию с контролем, в наибольшей степени – в 
варианте совместного действия стрессоров 
(см. таблицу). 

Предварительный прогрев семян с по-
следующим наложением инфицирования и 
хлоридного засоления влиял в разной степе-
ни на параметр Y(II). Достоверное (р ≤ 0,05) 
повышение параметра наблюдали у сорта 
Омская 18 в варианте засоления на 28,0%, у 
сорта Сибирская 12 – в вариантах совмест-
ного действия стрессоров и инфицирования 
на 18,0 и 59,6% соответственно, т.е. выявлен 
положительный эффект предварительной 
гипертермии семян на функциональную ак-
тивность ФС II. Аналогичные результаты о 
защитной роли температурного фактора в 
поддержании стабильности фотосинтетиче-
ских мембран получены при гипертермии и 
инфицировании B.  sorokiniana проростков 
ячменя [32]. В наименьшей степени относи-
тельно контроля параметр Y(II) изменялся у 
проростков сорта Омская 18. Межсортовые 
различия по всем вариантам опытов состав-
ляли 1,2–2,0  раза с достоверностью разли-
чий на уровне р ≤ 0,05. Наибольшие разли-
чия в варианте инфицирования с прогревом 
и без прогрева семян –1,7–2,0 раза. На рис. 1 
представлены изменения параметра Y(II) 
при действии B.  sorokiniana и хлоридного 
засоления без предварительного прогрева 
семян.

Квантовый выход регулируемого не-
фотохимического тушения ФлХ – Y(NPQ). 
Y(NPQ) = 1 – Y(II) – 1 / (NPQ + 1 + qL (Fm/
Fo – 1)). Параметр отражает энергозависи-
мую тепловую диссипацию энергии воз-
бужденного хлорофилла ФС  II [13]. Регу-
лируемое нефотохимическое тушение ФлХ 
действует как защитный механизм против 
избыточной энергии возбуждения, т.е. рас-
сеивает ее в безопасное тепло. Это позволя-
ет избежать повреждения РЦ ФС II светом, 
интенсивность которого превышает возмож-
ности электронного транспорта [33]. Регу-
лируемое рассеяние тепла стимулируется 
циклом ксантофилла [14, 34]. Нами уста-
новлено, что при действии B.  sorokiniana, 
хлоридного засоления и гипертермии семян 
происходит активизация процессов дис-
сипации части энергии возбуждения хло-
рофилла ФС  II в тепло. Параметр Y(NPQ) 
достоверно (р ≤ 0,05) увеличивался у обоих 
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сортов во всех вариантах опыта от 24,1 до 
72,7%, в большей степени у сорта Сибир-
ская  12, особенно в вариантах засоления и 
совместного действия стрессоров с предва-
рительным прогревом семян – 72,7 и 63,6% 
соответственно (см. таблицу).

Протекторный эффект гипертермии отме-
чен только у сорта Омской 18 при совмест-
ном действии стрессоров и хлоридном за-
солении – достоверное (р ≤ 0,05) снижение 
параметра на 35,1 и 18,8%. У сорта Сибир-
ская  12 наблюдали снижение параметра на 
24,1% в контрольном варианте по сравне-
нию с контролем без прогрева семян.

Межсортовые различия по всем вариан-
там опытов составляли 1,2–1,7 раза с досто-
верностью различий на уровне р ≤ 0,05. Наи-
большие различия в варианте засоления без 
прогрева и с прогревом семян –1,5–1,7 раза.

На рис. 2 представлены изменения пара-
метра Y(NPQ) при действии B. sorokiniana и 
хлоридного засоления без предварительного 
прогрева семян.

Квантовый выход нерегулируемого не-
фотохимического тушения ФлХ – Y(NO). 
Y(NO) = 1 / (NPQ + 1 + qL (Fm/Fo–1)). Па-

раметр связан с тепловыми потерями, воз-
никающими в результате «закрытия» РЦ 
ФС  II в результате блокирования переноса 
электронов по электрон-транспортной цепи 
[14]. Побочные реакции при этом связаны с 
формированием активных кислородных ра-
дикалов. Увеличение показателя означает, 
что фотохимическое превращение энергии и 
защитные регулирующие механизмы неэф-
фективны. Очень высокое значение показа-
теля указывает не только на блокировку РЦ 
ФС II, но также и на нарушение протонного 
градиента тилакоидных мембран [35]. В ус-
ловиях наших экспериментов установлены 
недостоверные изменения показателя у сор-
та Сибирская  12 во всех вариантах опыта 
(см. таблицу). У сорта Омская 18 в вариан-
те инфицирования B.  sorokiniana отмечено 
стимулирующие действие гипертермии се-
мян – снижение показателя на 13,9% отно-
сительно контроля при недостоверных его 
изменениях во всех вариантах опыта, кроме 
варианта совместного действия стрессоров 
с прогревом семян – увеличение Y(NO) на 
13,8%. Полученные результаты свидетель-
ствуют об эффективности защитных регу-

Рис. 1. Усредненные значения эффективного квантового выхода фотохимического превращения 
световой энергии Y(II) проростков яровой пшеницы при действии B. sorokiniana и хлоридного за-
соления: 
а – сорт Омская 18; б – сорт Сибирская 12
Fig. 1. Average values of effective quantum yield of photochemical conversion of light energy Y(II) of 
spring wheat seedlings under the action of B. sorokiniana and chloride salinity: 
а - variety Omskaya 18; б - variety Sibirskaya 12
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лирующих механизмов фотосинтетических 
реакций у проростков данных сортов с пре-
имуществом сорта Омская 18. На рис. 3 пред-
ставлены изменения параметра Y(NQ) при 
действии B.  sorokiniana и хлоридного засо-
ления без предварительного прогрева семян.

Коэффициент фотохимического туше-
ния ФлХ – qP. qP = (Fm'– Fs) / (Fm' – Fo'). 
Параметр оценивает долю комплексов ФС II 
с окисленным первичным акцептором QA в 
момент до применения вспышки насыщаю-
щего света. Показывает долю световой энер-
гии, потребляемой «открытыми» РЦ ФС II. 
Нами установлено достоверное (р  ≤  0,05) 
снижение параметра qP во всех вариантах 
опыта у обоих сортов в диапазоне от 16,1 до 
52,4%, в большей степени у сорта Сибир-
ская 12 (см. таблицу). У сорта Омская 18 в 
варианте инфицирования достоверных из-
менений параметра не установлено. Все 
стрессовые факторы уменьшали количество 
комплексов ФС II с окисленным первичным 
акцептором QA, что привело к нарушению 
фотохимического тушения ФлХ.

Протекторный эффект гипертермии уста-
новлен в варианте совместного действия 
стрессоров у сорта Сибирская 12 и в вари-

антах засоления и совместного действия 
стрессоров у сорта Омская 18 – достоверное 
(р ≤ 0,05) повышение параметра qP на 23,1; 
47,6 и 13,6% соответственно. Анализ дан-
ных эксперимента показывает совпадение 
динамики коэффициента фотохимического 
тушения qP с динамикой эффективного фо-
тохимического квантового выхода ФС II на 
свету Y(II). Межсортовые различия по всем 
вариантам опытов составляли 1,3–4,7  раза 
с достоверностью различий на уровнях 
р ≤ 0,05 и р ≤ 0,01. Наибольшие различия в 
вариантах инфицирования с прогревом и без 
прогрева семян – 3,4–4,7 раза.

На рис. 4 представлены изменения па-
раметра qP при действии B.  sorokiniana и 
хлоридного засоления без предварительного 
прогрева семян.

Коэффициент нефотохимического ту-
шения ФлХ – qN. qN = (Fm – Fm') / (Fm – Fo'). 
Параметр связан с процессами преобразова-
ния в тепло части энергии, поглощенной в 
световой фазе фотосинтеза. Увеличивается в 
растениях, подверженных стрессу [11, 12]. В 
наших условиях qN повышался достоверно 
(р ≤ 0,05) во всех вариантах опыта у обоих 
сортов от 16,3 до 36,2%, в меньшей степени 

Рис. 2. Усредненные значения квантового выхода регулируемого нефотохимического тушения 
ФлХ – Y(NPQ) проростков яровой пшеницы при действии B. sorokiniana и хлоридного засоления: 
а – сорт Омская 18; б – сорт Сибирская 12
Fig. 2. Average values of quantum yield of regulated non-photochemical quenching ChlF - Y(NPQ) of 
spring wheat seedlings under the action of B. sorokiniana and chloride salinity: 
а – variety Omskaya 18; б – variety Sibirskaya 12
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у сорта Сибирская  12 в вариантах инфици-
рования и хлоридного засоления без прогрева 
семян (см. таблицу). Однако предварительный 
прогрев семян привел к повышению теплово-
го рассеивания у обоих сортов, наиболее вы-
раженного у сорта Сибирская 12 (до 3,5 раза 

в варианте засоления). При этом наблюдали 
и протекторный эффект гипертермии. Так, у 
сорта Омская  18 установлено снижение зна-
чений параметра qN в варианте совместно-
го действия стрессоров и контроля на 28,1 и 
27,7% соответственно. У сорта Сибирская 12 

Рис. 3. Усредненные значения квантового выхода нерегулируемого нефотохимического тушения 
ФлХ – Y(NQ) проростков яровой пшеницы при действии B. sorokiniana и хлоридного засоления: 
а – сорт Омская 18; б – сорт Сибирская 12
Fig. 3. Average values of quantum yield of unregulated non-photochemical quenching ChlF - Y(NQ) of 
spring wheat seedlings under the action of B. sorokiniana and chloride salinity: 
а - variety Omskaya 18; б - variety Sibirskaya 12

Рис. 4. Усредненные значения коэффициента фотохимического тушения флуоресценции хлоро-
филла – qP проростков яровой пшеницы при действии B. sorokiniana и хлоридного засоления: 
а – сорт Омская 18; б – сорт Сибирская 12
Fig. 4. Average values of photochemical quenching coefficient of chlorophyll fluorescence - qP of spring 
wheat seedlings under the action of B. sorokiniana and chloride salinity: 
а – variety Omskaya 18; б – variety Sibirskaya 12
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Рис. 5. Усредненные значения коэффициента нефотохимического тушения ФлХ – qN проростков 
яровой пшеницы при действии B. sorokiniana и хлоридного засоления: 
а – сорт Омская 18; б – сорт Сибирская 12 
Fig. 5. Averaged values of non-photochemical quenching coefficient ChlF - qN of spring wheat seedlings 
under the action of B. sorokiniana and chloride salinity: 
a – variety Omskaya 18; б – variety Sibirskaya 12

Рис. 6. Усредненные значения скорости электронного транспорта через фотосистемы – ETR про-
ростков яровой пшеницы при действии B. sorokiniana и хлоридного засоления: 
а – сорт Омская 18; б – сорт Сибирская 12
Fig. 6. Average values of electron transport rate through photosystems - ETR of spring wheat seedlings 
under the action of B. sorokiniana and chloride salinity: 
a - variety Omskaya 18; б      - variety Sibirskaya 12

параметр qN снижался только в контрольном 
варианте на 23,3%. Поскольку фотохимиче-
ское и нефотохимическое тушение флуорес-
ценции хлорофилла являются конкурентоспо-
собными, то чем выше qP, тем ниже qN. Ана-
лиз полученных данных подтвердил этот факт 

(см. рис. 5, 6). Межсортовые различия по всем 
вариантам опытов составляли 1,2–2,3  раза с 
достоверностью различий на уровне р ≤ 0,05 и 
р ≤ 0,01. Наибольшие различия в варианте за-
соления без прогрева и инфицирования с про-
гревом семян – 2,2–2,3 раза.
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Скорость электронного транспорта че-
рез фотосистемы – ETR. ETR = Y(II) × 0,84 × 
0,50 × PPFD. Параметр показывает скорости 
разделения зарядов в РЦ ФС II. При стрессах 
скорость электронного транспорта уменьша-
ется [12, 13]. Нами установлено, что стрес-
совые факторы B.  sorokiniana, хлоридное 
засоление и гипертермия семян достоверно 
(р  ≤  0,05) снижали скорость электронного 
транспорта у проростков пшеницы обоих 
сортов во всех вариантах опыта в диапазоне 
от 15,2 до 62,7%, особенно у сорта Сибир-
ская 12 (см. таблицу). Наибольшее снижение 
значений параметра ETR по сравнению с кон-
тролем наблюдали в варианте совместного 
действия стрессоров – 62,1% (Сибирская 12) 
и 49,8% (Омская 18). Патоген в меньшей сте-
пени влиял на скорость электронного транс-
порта. У сорта Сибирская 12 параметр ETR 
снижался на 21,9%, у сорта Омская 18 – не-
достоверные изменения по сравнению с кон-
тролем (см. рис. 6). 

Протекторный эффект гипертермии семян 
наблюдали у сорта Сибирская 21 – досто-
верное (р ≤ 0,05) увеличение ETR на 20,7% 
в варианте совместного действия стрессоров 
и у сорта Омская 18 в варианте засоления на 
36,7%. Межсортовые различия по всем ва-
риантам опытов составили 1,2–6,2 раза с до-
стоверностью различий на уровнях р ≤ 0,05 и 
р ≤ 0,01. Наибольшие различия в варианте ин-
фицирования без прогрева семян – 6,2 раза.

Таким образом, установлена сортоспеци-
фичность и информативность всех приме-
няемых параметров ФлХ при исследовании 
влияния совместного действия возбудителя 
обыкновенной корневой гнили, хлоридного 
засоления и гипертермии семян на проростки 
сортов яровой пшеницы.

ВЫВОДЫ

1. Раздельное и совместное действие 
хлоридного засоления (1,3%), инфициро-
вания возбудителем корневой гнили злаков 
B.  sorokiniana (5000  конидий на зерно) по-
давляло световые и темновые реакции фото-
синтеза. Обнаружено достоверное (р ≤ 0,05) 
снижение эффективного квантового выхода 
Y(II), коэффициента фотохимического туше-
ния qP и скорости электронного транспорта 

ETR у обоих сортов, наибольшее – в варианте 
совместного действия стрессоров (до 62,7%). 
Максимальный фотохимический квантовый 
выход ФС II Fv / Fm оказался менее инфор-
мативным, достоверных изменений парамет- 
ра не обнаружено.

2. Ингибирование светозависимых реак-
ций сопровождалось достоверным (р ≤ 0,05) 
увеличением значений параметров нефото-
химического тушения ФлХ – коэффициента 
qN и квантового выхода регулируемого не-
фотохимического тушения ФлХ Y(NPQ) от 
24,1 до 72,1% у обоих сортов, наиболее вы-
раженного у сорта Сибирская 12, особенно в 
вариантах засоления и совместного действия 
стрессоров. Параметр Y(NO) – квантовый 
выход нерегулируемого нефотохимического 
тушения ФлХ изменялся недостоверно отно-
сительно контроля у обоих сортов. 

3. Выявлен положительный эффект пред-
варительной гипертермии семян на функци-
ональную активность фотосинтетического 
аппарата проростков – достоверное (р ≤ 0,05) 
увеличение значений параметров Y(II), qP, 
ETR (на 18,0–59, 0%) и снижение значений 
параметров Y(NPQ), Y(NO) и qN (на 18,8–
35,1%) при последующем действии инфи-
цирования и хлоридного засоления у обоих 
сортов, преимущественно у сорта Омская 18. 

4. Установлена информативность парамет-
ров ФлХ для оценки стрессоустойчивости 
сортов. Достоверные межсортовые различия 
(от 1,2–6,2  раза) выявлены практически по 
всем параметрам (кроме Fv / Fm, Y(NO), Fv) 
по всем вариантам опыта. Установлена сор-
тоспецифичность – наименьшие изменения 
параметров относительно контроля были у 
устойчивого сорта Омская 18 во всех вариан-
тах опыта.

5. Исследованные параметры фотохими-
ческого и нефотохимического тушения ФлХ 
могут применяться как информативные для 
диагностики фотосинтетической активности 
и оценки устойчивости сортов пшеницы при 
действии хлоридного засоления, инфициро-
вания и гипертермии семян. Предложенный 
подход позволит разработать неинвазивный 
метод ранней диагностики стрессоустойчи-
вости (фенотипирования) новых генотипов 
к действию биотических и абиотических 
стрессоров.
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