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ВЛИЯНИЕ АККЛИМАЦИИ РАСТЕНИЙ НА ЭЛЕКТРОННЫЙ ТРАНСПОРТ 
В МЕМБРАНАХ ХЛОРОПЛАСТОВ Cucumis sativus И Cucumis melo
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В работе исследованы процессы электронного транспорта в листьях двух видов растений рода Cu-
cumis, теневыносливого вида Cucumis sativus (огурец) и светолюбивого вида Cucumis melo (дыня),
выращенных в условиях умеренной (50–125 мкмоль фотонов м−2 c−1) или сильной освещенности
(850–1000 мкмоль фотонов м−2 c−1). В качестве показателей, характеризующих активность фотоси-
стемы 2 (ФС2), использовали параметры быстрой и медленной индукции флуоресценции хлоро-
филла а. За функционированием фотосистемы 1 (ФС1) следили по изменениям сигнала электрон-
ного парамагнитного резонанса от окисленных реакционных центров ФС1, . Выявлено су-
щественное различие в динамике изменений фотосинтетических показателей теневыносливых
(C. sativus) и светолюбивых (C. melo) видов при их акклимации к умеренной и сильной интенсивно-
сти света. У теневыносливого вида C. sativus фотосинтетические показатели, характеризующие ак-
тивность ФС2, обнаруживают заметную чувствительность к усилению освещения по сравнению со
светолюбивым видом C. melo, свидетельствуя об ослаблении активности ФС2 при повышении ин-
тенсивности света при акклимации растений. В ходе длительной (более 1–2 месяцев) акклимации
С. sativus к свету высокой интенсивности (≥500 мкмоль фотонов м−2 с−1) их ФС2 теряет фотохими-
ческую активность, чего, однако, не наблюдалось для листьев С. melo. Ослабление активности ФС2
в листьях С. sativus было обратимым – после возвращения к свету умеренной интенсивности актив-
ность ФС2 восстанавливалась до уровня, характерного для листьев С. melo. В листьях растений обо-
их видов проявляются различия в кинетике фотоиндуцированных редокс-превращений реакцион-
ных центров ФС1 в зависимости от условий акклимации. У растений, акклимированных к сильно-
му свету, наблюдается четко выраженная замедленная фаза роста сигнала от , которая
предположительно может быть обусловлена циклическим электронным транспортом (ЦЭТ) вокруг
ФС1. Отношение амплитуд сигналов ЭПР от  при действии белого и дальнего красного света
(707 нм) становится выше у растений, выращенных на сильном свету. Это может быть связано с уве-
личением ЦЭТ, способствующего оптимизации энергетического баланса и ослаблению светового
стресса при избытке освещения. Полученные результаты обсуждаются в контексте задачи об опти-
мизации фотосинтетических процессов при акклимации растений.
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ВВЕДЕНИЕ
Электрон-транспортная цепь (ЭТЦ) фотосин-

тезирующих организмов оксигенного типа содер-
жит пигмент-белковые комплексы двух типов:

фотосистему 1 (ФС1) и фотосистему 2 (ФС2),
которые за счет энергии света обеспечивают пе-
ренос электронов от воды, разлагаемой в ФС2,
к NADP+ − конечному акцептору электронов в
ФС1. Перенос электронов от ФС2 к ФС1 проис-
ходит с участием цитохромного b6f-комплекса и
подвижных электронных переносчиков – пла-
стохинона (PQ) и пластоцианина [1–5]. При
функционировании ЭТЦ создается транс-тила-
коидная разность электрохимических потенциалов
ионов водорода ( ), являющаяся источником
энергии для работы АТР-синтазы [6, 7]. Макро-
эргические продукты световых стадий фотосин-
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Сокращения: БИФ – быстрая индукция флуоресценции; 
БС – белый свет; ДКС – дальний красный свет; МИФ –
медленная индукция флуоресценции; НФТ – нефотохи-
мическое тушение; Р700 – первичный донор электрона в
фотосистеме 1; СС и УС – сильный и умеренный свет соот-
ветственно; ФСА – фотосинтетический аппарат; ФС1 и
ФС2 – фотосистема 1 и фотосистема 2 соответственно; ЦКБ –
цикл Кальвина–Бенсона; ЦЭТ – циклический электрон-
ный транспорта; Хл – хлорофилл; ЭПР – электронный
парамагнитный резонанс; ЭТЦ – электрон-транспортная
цепь; PQ – пластохинон.
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теза (ATP и NADPH) используются для фиксации
СО2 и синтеза углеводов в реакциях цикла Каль-
вина–Бенсона (ЦКБ) [8].

Продуктивность фотосинтеза зависит от усло-
вий произрастания растений. В природных усло-
виях интенсивность и спектральный состав света
изменяются в течение суток. Недостаток освеще-
ния ограничивает фотосинтез; избыток света может
вызывать фотодеструктивные процессы, нарушаю-
щие работу фотосинтетического аппарата (ФСА) [9].
Существуют механизмы, оптимизирующие рабо-
ту ФСА при изменениях условий произрастания
растений (освещение [10], температура [11–13]).
Обычно выделяют быстрые (секунды–минуты) и
долгосрочные (часы–сутки) механизмы регуля-
ции фотосинтеза. Быстрые механизмы реализу-
ются за счет (1) активации/деактивации реакций
ЦКБ [14, 15], (2) рН-зависимой регуляции ско-
рости электронного переноса по ЭТЦ [16–19],
(3) перераспределения энергии света между ФС1
и ФС2 [20] и (4) структурно-функциональных пе-
рестроек ФСА [21–24]. Долгосрочные механизмы
оптимизации фотосинтеза связаны с синтезом или
деградацией тех или иных компонентов ФСА, ко-
торые влияют на “архитектуру” и функциональ-
ные свойства хлоропластов.

В контексте задачи о механизмах акклимации1

растений к изменяющимся условиям среды осо-
бый интерес представляет сравнительное изуче-
ние близкородственных видов растений, принад-
лежащих к “контрастным” экотипам. Это могут
быть, например, растения одного рода, но адап-
тированные к произрастанию в теневых условиях
или при интенсивном освещении. Ранее, в рабо-
тах [25–30], нами были изучены фотосинтетиче-
ские показатели двух контрастных видов траде-
сканции (Tradescantia) − теневыносливого вида
T. fluminensis (эндемичный вид, произрастающий
во влажных тропических лесах юго-востока Бра-
зилии) и светолюбивого вида T. sillamontana, ис-
торической родиной которого являются полупу-
стынные районы Мексики и Перу [31]. Другой
пример − изучение ФСА двух видов растений ро-
да Cucumis, произрастающих в районах с теплым и
умеренным климатом. К таким растениям относят-
ся C. melo (дыня) и C. sativus (огурец), имеющие
общих предков (род Cucumis). В работах [32, 33]
с помощью липидорастворимых спиновых зон-
дов было показано, что термоиндуцированные
структурные переходы в тилакоидных мембранах,

1 Термин “акклимация” относится к приспособлению рас-
тений к условиям их произрастания (освещение, темпера-
тура, влажность, режим питания и т.д.). “Адаптацией”
называют процессы, связанные с видообразованием в ходе
биологической эволюции. Мы используем выражение “адап-
тация образца к темноте”, подразумевая, что после кратко-
временного (1–2 мин) предварительного освещения, вы-
полнявшегося для стандартизации условий эксперимента,
образец листа находился определенное время в темноте.

которые влияют на их функциональные свойства,
в хлоропластах дыни происходят при более высо-
ких температурах (~35°С), чем в хлоропластах
огурца (~20–25°С). Это наблюдение согласуется с
тем, что ФСА дыни обычно функционирует при
температурах, характерных для теплого климата
в районах культивирования этого вида2.

В настоящей работе описаны результаты ис-
следования электрон-транспортных процессов у
двух видов растений рода Cucumis (C. melo и C. sa-
tivus), акклимированных к высокой или к умерен-
ной интенсивности света. ФС2 − наиболее уязви-
мый белковый комплекс хлоропластов, который
повреждается при световом стрессе и при повы-
шении температуры [12, 34, 35]. В качестве пока-
зателей, отражающих фотохимическую активность
ФС2 [36–39], мы измеряли параметры кривых
быстрой и медленной индукции флуоресценции
хлорофилла а (Хл а) в ФСА листьев in situ. В до-
полнение к этому мы изучали функционирование
ФС1, регистрируя редокс-превращения реакци-
онных центров Р700 (первичный донор электрона
в ФС1) методом электронного парамагнитного
резонанса (ЭПР). Показано, что кинетика фото-
окисления Р700 в листьях растений обоих видов
имеет двухфазный характер. При этом у расте-
ний, акклимированных к сильному свету, наблю-
дается четко выраженная замедленная фаза роста
сигнала от , которая может быть обусловлена
циклическим электронным транспортом (ЦЭТ)
вокруг ФС1 на начальных стадиях освещения
листьев, адаптированных к темноте. Показано
также, что в ходе длительной акклимации (более
1–2 месяцев) к свету высокой интенсивности
(≥500 мкмоль фотонов м−2 с−1) ФСА листьев С. sa-
tivus теряет активность ФС2, что, однако, не ха-
рактерно для световыносливого вида С. melo.
Ослабление активности ФС2 обратимо – после
возвращения к свету умеренной интенсивности
активность ФС2 восстанавливается до уровня, ха-
рактерного для растений вида С. melo.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

Растения. Растения рода Cucumis выращивали
в лабораторных условиях из коммерчески доступ-
ных семян огурца (сорта “дальневосточный”,
“изящный”, “конкурент”, “обильный”) и дыни
(сорта “алтайская”, “колхозница”, “таманская”).
Растения культивировали в почвенной культуре
при комнатной температуре (24–26°C) и относи-
тельной влажности 40–60%. Горшки с проростка-
ми растений (рис. 1) помещали в темную камеру,
внутри которой были два освещаемых отсека,

2 В сельскохозяйственной культуре дыня известна более
4 тысяч лет: возделывалась в Древнем Египте, Китае, Пер-
сии, Средняя Азии.
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различающиеся по интенсивности света. Источ-
ником света служила светодиодная лампа УСС 90
магистраль Ш (ООО “ТД ФОКУС”, Россия),
укомплектованная светодиодами с цветовой тем-
пературой 5000 K (Nichia, Япония). Этот свет со-
держит компоненты фотосинтетически активно-
го света, включая синий, красный и дальний
красный свет, необходимые для нормального ро-
ста и развития растений. Интенсивность освеще-
ния измеряли с помощью квантометра Li250A
(LiCOR Biosciences, США). Осветительное устрой-
ство включали и выключали с помощью програм-
мируемого устройства. Длительность светового
периода составляла 12 ч. Потоки света составляли
850–1000 мкмоль фотонов м−2 с−1 (сильный свет,
СС) или 50–125 мкмоль фотонов м−2 с−1 (умерен-
ный свет, УС). Для измерений использовали вто-
рой или третий зрелый лист, расположенный в
верхней части побега. При измерениях характе-
ристик листа методами флуоресцентного анализа
и ЭПР образец освещали с абдоминальной сторо-
ны листа. Перед началом измерений образцы
адаптировали к темноте в течение 10 мин.

Измерения флуоресценции. Флуоресценцию хло-
рофилла (Хл) регистрировали с помощью PAM-
флуориметра модели FluorPen FP100 (Photon Sys-
tems Instruments, Чешская республика), как было
описано ранее [25–30]. Спектры непрерывного
действующего (“актиничного”) света и измери-
тельного импульсного света имели максимум при
475 нм и полуширину Δλ1/2 = 25 нм. Перед нача-

лом измерений лист предварительно освещали
актиничным светом в течение 1 мин (для стандар-
тизации условий опыта), а затем выдерживали в
темноте в течение 10 мин. Параметры кривых ин-
дукции флуоресценции Хл а определяли согласно
стандартным протоколам, описанным в работах
[36–39].

Характерные кривые быстрой индукции флуо-
ресценции (БИФ) Хл а листьев C. sativus и С. melo,
акклимированных к сильному или умеренному
свету, представлены на рис. 2. Эти кривые пока-
зывают, как изменяется интенсивность флуорес-
ценции во время действия вспышки света дли-
тельностью 2 с (световой поток 3000 мкмоль
фотонов м−2 с−1). Все кривые БИФ имеют харак-
терные особенности (перегибы и локальные экс-
тремумы), обозначенные символами O, J, I и P.
Параметр F0 − начальный уровень флуоресцен-
ции Хл а листьев, адаптированных к темноте.
Fm − максимальный уровень флуоресценции, из-
меренной в ответ на действие насыщающего им-
пульса света в листе, адаптированном к темноте
(10 мин). Отношение Fv/Fm = (Fm − F0)/Fm (пара-
метр вариабельной флуоресценции) служит ме-
рой максимальной фотохимической активности
ФС2 (относительным квантовым выходом) в ли-
стьях, адаптированных к темноте [37–39].

Для регистрации кинетики медленной индук-
ции флуоресценции (МИФ) включали непрерыв-
ный свет (λмакс= 475 нм), называемый актиничным
(действующим) светом (actinic light). Интенсив-

Рис.1. Проростки растений рода Cucumis (C. sativus и C. melo), использованные в опытах по акклимации растений.

C. sativus C. melo
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ность актиничного света составляла 800 мкмоль
фотонов м−2 с−1, его продолжительность могли
варьировать пределах от 2.5 до 7 мин. На фоне ак-
тиничного света периодически включали корот-
кие вспышки насыщающего импульсного света.
Для измерения динамики светоиндуцированных
изменений коэффициента нефотохимичнского
тушения (НФТ) флуоресценции использовали
специальный протокол LC3, предусмотренный в
настройках прибора FluorPen FP100. Согласно
этому протоколу, образец освещали импульсами
действующего (actinic) света длительностью, рав-
ной 1 мин, следующими с возрастающей интен-
сивностью: 10, 20, 50, 100, 300, 500 и 1000 мкмоль
фотонов м−2 с−1 соответственно (см. подробнее
рис. 5).

Электронный парамагнитный резонанс. Наблю-
дая за изменениями сигнала ЭПР от окисленных
центров , мы следили за функционированием
ФС1 в хлоропластах in situ (высечки из листьев)
[40, 41]. Образец (кусочек листа размерами 4 ×
× 25 мм) закрепляли в хорошо вентилируемом
пластиковом держателе и помещали в резонатор
спектрометра ЭПР модели Е-4 (Varian, США).
Микроволновая мощность составляла 10 мВт, ам-
плитуда ВЧ-модуляции была равна 0.4 мТ. Образ-
цы освещали белым светом (БС, 320 Вт м−2) или
сравнительно слабым красным светом (КС, λмакс =

+
700P

= 650 нм, Δλ1/2 = 8 нм, интенсивность ≈8 Вт м−2),
возбуждающим обе фотосистемы, или сравни-
тельно слабым дальним красным светом (ДКС,
λмакс = 707 нм, Δλ1/2 = 5 нм, 8 Вт м−2), возбуждаю-
щим преимущественно ФС1. В качестве свето-
фильтров, с помощью которых выделяли КС и
ДКС из белого света, использовали интерферен-
ционные фильтры фирмы Karl Zeiss Yena (Герма-
ния). За кинетикой редокс-превращений P700 сле-
дили по величине низкополевого экстремума
первой производной сигнала ЭПР от . Осо-
бенности регистрации сигналов ЭПР в листьях
растений подробно описаны в работе [40].

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ
Индукция флуоресценции хлорофилла а

Быстрая индукция флуоресценции (БИФ). При-
веденные на рис. 2 кривые БИФ были получены
на листьях C. sativus (рис. 2а) и C. melo (рис. 2б),
произраставших сравнительно небольшое время
(около месяца) в условиях сильного или умерен-
ного освещения. Все кинетические кривые нор-
мированы на максимальную величину сигнала Fm.
Эти кривые имеют общие закономерности: в от-
вет на насыщающую вспышку света (λмакс = 475 нм),
подаваемую на лист, адаптированный к темноте,
флуоресценция Хл а быстро достигает начального

+
700P

Рис. 2. Типичные кинетические кривые быстрой индукции флуоресценции листьев растений C. sativus (а) и C. melo (б).
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уровня F0, а затем растет до максимального уров-
ня Р, характеризуемого параметром Fm, проходя
через точки перегиба, отмеченные символами J
и I. После достижения максимального уровня Р
(за время ≈1 c) наблюдается небольшой спад флу-
оресценции. Согласно [36, 39, 42, 43], стадия ро-
ста O–J отражает восстановление первичного
пластохинона PQA, прочно связанного с ФС2.
Следующая стадия роста флуоресценции (уча-
сток J–I–P), называемая тепловой фазой [42, 43],
отражает восстановление вторичного пластохи-
нона PQB (PQА → PQB) и дальнейший перенос
электронов в ЦЭТ между ФС2 и ФС1. Определен-
ный вклад в тепловую фазу может вносить пере-
распределение поглощенной энергии между ФС2
и ФС1 (явление, получившее название state tran-
sitions) [44]. Сравнивая кривые БИФ в листьях
C. sativus и C. melo для растений, акклимирован-
ных к сильному или умеренному свету, можно за-
метить общую закономерность: в листьях обоих
видов растений, акклимированных к сильному
свету, экстремум J был несколько выше, чем у
растений, произраставших при умеренном осве-
щении. В случае экстремума I наблюдалась об-
ратная ситуация.

Как показали наши исследования, параметры
начальной (F0) и вариабельной (Fv/Fm = (Fm –
‒ F0)/Fm) флуоресценции могут изменяться в ходе
акклимации растений, что было особенно замет-
но в случае теневыносливого вида C. sativus.
На рис. 3 показаны зависимости параметров F0
(рис. 3а) и Fv/Fm (рис. 3б) от длительности аккли-

мации растений. Нами были проведены наблюде-
ния за этими показателями для листьев in vivo (без
отрыва листьев от стебля) при акклимации расте-
ний (более 2 месяцев), начиная с молодого воз-
раста растений, когда уже сформировались ли-
стовые пластинки. Сначала в течение 40 суток
растения росли на сильным свету (850–1000 мкмоль
фотонов м−2 с−1), затем их помещали в камеру с
умеренным светом (50–125 фотонов м−2 с−1) того
же спектрального состава. Из рис. 3а видно, что у
растений теневыносливого вида (C. sativus) пара-
метр F0 в течение первых 24 суток роста на силь-
ном свету практически не изменялся, но затем
начал увеличиваться. Заметный рост F0, наблю-
давшийся для листьев растений C. sativus, аккли-
мируемых к сильному освещению, был обратимым.
После ослабления света на 42-е сутки параметр F0
вернулся к исходному уровню. Обратимые изме-
нения параметра F0 в листьях C. sativus могут отра-
жать процессы структурно-функциональной ре-
организации их ФСА в ходе акклимации растений к
свету высокой интенсивности. При выращивании
растений светолюбивого вида (C. melo) заметных
изменений параметра F0 не наблюдали. Неболь-
шие изменения F0 после акклимации растений на
умеренном свету не являются статистически зна-
чимыми. Это означает, что акклимация световы-
носливого растения C. melo к сильному свету не
приводит к заметным изменениям ФСА.

Межвидовое различие в динамике изменений
F0 характерно также для вариабельной флуорес-
ценции, Fv/Fm = (Fm − F0)/Fm. Из рис. 3б видно,

Рис. 3. Влияние длительности акклимации к свету сильной и умеренной интенсивности на значения параметров F0 и
Fv/Fm в листьях исследуемых растений. Приведены средние значения (n = 6–8) ± стандартные отклонения.
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что в листьях светолюбивого вида C. melo отноше-
ние Fv/Fm оставалось приблизительно на одном и
том же уровне для растений, культивируемых при
двух интенсивностях света. Однако в листьях те-
невыносливого вида C. sativus отношение Fv/Fm
начинает заметно уменьшаться после 24 дней ак-
климации к сильному свету. Падение отношения
Fv/Fm отражает уменьшение фотохимической
активности ФС2. Этот эффект обратим: после
ослабления интенсивности света отношение Fv/Fm
возвращается к исходному значению Fv/Fm ≈ 0.78,
характерному для растений, произрастающих при
умеренных интенсивностях света (рис. 3б). Обра-
тимость эффекта ослабления Fv/Fm на сильном
свету может свидетельствовать о функциональ-
ной гибкости ФСА листьев вида C. sativus − фото-
химическая активность ФС2 хлоропластов срав-
нительно быстро (в течение нескольких суток) вос-
станавливается после ослабления освещенности.

Медленная индукция флуоресценции (МИФ).
Описанные выше межвидовые различия в зави-
симостях параметров F0 и Fv/Fm от длительности
акклимации (рис. 3) наглядно проявляются также
при измерениях МИФ (рис. 4). Немонотонная
кинетика МИФ описывает изменения флуорес-
ценции Хл а в листьях растений, адаптированных
к темноте. В ответ на включение достаточно про-
должительного актиничного света (десятки се-
кунд − минуты) сначала наблюдается сравнитель-
но быстрый рост флуоресценции (стадия O–P), а
затем обычно наступает ее спад к стационарному
(квазистационарному) уровню T (эффект Каут-
ского [36–39, 42, 43]). Спад флуоресценции мо-
жет отражать разные процессы: светозависимую
активацию ферментов ЦКБ [14, 15], усиление НФТ
[45–48], перераспределение электронных потоков
(нециклический/циклический транспорт электро-
нов в хлоропластах [49]), рН-зависимую регуля-
цию электронного транспорта [16–19], переме-
щение хлоропластов внутри растительной клетки
и другие процессы [23]. Кинетика спада флуорес-
ценции, как известно, может варьировать в зави-
симости от объекта и условий эксперимента [42, 43].
К числу факторов, влияющих на форму кривой
МИФ, относятся интенсивность и спектральный
состав света, а также длительность акклимации
растений.

На рис. 4 приведены типичные кривые МИФ
для листьев растений C. sativus и C. melo, акклими-
рованных к сильному или к умеренному свету в
течение 5 недель. Во всех опытах наблюдалось
монотонное уменьшение флуоресценции Хл а
при действии непрерывного актиничного света.
Интенсивность актиничного света составляла
800 мкмоль фотонов м−2 с−1, что сравнимо с ин-
тенсивностью сильного света, использовавшего-
ся при акклимации растений. В случае листьев
C. sativus спад кривой МИФ у растений, акклими-

рованных к сильному свету, был более быстрым,
чем у растений, акклимированных к умеренному
свету (рис. 4а). Аналогичный эффект наблюдался
для листьев C. melo (рис. 4б), но эффект ускоре-
ния спада флуоресценции у растений, акклими-
рованных к сильному свету, был выражен слабее,
чем в листьях C. sativus. После выключения акти-
ничного света интенсивность флуоресценции,
измеряемой при действии слабых зондирующих
импульсов, возвращалась к исходному уровню F0.
На рис. 4 вертикальными стрелками показаны мо-
менты включения насыщающих коротких вспы-
шек света, подаваемых в темноте. Видно, что в от-
вет на первую вспышку, действующую на адапти-
рованный к темноте (10 мин) лист до включения
актиничного света, происходит значительный
всплеск флуоресценции (Fm), сменяемый ее спа-
дом к исходному уровню (F0). После выключения
актиничного света в ответ на насыщающие вспыш-
ки также наблюдается всплеск флуоресценции
( ). Однако в этом случае интенсивность флуо-
ресценции меньше ответа на первую вспышку
света, подаваемую после достаточно длительной
(10-мин) адаптации образца к темноте (  < Fm).
Это обусловлено эффектом НФТ флуоресцен-
ции, создаваемым в результате действия актинич-
ного света. По мере адаптации образца к темноте
после выключения актиничного света ответ на
насыщающие вспышки света, отмеченные на
рис. 4 стрелками, возрастает. Это связано с ослаб-
лением НФТ в темноте. Заметим, что в листьях
растений, акклимированных к сильному свету,
ослабление НФТ в темноте, проявляющееся как
увеличение параметра , происходит быстрее,
чем в листьях, акклимированных к умеренному
свету.

Нефотохимическое тушение флуоресценции
(НФТ). На рис. 5 и 6 представлены результаты
опытов, на основании которых были определены
коэффициенты НФТ в листьях C. sativus и C. melo,
измеренные при различных интенсивностях ак-
тиничного света. Протокол измерений преду-
сматривает, что адаптированный к темноте (10 мин)
образец освещается в течение 7 мин серией им-
пульсов актиничного света (λмакс = 475 нм) дли-
тельностью 1 мин; при этом интенсивность акти-
ничного света последовательно возрастает вплоть
до 1000 мкмоль квантов м−2 с−1, как это указано на
рис. 5. Видно, что по мере увеличения интенсив-
ности актиничного света выход флуоресценции
(параметр ) в ответ на короткие интенсивные
вспышки света (3000 мкмоль квантов м−2 с−1)
уменьшался. Уменьшение , как известно, обыч-
но связывают с усилением НФТ флуоресценции
Хл а. При использовании протокола измерений
флуоресценции в опытах, результаты которых по-

m
'F

m
'F

m
'F

m
'F

m
'F



178

БИОЛОГИЧЕСКИЕ МЕМБРАНЫ  том 40  № 3  2023

БЕНЬКОВ и др.

казаны на рис. 5, мы вычисляли коэффициент
НФТ, равный (Fm – )/Fm. Этот параметр может
быть отнесен к быстрой (~1 мин) компоненте
НФТ, обычно называемой энергетической ком-
понентой qE, которая обусловлена генерацией
транс-тилакоидной разности рН (ΔрН) [45–48].

Из приведенных на рис. 6 данных следует, что
в акклимированных к сильному свету листьях те-
невыносливого вида C. sativus значение пара-
метра qE было заметно больше, чем в случае рас-

m
'F

тений этого же вида, акклимированных к умерен-
ному свету. Это означает, что в ходе акклимации
к сильному свету у ФСА листьев C. sativus усили-
вается способность противостоять окислитель-
ному стрессу при избытке света; это происходит
за счет усиления НФТ, ослабляющего фотохими-
ческую активность ФС2. Способность ФСА к
усилению НФТ, как известно, коррелирует с уве-
личением экспрессии регуляторного белка PsbS
при акклимации растений к сильному свету [23,
27, 34, 45, 46]. В случае листьев светолюбивого ви-

Рис. 4. Кинетика фотоиндуцированных изменений выхода флуоресценции Хл а во время действия непрерывного ак-
тиничного света (λмакc = 475 нм, 800 мкмоль м−2 с−1) в листьях растений C. sativus (а) и C. melо (б), акклимированных
в течение 5 недель к сильному (СС) или умеренному (УС) свету. Перед началом измерений флуоресценции листья бы-
ли адаптированы к темноте в течение 10 мин. Стрелками показаны моменты включения коротких (1 с) насыщающих
вспышек света.
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да C. melo (дыня) различие значений qE в листьях
растений, акклимированных к сильному и уме-
ренному свету, выражено гораздо слабее, чем для
теневыносливого вида C. sativus (огурец).

Электронный парамагнитный резонанс

Различие в фотосинтетических характеристи-
ках листьев двух контрастных в отношении тене-
выносливости видов рода Cucumis (C. sativus и
C. melo) проявляется и в кинетике редокс-превра-
щений реакционных центров Р700. На рис. 7 пока-
заны типичные кривые фотоиндуцированных
изменений интенсивности сигнала ЭПР от 
в листьях растений, адаптированных к темноте
в течение 10 мин. В ответ на включение белого
света, возбуждающего обе фотосистемы, сигнал
ЭПР от  возрастает, достигая стационарного
(квазистационарного) уровня. В листьях расте-
ний, адаптированных к темноте, как правило, на-
блюдается многофазная кинетика роста сигнала
ЭПР [50]. Сразу после включения БС происходит
небольшой скачок сигнала (А0), затем наблюдает-
ся сравнительно медленный рост сигнала к ста-
ционарному уровню (рис. 7). Замедление роста
концентрации  обусловлено тем, что после
адаптации листа к темноте ферменты ЦКБ инак-
тивируются [8], а потому NADPH сначала по-
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требляется медленно; вследствие избытка NADPH
затрудняется отток электронов от ФС1 к NADP+.
В то же время сохраняется приток электронов
к ФС1 от ФС2, благодаря чему на начальных ста-
диях освещения уровень  может отличаться от
стационарного уровня АБС. По мере освещения
хлоропластов активируются реакции ЦКБ, а по-
тому отток электронов от ФС1 ускоряется. При
этом уменьшается приток электронов от ФС2 к

, что происходит в результате закисления лю-
мена и ослабления активности ФС2 вследствие
усиления НФТ возбужденных состояний хлоро-
филла в светособирающей антенне ФС2. Наряду
с этими изменениями, в хлоропластах может про-
исходить перераспределение части энергии, погло-
щаемой антенной ФС2, в пользу ФС1 (переход
состояние 1 → состояние 2) и перераспределение
электронных потоков (нециклический/цикличе-
ский транспорт электронов) в пользу нецикличе-
ского потока [51, 52]. Все это должно способство-
вать росту сигнала ЭПР от .

Кинетика окисления Р700 под действием не-
прерывного БС зависит от вида растений и
условий их акклимации. Из рис. 7а видно, что в
акклимированных к умеренному свету листьях
C. sativus сразу после включения БС наблюдается
быстрый скачок сигнала (фаза A0), вслед за этим

концентрация  монотонно возрастает до ста-
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+
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Рис. 5. Кинетика изменений выхода флуоресценции хлорофилла а в листьях C. sativus, акклимированных в течение
5 недель к умеренному свету, при их освещении серией импульсов актиничного света (λмакс = 475 нм) длительностью
1 мин различной интенсивности. Приведены средние значения (n = 4) ± стандартное отклонение.
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ционарного уровня AБС. В листьях растений, ак-
климированных к сильному свету, после началь-
ного скачка сигнала до уровня A0, концентрация

 плавно возрастает до промежуточного уров-
ня A1, а затем, после определенной лаг-фазы, сиг-
нал достигает стационарного уровня AБС. Инте-
ресно, что в листьях обоих видов растений (огур-
цы и дыни), акклимированных к умеренной
освещенности, фотоокисление Р700 происходит
быстрее, чем у растений, акклимированных к
сильному свету. В листьях дыни, акклимирован-
ной к сильному свету (рис. 7б), так же, как и в ли-
стьях огурца (рис. 7б), наблюдается заметная лаг-
фаза в кинетике роста сигнала от .

Причины различий в кинетике фотоокисле-
ния Р700 в листьях растений, акклимированных к

+
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+
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сильному и умеренному свету, пока остаются не-
выясненными. Можно предположить, что одной
из причин задержки роста сигнала (лаг-фаза) у
растений, акклимированных к СС, является уве-
личение вклада циклического электронного транс-
порта (ЦЭТ) вокруг ФС1, благодаря которому
электроны возвращаются с акцепторного участка
ФС1 к , что замедляет кинетику роста сигнала
ЭПР от . Считается, что вклад ЦЭТ проявля-
ется на начальных этапах освещения листьев,
адаптированных к темноте [51–53], когда ЦКБ
неактивен. Можно предположить, что в результате
акклимации к сильному свету вклад ЦЭТ вокруг
ФС1 возрастает. По мере активации ферментов
ЦКБ отток электронов от ФС1 в ЦКБ усиливает-
ся, а потому относительный вклад циклического
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Рис. 6. Влияние интенсивности актиничного света на коэффициент нефотохимического тушения qE, определяемый
при действии серии импульсов актиничного света (λмакс = 475 нм) длительностью 1 мин возрастающей интенсивно-
сти. а – Кинетика нарастания qE; б – зависимость qE от интенсивности актиничного света. Приведены средние зна-
чения (n = 4) ± стандартное отклонение.
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транспорта в работу ЦЭТ ослабевает и сигнал
ЭПР от  начинает возрастать.

Отметим, что могут быть другие факторы, объ-
ясняющие появление характерной лаг-фазы, на-
блюдаемой у растений, акклимированных к силь-
ному свету. Можно предположить, что лаг-фаза
связана с более медленным переходом состоя-
ние 1 → состояние 2 у растений, выращиваемых
на сильном свету. Не исключено, что это может
быть вызвано изменениями в структурно-функ-

+
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циональной организации ФС2, происходящими в
ходе акклимации растений к сильному свету.

Сравнивая два вида растений рода Cucumis, мы
обнаруживаем, что скорость фотоокисления Р700
в листьях C. melo была ниже, чем в листьях C. sati-
vus. Например, время полуокисления Р700 (τ1/2) у
C. sativus, акклимированных к слабому свету, со-
ставляло 0.1 мин, что вдвое меньше, чем у C. melo,
выращенных при той же освещенности. Можно
предположить, что это различие может быть обу-
словлено разным соотношением электрон-транс-

Рис. 7. Кинетика фотоиндуцированных изменений сигнала ЭПР от . После предварительного освещения образца
белым светом в течение 1 мин (для стандартизации условий эксперимента), образец адаптировали к темноте в течение
10 мин. Затем включали белый свет (БС), через 2 мин БС переключали на дальний красный свет (ДКС, λмакс = 707 нм),
который затем переключали на красный свет (КС, λмакс = 650 нм). Кинетические кривые нормированы на величину
сигнала AДКС, индуцируемого при действии дальнего КС (ДКС). СС и УС – образцы растений, акклимированных к
сильному и умеренному свету, соответственно.
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портных переносчиков и некоторыми особенно-
стями метаболизма у этих двух видов растений.

После переключения БС на сравнительно сла-
бый дальний красный свет (ДКС, λмакс = 707 нм),
возбуждающий преимущественно ФС1, концен-
трация  сначала падает, но затем монотонно
возрастает до уровня AДКС. Падение сигнала после
хроматического перехода БС → ДКС объясняется
быстрым притоком электронов к  (через цито-
хромный b6 f-комплекс и пластоцианин) от пула
восстановленных переносчиков (это в основном
молекулы пластохинола), накопившихся в ЭТЦ
между ФС2 и ФС1 во время действия БС. Время
полуспада сигнала от  составляет t1/2 ~ 5–30 мc
(в зависимости от длительности действия БС)3.
Эти сравнительно короткие времена соответству-
ют переносу электронов от пластохинола к 
[54–57]. В дальнейшем, после реокисления пере-
носчиков на участке между ФС2 и ФС1 за счет ра-
боты ФС1, сигнал от  возрастает до уровня AДКС.

После следующего хроматического перехода
ДКС → красный свет (КС, λмакс = 650 нм) проис-
ходит значительное уменьшение сигнала на вели-
чину ΔA, что обусловлено притоком электронов
от ФС2 к ФС1, поскольку КС эффективно воз-
буждает обе фотосистемы. Интенсивность КС,
возбуждающего ФС2 к ФС1, сопоставима с ин-
тенсивностью ДКС. Этого достаточно, чтобы
обеспечить приток электронов от ФС2 к ФС1, но
не хватает для поддержания высокого уровня .
Параметр ΔA/AДКС может служить показателем
эффективности работы ФС2. После выключения
КС все центры  восстанавливаются за счет
притока электронов от эндогенных доноров [57, 58].

Соотношение сигналов от , индуцирован-
ных действием БС и ДКС (отношение АБС/АДКС),
зависит от условий акклимации растений. При
длительной акклимации к сильному свету отно-
шение АБС/АДКС возрастает, что может свидетель-
ствовать об усилении относительного вклада цик-
лического транспорта электронов вокруг ФС1 в
процессы электронного переноса с участием ФС1.

Величина сигнала ЭПР от  оказывается
чувствительной к условиям произрастания расте-
ний. На рис. 8а показано, как амплитуда сигнала
от , индуцируемого дальним красным светом
в листьях C. sativus (λмакс = 707 нм, параметр АДКС),
изменялась со временем акклимации растений.
Обращает на себя внимание тот факт, что в ли-

3 Скорость восстановления  измеряли оптическим ме-
тодом, по разности поглощения света при 830 и 875 нм
(методика описана в [57]).
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стьях растений, освещавшихся сильным светом,
по мере акклимации растений наблюдалось сни-
жение величины сигнала. После 22 суток аккли-
мации величина сигнала резко уменьшилась. Мы
предполагаем, что это могло происходить вслед-
ствие светового стресса, повреждающего ФСА те-
невыносливого растения C. sativus. Действитель-
но, при акклимации этого растения к умеренному
свету за все время опыта значительного снижения
сигнала ЭПР не наблюдалось.

В случае светолюбивого вида C. melo (рис. 8б)
наблюдалась тенденция, обратная той, которую
мы обнаружили для листьев теневыносливого ви-
да C. sativus. При акклимации C. melo к сильному
свету в течение первых 22 суток параметр АДКС
практически не менялся. При более длительной
акклимации происходило уменьшение АДКС. В слу-
чае умеренной интенсивности света заметное
падение АДКС наблюдалось с самого начала ак-
климации. Это могло быть обусловлено как фи-
зиологическими причинами (уменьшение числа
фотосинтетических комплексов), так и прибор-
ными эффектами, связанными с возможными
анатомическими изменениями в листьях C. melo.
Можно предположить, например, что по мере ак-
климации листьев C. melo их толщина и/или со-
держание влаги внутри листьев могли увеличи-
ваться, что должно было бы способствовать росту
диэлектрических потерь изучаемых образцов и,
как следствие, приводить к уменьшению величи-
ны измеряемого сигнала ЭПР.

Описанные выше межвидовые различия в ки-
нетике фотоиндуцированных превращений Р700 в
листьях C. sativus и C. melo, акклимированных к
сильному или к умеренному свету, могут быть
обусловлены разными регуляторными фактора-
ми, такими как деактивация/активации реакций
ЦКБ и других метаболических процессов, усиле-
ние НФТ, ионная регуляция электронного транс-
порта между ФС2 и ФС1 за счет изменений рН
внутри тилакоидов и в строме (pHin и pHout), “ар-
хитектурные” изменения в хлоропластах (перехо-
ды типа состояние 1 ↔ состояние 2) и другие про-
цессы (см. обзоры [58–63]). Выяснение структур-
но-функциональных изменений ФСА (включая
соотношение антенных комплексов ФС1 и ФС2)
и механизмов регуляции фотосинтеза при аккли-
мации растений требует дальнейших исследова-
ний. Отметим сложный и не всегда однозначный
характер изменений ФСА при акклимации расте-
ний. Так, например, при акклимации некоторых
видов растений к сильному свету возрастает со-
держание ферментов ЦКБ, но при этом снижает-
ся относительное содержание комплексов ФС2
(см., например, работы [63, 64] и цитируемую в
них литературу). Этим, вероятно, можно объяс-
нить тот факт, что результаты исследований регу-
ляторных процессов фотосинтеза разными мето-
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дами (флуоресцентный анализ, ЭПР) могут быть
интерпретированы по-разному.

Помимо изменений в структурно-функцио-
нальной организации ЭТЦ хлоропластов и взаи-
модействии их с другими метаболическими си-
стемами (митохондрии, малатный шунт, реакции
ЦКБ), определенную роль в явлениях, связанных
с условиями акклимации, и в повышении устой-
чивости растений к стрессовым факторам (избы-
точный свет), может играть антиоксидантная си-
стема защиты ФСА, а также влияние гормональ-
ного статуса растений (см., например, работы [8,
47–49, 60, 65–69]). Эти факторы, как правило,
проявляются наиболее заметно у светолюбивых
видов растений [28, 63], которые должны опера-
тивно реагировать на значительные изменения
естественных условий освещения, чтобы избе-
жать повреждений ФСА в результате светового
стресса.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Сравнительное исследование листьев двух ви-

дов рода Cucumis, различающихся по светочув-
ствительности, показало различие в динамике из-
менений фотосинтетических показателей тене-
выносливых (C. sativus) и светолюбивых (C. melo)

видов при длительной акклимации растений к
свету сильной и умеренной интенсивности. Зако-
номерности, характерные для МИФ и редокс-
превращений Р700 в листьях растений, выращен-
ных на сильном и умеренном свету, отражают тот
факт, что при акклимации растений к сильному
свету у них вырабатывается способность быстрее
реагировать на смену условий освещения: чем
быстрее растения будут реагировать на усиление
освещенности, тем успешнее они будут противо-
стоять световому стрессу. Изучая кинетику МИФ,
мы установили, что в листьях растений, вырос-
ших на сильном свету, флуоресценция в ходе
МИФ спадает быстрее, чем в листьях растений,
выросших при умеренной интенсивности света.
Это является отражением того, что у растений,
акклимированных к сильному свету, усиливается
способность быстрее реагировать на смену усло-
вий освещения: чем быстрее растения реагируют
на усиление освещенности, тем выше их устойчи-
вость к световому стрессу. После акклимации
растений к сильному свету удлиняется лаг-фаза
на стадии роста сигнала Р700+ на белом свету,
что, вероятно, обусловлено увеличением вклада
циклического транспорта электронов вокруг ФС1.
Это может способствовать оптимизации энерге-

Рис. 8. Влияние длительности акклимации растений к сильному (СС) и умеренному (УС) свету на величину сигнала

ЭПР от , индуцируемого дальним красным светом c λмакс = 707 нм.
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тического баланса и ослаблять световой стресс
при избытке освещения.
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Effects of Plant Acclimation on Electron Transport in Chloroplast Membranes 
of Cucumis sativus and Cucumis melo

M. A. Benkov1, I. S. Suslichenko1, B. V. Trubitsin1, A. N. Tikhonov1, *
1Faculty of Physics, M.V. Lomonosov Moscow State University, Moscow, 119991 Russia

*e-mail: an_tikhonov@mail.ru

In this work, we have studied photosynthetic electron transport in chloroplasts of two “contrasting” species
of Cucumis genus, the shade-tolerant species Cucumis sativus (cucumber) and the light-loving species Cucu-
mis melo (melon). Plants were acclimated to moderate (50–125 μmole photons m−2 s−1) or high light (850–
1000 μmole photons m−2 s−1). Parameters of a fast induction of chlorophyll a f luorescence, emitted from
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photosystem 2 (PS2), were determined using a conventional OJIP test. For monitoring the turnover of pho-
tosystem 1 (PS1) reaction centers , we used electron paramagnetic resonance. The shade-tolerant (C. sa-
tivus) and light-loving (C. melo) species, acclimation to high or low light irradiation, revealed substantial dif-
ference in their response to variations of light intensity. Photosynthetic activity of shade-tolerant species
C. sativus revealed higher sensitivity to light intensity during acclimation as compared to C. melo. In the
course of the long-term acclimation (more than 2 months) of С. sativum to high light (≥ 500 μmole photons
m−2 m−1), a photochemical activity of PS2 decreased. This was not the case, however, for leaves of C. melo.
In С. sativus leaves, a decrease in photochemical activity of PS2 caused by acclimation to high light was re-
versible, demonstrating the recovery after the attenuation of irradiation intensity. Plants of both species ac-
climated to high and low light also revealed significant differences in the two-phase kinetics of  redox
transients. In the leaves of plants acclimated to strong light, we observed a lag-phase in the kinetics of 
photooxidation that could be attributed to cyclic electron transport (CET) around PS1. The ratio of the sig-
nals induced by white light and far-red light (707 nm) was higher in plants acclimated to strong light. This
effect can be explained by the enhancement of CET and optimization of the energy balance at excess of light,
protecting plants from oxidative stress. The data obtained are discussed in the context of the problem of pho-
tosynthesis optimization upon f luctuations of light intensity.

Keywords: cucumis plants, acclimation, chlorophyll f luorescence induction, EPR
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