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В работе исследованы процессы электронного транспорта в хлоропластах двух контрастных видов
традесканции, теневыносливого вида Tradescantia fluminensis и светолюбивого вида T. sillamontana,
выращенных в условиях умеренной или сильной освещенности. В качестве показателей, отра-
жающих фотохимическую активность фотосистемы 2 (ФС2), использовали параметры быстрой
(OJIP-тест) и медленной индукции флуоресценции (МИФ) хлорофилла а в хлоропластах in vivo
и in situ. По кинетике МИФ определяли коэффициент нефотохимического тушения флуоресцен-
ции хлорофилла а, обеспечивающего защиту фотосинтетического аппарата от светового стресса.
За функционированием фотосистемы 1 (ФС1) следили по кинетике фотоиндуцированных измене-
ний редокс-состояния Р700 – реакционного центра ФС1, регистрируемой методом электронного па-
рамагнитного резонанса. Показано существенное различие в динамике изменений фотосинтетиче-
ских показателей теневыносливого и светолюбивого видов традесканции в условиях длительной ак-
климации растений (до 5 месяцев) к умеренной (50–125 мкмоль фотонов м−2 c−1) или сильной
(850–1000 мкмоль фотонов м−2 c−1) освещенности фотосинтетически активным белым светом.
У светолюбивого вида T. sillamontana фотосинтетические показатели хлоропластов при акклимации
растений к умеренному и к сильному свету изменялись незначительно. Фотосинтетические харак-
теристики листьев теневыносливого вида T. fluminenesis чувствительны к условиям освещения, что
свидетельствует об ослаблении фотохимической активности при повышении интенсивности света
при акклимации растений. Эффект ослабления фотосинтетических показателей листьев был обра-
тимым – параметры флуоресценции возвращались к исходному уровню после ослабления света.
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флуоресценции хлорофилла, ЭПР
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ВВЕДЕНИЕ
Фотосинтезирующие организмы оксигенного

типа (растения, водоросли, цианобактерии) со-
держат пигмент-белковые комплексы двух типов –
фотосистему 1 (ФС1) и фотосистему 2 (ФС2),
которые поглощают свет и обеспечивают пере-

нос электронов от воды, разлагаемой в ФС2, к
NADP+ − конечному акцептору электронов в
ФС1. Перенос электронов по цепи электронного
транспорта (ЦЭТ) происходит с участием цито-
хромного b6 f-комплекса и подвижных электрон-
ных переносчиков – пластохинона и пластоциа-
нина [1–6]. У растений переносчики ЦЭТ встро-
ены в тилакоидные мембраны хлоропластов.
Функционирование ЦЭТ приводит к генерации
транс-тилакоидной разности электрохимических
потенциалов ионов водорода (ΔμH+), являющей-
ся источником энергии для работы АТР-синтазы
[7–9]. ATP и NADPH – макроэргические продук-
ты “световых” стадий фотосинтеза, используют-
ся в реакциях цикла Кальвина–Бенсона для фик-
сации СО2 и синтеза углеводов [10].

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 со-
ответственно; ФСА – фотосинтетический аппарат; ФС1 и
ФС2 – фотосистема 1 и фотосистема 2 соответственно;
ЦЭТ – цепь электронного транспорта; ЦКБ – цикл Каль-
вина–Бенсона; Хл – хлорофилл; ЭПР – электронный па-
рамагнитный резонанс; NPQ – коэффициент нефотохи-
мического тушения флуоресценции; Pc – пластоцианин;
PQ – пластохинон; qE, qZ и qI – три компоненты NPQ.
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Структурная организация фотосинтетическо-
го аппарата (ФСА) растений хорошо изучена.
В настоящее время одной из основных задач био-
физики и биохимии фотосинтеза является выясне-
ние механизмов регуляции электронного транс-
порта в хлоропластах. В природных условиях
интенсивность и спектральный состав света ме-
няются в течение суток и зависят от погодных
условий. Недостаток света уменьшает продуктив-
ность фотосинтеза. Избыток света может приво-
дить к деструктивным процессам, например, вы-
зывать окислительный стресс и нарушение рабо-
ты ФСА растений [11, 12]. В ходе биологической
эволюции фотосинтезирующие организмы выра-
ботали механизмы, позволяющие оптимизиро-
вать биоэнергетические процессы при варьиро-
вании внешних условий (освещение [13], темпе-
ратура [14–17]). Эти механизмы обеспечивают
“быструю” (секунды-минуты) и “долгосрочную”
(часы-сутки) регуляцию фотосинтеза. “Быстрые”
процессы регуляции осуществляются за счет об-
ратных связей, влияющих на: 1) активацию/деак-
тивацию реакций ЦКБ [18, 19], 2) рН-зависимую
регуляцию работы ЦЭТ [20–23], 3) перераспреде-
ление поглощаемой энергии света между ФС1 и
ФС2 [24], 4) структурно-функциональные пере-
стройки ФСА в мембранах [25–29]. “Долгосроч-
ные” механизмы регуляции связаны с синтезом
или деградацией тех составляющих ФСА (включая
пигмент-белковые комплексы), которые влия-
ют на “архитектуру” и функциональные свойства
хлоропластов. Способность растений приспосаб-
ливаться к изменяющимся условиям внешней
среды определяется видом растений [30].

В контексте задачи о механизмах акклимации1

растений к условиям обитания несомненный ин-
терес представляет сравнительное исследование
близкородственных видов растений, принадле-
жащих к “контрастным” видам (например, виды
растений одного рода, приспособленные расти в
теневых условиях или при интенсивном освеще-
нии). Ранее нами были изучены фотосинтетиче-
ские показатели двух видов традесканции (Trad-
escantia) − теневыносливого вида T. fluminensis
(эндемичный вид, произрастающий во влажных

1 Согласно общепринятой терминологии, термин “аккли-
мация” относится к процессам приспособления растений
к условиям их произрастания (освещение, температура,
влажность, режим питания и т.д.). Термином “адаптация”
называют процессы, связанные с видообразованием в ходе
биологической эволюции. В настоящей работе сравнива-
ются два вида растений рода Tradescantia (T. fluminensis и
T. sillamontana), появившихся в разных регионах и различа-
ющихся по структурно-функциональными свойствам. Мы
также используем выражение “адаптация образца к темно-
те”, подразумевая, что после кратковременного (1–2 мин)
предварительного освещения, выполнявшегося для стан-
дартизации условий эксперимента непосредственно перед
измерениями, образец листа находился определенное вре-
мя в темноте.

тропических лесах юго-востока Бразилии) и све-
толюбивого вида T. sillamontana [31–37], истори-
ческой родиной которого являются полупустын-
ные районы Мексики и Перу [38]. Другой пример
подобного рода исследований − сравнительное
изучение свойств ФСА двух видов растений рода
Cucumis, произрастающих в районах с жарким и
умеренным климатом; к ним относятся C. melo
(дыня) и C. sativum (огурец). С помощью липидо-
растворимых спиновых зондов ранее были изуче-
ны свойства мембран хлоропластов, выделенных
из проростков дыни и огурца, выращенных в оди-
наковых экспериментальных условиях [39]. При
этом, однако, оказалось, что термоиндуцирован-
ные структурные переходы в тилакоидных мем-
бранах хлоропластов дыни происходят при более
высоких температурах (≥35°С), чем в хлоропла-
стах огурца (~20–25°С). Очевидно, что это на-
блюдение − отражение того факта, что дыня
(C. melo) приспособилась произрастать при срав-
нительно высоких температурах, характерных для
жаркого климата в местах происхождения этого
вида.

В настоящей работе приведены результаты срав-
нительного исследования динамики акклимации
листьев двух “контрастных” видов традесканции
(T. fluminensis и T. sillamontana), происходящей
при долговременном (месяцы) выращивании
растений при высокой или низкой интенсивно-
сти света. Наиболее уязвимым пигмент-белко-
вым комплексом ФСА растений, повреждаемым
при световом стрессе или при повышении темпе-
ратуры, является ФС2 [40–44]. Для определения
функциональных показателей, отражающих ак-
тивность ФС2 в хлоропластах in situ (листья расте-
ний), мы изучали индукцию флуоресценции хло-
рофилла а (Хл а), испускаемой в основном пиг-
ментами светособирающей антенны ФС2 [45–48].
Оценивали также вклад нефотохимического ту-
шения (НФТ) флуоресценции Хл а, отражающего
эффективность защитных механизмов, обуслов-
ленных усилением диссипации избытка энергии
в светособирающей антенне ФС2 [42, 49–53]. Ис-
пользуя флуоресцентные методы анализа, мы
изучили изменения эффективности работы ФС2
и генерации НФТ в ходе длительной (несколько
месяцев) акклимации T. fluminensis и T. sillamon-
tana к свету высокой или низкой интенсивности.
В дополнение к этому, мы исследовали функцио-
нирование ФС1, регистрируя редокс-превраще-
ния фотореакционных центров Р700 (первичный
донор электрона в ФС1) методом электронного
парамагнитного резонанса. Наши исследования
показали, что с увеличением длительности ак-
климации теневыносливых растений T. fluminen-
sis у них усиливается защитная реакция, проявля-
ющаяся в генерация НФТ уже при умеренных
потоках света (~200 мкмоль фотонов м−2 с−1).
В результате длительной акклимации (более 2 меся-
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цев) к свету высокой интенсивности (≥500 мкмоль
фотонов м−2 с−1) хлоропласты T. fluminensis быст-
рее теряют фотохимическую активность, что не
характерно для светолюбивого вида T. sillamon-
tana. Ослабление фотохимической активности
ФСА у T. fluminensis обратимо – после возвраще-
ния к свету умеренной интенсивности их фотохи-
мическая активность восстанавливается до уров-
ня, характерного для растений, акклимирован-
ных к умеренному свету.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ
Растения. Объектами исследования служили

листья традесканции T. fluminensis и T. sillamon-
tana, полученные из Главного ботанического сада
Российской академии наук. Растения выращива-
ли в почвенной культуре при комнатной темпера-
туре (24–26°C) и относительной влажности 40–
60%. Горшки с растениями помещали в темную
камеру, внутри которой были два освещаемых от-
сека, различающихся по интенсивности света.
Источником света служила лампа “УСС 90 маги-
страль Ш” (ООО “ТД ФОКУС”, Россия), уком-
плектованная белыми светодиодами с цветовой
температурой 5000 K (Nichia, Япония). Спек-
тральный состав этой лампы включает компонен-
ты синего, красного и дальнего красного света,
необходимые для нормального роста и развития
растений. Интенсивность освещения измеряли с
помощью квантометра Li250A (LiCOR Biosciences,
США). Длительность светового периода в дневное
время составляла 14 ч. Потоки света были равны
800–1000 мкмоль фотонов м−2 с−1 (“сильный” свет,
СС) или 50–125 мкмоль фотонов м−2 с−1 (“умерен-
ный” свет, УС). Для измерений фотосинтетиче-
ских показателей листьев использовали второй
или третий зрелый лист, расположенный в верх-
ней части побега. При измерениях характеристик
листа биофизическими методами (флуоресцент-
ный анализ и ЭПР) образец освещали с абакси-
альной (дорзальной) стороны листа, обращенной
в сторону верхнего эпидермиса. Было проведено
несколько серий длительных экспериментов по
акклимации для различных посадок растений в
весенне-летне-осенний сезоны 2015–2022 гг.
Общие закономерности динамики изменений
биофизических показателей листьев двух видов
традесканции, T. fluminenesis и T. sillamontana,
изученные в разные сезоны, были одинаковыми.
В настоящей работе для иллюстрации этих зако-
номерностей мы приводим результаты исследо-
ваний, проведенных в 2019–2021 гг.

Измерения флуоресценции, определение НФТ.
Флуоресценцию Хл а in vivo измеряли с помощью
PAM-флуориметра модели FluorPen FP100 (Pho-
ton Systems Instruments, Чешская республика),
как описано ранее [32–37, 54]. Спектры непре-
рывного действующего (“актиничного”) света и

слабого импульсного измерительного света, воз-
буждающего флуоресценцию Хл а, имели макси-
мум при 475 нм и полуширину спектральной по-
лосы Δλ1/2 = 25 нм. Перед началом измерений
лист предварительно освещали актиничным све-
том в течение 1 мин (для стандартизации условий
опыта), а затем выдерживали в темноте в течение
10 мин. Параметры кривых индукции флуорес-
ценции Хл а и нефотохимического тушения флу-
оресценции определяли согласно традиционным
протоколам, описанным в работах [46–48].

Характерные кинетические кривые быстрой
индукции флуоресценции (БИФ) Хл а листьев у
двух видов растений (T. fluminensis и T. sillamon-
tana), произраставших в течение 2 месяцев на
сильном (СС) или умеренном свету (УС ), показа-
ны на рис. 1. Из кинетических кривых БИФ видно,
как изменяется уровень флуоресценции во время
действия насыщающей вспышки света длитель-
ностью 2 с (световой поток 3000 мкмоль фото-
нов м−2 с−1). Все эти кривые имеют характерные
особенности (перегибы или локальные экстрему-
мы), обозначенные символами O, J, I и P. Пара-
метр F0 − начальный уровень флуоресценции Хл а
листьев, адаптированных к темноте. Fm − макси-
мальный уровень флуоресценции, измеренной в
ответ на действие насыщающего импульса света.
Параметр вариабельной флуоресценции (отноше-
ние Fv/Fm = (Fm − F0)/Fm) является мерой макси-
мальной фотохимической активности ФС2 (от-
носительным квантовым выходом) в листьях,
адаптированных к темноте [46–48].

На рис. 2 показана типичная кинетика медлен-
ной индукции флуоресценции (МИФ) Хл а, вы-
званной действием непрерывного света (часто
называемого в литературе актиничным светом,
actinic light) и подаваемыми на его фоне коротки-
ми (1 с) вспышками света (λмакс = 475 нм) высокой
интенсивности (3000 мкмоль фотонов м−2 с−1).
Значения Fm и  − уровни флуоресценции при
действии интенсивных вспышек на образец ли-
ста, адаптированного к темноте (Fm) или во время

его освещения актиничным светом ( ). F(t) –
интенсивность флуоресценции, измеренной
непосредственно перед подачей интенсивной
вспышки. Параметры ФPSII = 1 – F(t)/  и qNPQ =

=  – 1 характеризуют так называемую опе-
рационную эффективность срабатывания фото-
химических центров ФС2 (ФPSII) и коэффициент
НФТ (qNPQ), соответственно [46–48].

Электронный парамагнитный резонанс. Наблю-
дая за характерным сигналом ЭПР от окисленных
центров , можно следить за электронным
транспортом в хлоропластах in situ [54, 55]. Обра-
зец (свежесрезанный кусочек листа размерами
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4 × 25 мм) закрепляли в хорошо вентилируемом
держателе и помещали в прямоугольный резона-
тор спектрометра ЭПР модели Е-4 (Varian, США).
Мощность микроволнового излучения составля-
ла 10 мВт, амплитуда ВЧ-модуляции была равна
0.4 мТ. Образцы освещали белым светом (БС,
320 Вт м−2), эффективно возбуждающим обе фо-
тосистемы, или дальним красным светом (ДКС,
λмакс = 707 нм, 8 Вт м−2), возбуждающим преиму-
щественно ФС1. За кинетикой редокс-превраще-
ний P700 следили по изменениям величины низ-
кополевого экстремума первой производной
сигнала ЭПР от . Условия освещения и осо-
бенности регистрации сигналов ЭПР в листьях
растений подробно описаны в работе [54].

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

Индукция флуоресценции хлорофилла а

Быстрая индукция флуоресценции. Показанные
на рис. 1 кинетические кривые были получены на
высечках из листьев растений, акклимированных
к условиям “сильного” или “умеренного” осве-
щения. Перед началом измерений каждый обра-
зец адаптировали к темноте в течение 10 мин. Все
кривые БИФ нормированы на максимальную ве-
личину сигнала Fm. Эти кривые имеют общие за-
кономерности: в ответ на короткую вспышку ин-
тенсивного света с λмакс = 475 нм флуоресценция
Хл а быстро достигает уровня F0, а затем растет до
максимального уровня Р, характеризуемого пара-
метром Fm, проходя при этом через точки переги-
ба или локальные экстремумы, отмеченные сим-

+
700P

волами J и I. После достижения максимального
уровня Р наблюдается некоторый спад флуорес-
ценции. Согласно общепринятой точке зрения,
стадия роста O–J отражает восстановление пер-

Рис. 1. Кинетика быстрой индукции флуоресценции (БИФ) хлорофилла а в листьях T. fluminensis (а) и T. sillamontana (б),
выращенных в течение 2 месяцев в условиях сильного (СС) и умеренного (УС) освещения. Измерения выполнены в со-
ответствии с протоколом, описанным в разделе Материалы и методы. Началу измерений предшествовала адаптация об-
разцов к темноте в течение 10 мин. Все кривые БИФ нормированы на максимальную интенсивность флуоресценции Fm.
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Рис. 2. Кинетика индукции флуоресценции хлоро-
филла а в листьях T. fluminensis, выращенных в услови-
ях освещения растений “сильным” светом. Измерения
выполнены в соответствии с протоколом, описанным
в разделе “Материалы и методы”. Зигзагообразными
стрелками показаны моменты подачи коротких на-
сыщающих вспышек света. Вертикальной стрелкой
показан момент включения непрерывного (акти-
ничного) света. Кинетическая кривая нормирована
на величину Fm, определяемую уровнем флуорес-
ценции на первую насыщающую вспышку, подавае-
мую после адаптации листа к темноте в течение 10 мин.
FT – стационарный уровень флуоресценции, уста-
навливающийся после длительного (~10 мин) осве-
щения листьев актиничным светом интенсивностью
800 мкмоль фотонов см–2 с–1.
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вичного пластохинона PQA, прочно связанного с
ФС2 [45–48]. Следующая фаза роста сигнала
(участок J–I–P), называемая “тепловой фазой”
флуоресценции [56, 57], отражает восстановле-
ние вторичного пластохинона PQB (перенос
электрона PQА → PQB) и дальнейший перенос
электронов в ЦЭТ между ФС2 и ФС1, а также пе-
рераспределение поглощенной энергии между
ФС2 и ФС1 [58]. Сравнивая кинетику БИФ в ли-
стьях теневыносливого вида T. fluminensis для рас-
тений, акклимированных в течение 2 месяцев к
сильному или к умеренному свету, можно заме-
тить, что в первом случае начальный уровень
флуоресценции F0 был выше, чем у листьев того
же вида, акклимированных к “умеренной” ин-
тенсивности света. Учитывая, что параметр F0 от-
ражает эффективность переноса энергии от све-
тособирающей антенны к реакционному центру
Р680 [48], можно предположить, что наблюдаемое
различие является следствием повреждения ан-
тенны ФС2 при экспозиции листьев T. fluminensis
к сильному свету (световой стресс). Этого не
происходило в случае листьев светолюбивого ви-
да T. sillamontana, что может свидетельствовать о
сравнительно слабой восприимчивости растений
этого вида к усилению интенсивности света при
акклимации.

Параметры кривой БИФ зависят от длитель-
ности акклимации растений в условиях различ-
ной освещенности (рис. 3). Нами были проведе-
ны наблюдения за флуоресцентными показателя-
ми листьев in vivo (без отрыва листьев от стебля)
при длительном культивировании растений (бо-
лее 4 месяцев), начиная с двухнедельного возрас-
та листьев, когда у растений уже сформировались

листовые пластинки. На рис. 3а показаны резуль-
таты измерений в опыте, когда сначала в течение
80 суток растения росли на умеренном свету (50–
125 мкмоль фотонов м−2 с−1), а затем их начали
освещать сильным светом (850–1000 мкмоль фо-
тонов м−2 с−1) того же спектрального состава.
Видно, что при выращивании растений на свету
умеренной интенсивности значения параметра F0
у обоих видов традесканции оставались практи-
чески неизменными. После существенного (на
порядок) усиления светового потока зависимости
F0 от времени акклимации листьев T. fluminensis и
T. sillamontana изменились. В листьях T. fluminensis
параметр F0 стал возрастать по мере увеличения
длительности акклимации. В отличие от T. flumi-
nensis, в листьях T. sillamontana статистически зна-
чимого роста F0 не наблюдалось (рис. 3а).

На рис. 3б приведены результаты другой серии
измерений, в которой последовательность усло-
вий освещения была противоположной: растения
сначала росли на сильным свету, а затем интен-
сивность света была ослаблена. У теневыносли-
вых растений (T. fluminensis) в течение первых
50 суток роста на сильном свету параметр F0 изме-
нялся, но незначительно. Затем параметр F0 на-
чал заметно увеличиваться. Рост F0, наблюдав-
шийся при освещении растений сильным све-
том, был обратимым. После ослабления света на
80-е сутки величина F0 стала уменьшаться, воз-
вращаясь к исходному уровню F0. В случае свето-
любивого вида T. sillamontana, выращиваемого на
сильном свету, вначале наблюдалось некоторое
уменьшение F0. Можно думать, что это происхо-
дит потому, что при избытке света в условиях ак-

Рис. 3. Динамика изменений параметра F0 кривой быстрой индукции флуоресценции, измеренного в листьях T. flumi-
nensis и T. sillamontana, произраставших в условиях освещения “сильным” и “умеренным” светом. Вертикальные ли-
нии – стандартное отклонение от средних значений, полученных для n = 4–8 измерений.
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климации к сильному свету растениям хватает
квантов света для оптимального функционирова-
ния, поэтому им “выгодно” уменьшить число
пигмент-белковых комплексов, чтобы избежать
негативных последствий от светового стресса.
После ослабления света, по мере акклимации
растений значение F0 возрастает, возвращаясь к
исходному уровню F0. Описанные изменения па-
раметра F0 отражают процессы структурно-функ-
циональной реорганизации ФСА, происходящие
в ходе акклимации растений. При этом, как по-
казали результаты обеих серий экспериментов
(рис. 3а и 3б), в листьях теневыносливого расте-
ния T. fluminensis флуоресцентный параметр F0
оказывается более чувствительным к вариациям
интенсивности света при акклимации, чем в ли-
стьях светолюбивого вида T. sillamontana.

Межвидовое различие динамики изменений
параметра F0 при акклимации характерно и для
вариабельной флуоресценции Хл а, определяе-
мой как отношение Fv/Fm = (Fm − F0)/Fm. Из рис. 4
видно, что в листьях T. sillamontana это отношение
сохраняется на одном и том же уровне (Fv/Fm ≈ 0.78)
независимо от условий произрастания растений
(сильный или умеренный свет). Это указывает на
то, что максимальный квантовый выход флуорес-
ценции Хл а в хлоропластах T. sillamontana остает-
ся высоким как при умеренной, так и при высо-
кой интенсивности света. В случае T. fluminensis
наблюдалась другая картина: выращивание этих
растений на сильном свету приводит к некоторо-
му падению вариабельной флуоресценции Fv/Fm,
что отражает уменьшение фотохимической ак-
тивности ФС2. Уменьшение отношения Fv/Fm об-

ратимо, после ослабления интенсивности света
при акклимации T. fluminensis этот параметр воз-
вращается к исходному значению Fv/Fm ≈ 0.78, ха-
рактерному для растений, растущих при умерен-
ных интенсивностях света (рис. 4б). Обрати-
мость эффекта ослабления Fv/Fm, происходящего
при выращивании T. fluminensis на сильном све-
ту, может свидетельствовать о функциональной
“гибкости” ФСА этих растений − фотохимическая
активность хлоропластов сравнительно быстро
(в течение нескольких суток) восстанавливается
после ослабления освещенности.

Нефотохимическое тушение флуоресценции. Об-
ратимость параметров БИФ в листьях T. fluminen-
sis, происходящих при акклимации растений к
свету различной интенсивности (рис. 3 и 4), сви-
детельствует о функциональной “гибкости” ФСА
этих растений, которая позволяет защищать ФСА
от светового стресса. Защита ФСА от поврежде-
ний при избыточном освещении (сильный свет)
проявляется в усилении нефотохимического ту-
шения возбуждения молекул Хл a в светособира-
ющей антенне ФС2. Коэффициент нефотохими-
ческого тушения (величина НФТ) можно опреде-
лить из параметров кривой медленной индукции
флуоресценции (МИФ), показанных на рис. 2.

На рис. 5 показано как меняется параметр
NPQ в ходе освещения листьев T. fluminensis не-
прерывным (актиничным) светом, у растений,
акклимированных в течение разного времени при
высокой (СС, рис. 5а) или умеренной (УС, рис. 5б)
интенсивности света. Интенсивность актиничного
света, используемого при регистрации МИФ, была
достаточно высокой, 800 мкмоль фотонов м−2 с−1,
что по порядку величины соответствует интен-

Рис. 4. Динамика изменений параметра вариабельной флуоресценции Fv/Fm кривой быстрой индукции флуоресцен-
ции, измеренного в листьях растений T. fluminensis и T. sillamontana, произраставших в условиях освещения “сильным”
и “умеренным” светом. Вертикальные линии – стандартное отклонение от средних значений, полученных для n = 4–
8 измерений.

Умерен. свет

Время акклимации, сутки

a

F v
/F

m

T. sillamontana

T. fluminensis

Сильный
свет

0 30 60 90 120
0

0.2

0.4

0.6

0.8

1.0

0 30 60 90 120

Умерен.
свет

б

T. sillamontana

T. fluminensis

Сильный свет



98

БИОЛОГИЧЕСКИЕ МЕМБРАНЫ  том 40  № 2  2023

СУСЛИЧЕНКО и др.

сивности сильного света, используемого при ак-
климации растений. В кинетике роста параметра
NPQ, показанной на рис. 5, можно выделить не-
сколько компонент, которые отражают разные
механизмы регуляции световых стадий фотосин-
теза. Обратимая компонента НФТ, обозначаемая
как qE (так называемая энергетическая составля-
ющая), характеризуется сравнительно быстрым
ростом (~0.5−2 мин). Эта компонента обусловле-
на созданием транс-тилакоидной разности рН
(ΔpH), когда в результате закисления внутритила-
коидного пространства (люмена) активируется
регуляторный белок PsbS, усиливающий НФТ
[59]. Считается, что белок PsbS выполняет роль

сенсора, обеспечивающего чувствительность к
светоиндуцированному снижению внутритила-
коидного pH (pHin). Вслед за быстрым ростом
НФТ (компонента qE) часто наблюдается сравни-
тельно медленное увеличение НФТ (обозначае-
мое как компонента qZ [50–52]). Эта стадия роста
НФТ может быть обусловлена двумя основными
причинами: 1) реакциями ксантофилового цикла
(диэпоксидация виолаксантина и появление зе-
аксантина) и 2) перераспределением энергии
между ФС2 и ФС1 (переходы состояние “1” ↔
↔ состояние “2”) [24, 29]. Зеаксантин усиливает
связь регуляторного белка PsbS со светособираю-
щей антенной ФС2 (LHCII). Это вызывает агре-
гацию светособирающих комплексов ФС2 (LHCII),
что приводит к росту НФТ − усиливается дисси-
пация энергии возбужденных пигментов антен-
ны ФС2 и уменьшается эффективность фотохи-
мических процессов в ФС2 (см. подробнее обзор
[29]). На основании наших предыдущих исследо-
ваний [34], можно заключить, что в листьях тра-
десканции рост НФТ связан с усилением экс-
прессии белка PsbS.

После выключения актиничного света наблю-
дается спад НФТ. Падение НФТ в темноте обра-
тимо, но не полностью − достаточно долго (де-
сятки минут) сохраняется остаточный уровень
НФТ, характеризуемый параметром qI (рис. 5).
Величина qI отражает, по крайней мере частич-
но, степень инактивации части фотохимических
центров ФС2 в результате действия достаточно
интенсивного актиничного света [30, 48–53].
Ингибирование ФС2 происходит в основном из-
за повреждения белка D1 в результате его фото-
окисления при действии сильного света. Репара-
ция ФС2 осуществляется за счет того, что повре-
жденный белок D1 удаляется из ФС2, а на его
место встраивается заново синтезированный ак-
тивный белок D1 [60].

Способность растений к усилению НФТ зави-
сит от условий освещения при культивировании
растений, а также от времени акклимации. Из
рис. 5а видно, что с увеличением длительности
акклимации растений T. fluminensis, произраста-
ющих на сильном свету, наблюдается сравни-
тельно небольшое увеличение обратимой (“энер-
гетической”) составляющей qE. Следует обратить
внимание на то, что по мере старения растений
становится все более заметным вклад второй
(медленной) компоненты НФТ (qZ). Это позволя-
ет предположить, что по мере созревания листьев
T. fluminensis их ФСА приобретает дополнитель-
ную способность защищаться от светового стрес-
са. Заметим, что у растений, произраставших при
умеренном освещении, также наблюдались две
фазы роста НФТ (рис. 5б), но значения парамет-
ров qE и qZ, отражающих два механизма генера-
ции НФТ, у них были несколько ниже, чем у рас-

Рис. 5. Влияние длительности акклимации растений
T. fluminensis, выращиваемых на свету сильной (СС) и
умеренной (УС) интенсивности, на кинетику свето-
индуцированных изменений коэффициента нефото-
химического тушения флуоресценции (NPQ). Кри-
вые 1, 2 и 3 получены для растений, акклимирован-
ных к “сильному” свету в течение 8, 20 и 40 суток.
Кривые 4 и 5 получены для листьев растений, аккли-
мированных к “умеренному” свету в течение 8 и 45 су-
ток. Интенсивность непрерывного (актиничного)
света, действующего на измеряемый образец, состав-
ляла 800 мкмоль фотонов м−2 с−1.
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тений, выращивавшихся на сильным свету (рис. 5а).
Очевидно, что у растений, произраставших при
умеренном освещении, усиление защитной реак-
ции, обусловленное ростом НФТ, выражено сла-
бее, чем у растений того же вида, произраставших
на сильном свету. Естественно, что на сильном
свету растения не испытывают дефицита в энер-
гии для фотосинтеза, но при этом они должны за-
щищаться от светового стресса.

Мы показали, что динамика изменений НФТ в
ходе освещения листьев традесканции, адапти-
рованных к темноте, зависит от длительности
акклимации растений к свету высокой или уме-
ренной интенсивности. Это особенно наглядно
проявляется в опытах с тенелюбивым видом
T. fluminensis. У растений, произрастающих на
сильном свету, значение qE заметно возрастает по
мере акклимации (рис. 5а). При этом становится
более выраженной медленная компонента qZ. Это
понятно, растения тенелюбивого вида T. flumin-
ensis, растущего на сильном свету, приобретают в
ходе акклимации дополнительную способность
защищаться от светового стресса. По мере увели-
чения времени акклимации такая реакция ФСА
растений становится более выраженной. В то же
время при длительном нахождении растений на
свету умеренной интенсивности этого не проис-
ходит, наблюдается даже небольшой спад qE по
мере акклимации растений. Можно предполо-
жить, что спад qE вызван изменениями хлоропла-
стов по мере старения растений, что может быть
обусловлено, например, уменьшением биосинте-
за и/или усилением деградации некоторых бел-
ков ФСА.

Электронный парамагнитный резонанс

Различия во флуоресцентных характеристиках
листьев растений, выращенных при сильном и
умеренном освещении, проявляются также в ки-
нетике редокс-превращений Р700 − первичного
донора электрона в реакционном центре ФС1.
На рис. 6 показаны типичные кривые фотоинду-
цированных изменений интенсивности сигнала
ЭПР от  в листьях растений, адаптированных
к темноте в течение 10 мин. Протокол измерений

 был таким же, как в наших предыдущих рабо-
тах [54, 55]: после предварительного освещения
белым светом (БС) в течение 1 мин (для стандар-
тизации условий эксперимента) образцы адапти-
ровали к темноте в течение 10 мин. Видно, что в
ответ на включение БС, возбуждающего обе фо-
тосистемы, сигнал ЭПР от   возрастает, дости-
гая стационарного уровня. В листьях, адаптиро-
ванных к темноте, наблюдается многофазная ки-
нетика роста сигнала. Сразу после включения БС
происходит небольшой скачок сигнала, потом

+
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+
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+
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наблюдается его сравнительно медленный рост к
стационарному уровню АБС. Задержка роста сиг-
нала, характеризуемая параметром τ1/2, обуслов-
лена тем, что при адаптации листа к темноте ре-
акции ЦКБ инактивируются, поэтому вследствие
переизбытка NADPH затрудняется отток элек-
тронов от ФС1 к NADP+ [10, 61]. По мере освеще-
ния хлоропластов активируются реакции ЦКБ и
отток электронов от ФС1 ускоряется; кроме это-
го, уменьшается скорость притока электронов от

ФС2 к  в результате закисления люмена, а так-
же ослабляется активность ФС2 вследствие гене-
рации НФТ. Наряду с этим происходит перерас-
пределение энергии поглощаемого света в пользу
ФС1 (переход состояние “1” → состояние “2”),
и наступает перераспределение электронных по-
токов (нециклический/циклический транспорт
электронов) в пользу нециклического потока [61].
Все это должно способствовать росту сигнала

ЭПР от .
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Рис. 6. Кинетика фотоиндуцированных изменений
величины сигнала ЭПР от  в листьях T. fluminensis
и T. sillamontana, выращенных при освещении “силь-
ным” (СС) или “умеренным” (УС) светом. Перед на-
чалом включения белого света (БС) образцы адапти-
ровали к темноте в течение 10 мин.
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Из рис. 6 также видно, что скорость окисления
Р700 при действии БС зависит от условий произ-
растания растений. У обоих видов традесканции,
акклимированных к сильному свету, фотоокис-
ление Р700 происходит заметно быстрее, чем у
растений, произраставших при умеренном осве-
щении.

После переключения БС на более слабый
дальний красный свет (ДКС, λмакс = 707 нм), воз-
буждающий преимущественно ФС1, концентра-
ция  сначала падает, а затем монотонно воз-
растает. Быстрое падение сигнала после пере-
ключения БС на ДКС объясняется притоком
электронов к  от пула восстановленных пере-
носчиков (это в основном молекулы пластохино-
ла), накопившихся в ЭТЦ между ФС2 и ФС1 во
время действия БС. Характерное время спада сиг-
нала от  после отключения БС составляет t1/2 ~
~ 5–30 мc (в зависимости от длительности дей-
ствия БС, данные не приведены), что соответству-
ет времени переноса электронов от пластохинола
к  [1, 4–6, 62–64]. В дальнейшем, после рео-
кисления переносчиков ЦЭТ между ФС2 и ФС1
за счет работы ФС1, возбуждаемой при действии
ДКС, сигнал от  снова возрастает. После вы-
ключения ДКС окисленные центры   восста-
навливаются за счет эндогенных доноров элек-
трона [48, 49]. Восстановление  после выклю-
чения ДКС происходит на несколько порядков
медленнее (t1/2 ~ 2−5 c), чем после выключения
БС (см. подробнее результаты наших исследова-
ний, описанные в работе [64]).

Описанная выше закономерность – ускорение
фотоокисления Р700 в листьях растений, выра-
щенных при высокой интенсивности света,
обычно проявляет себя и в кинетике МИФ ли-
стьев T. fluminensis и T. sillamontana. Ранее, изучая
влияние условий произрастания (интенсивность
света) на кинетику МИФ, мы установили, что в
листьях этих растений, выросших на сильном
свету, МИФ спадает быстрее, чем в листьях рас-
тений, выросших при умеренной интенсивности
света [65]. Ускорение спада флуоресценции Хл а
во время индукционного периода может быть
обусловлено теми же регуляторными механизма-
ми, что и ускорение фотоокисления Р700 при дей-
ствии БС: светоиндуцированной активацией ре-
акций ЦКБ, усилением НФТ, ионной регуляцией
электронного транспорта между ФС2 и ФС1, пе-
реходами типа состояние “1” ↔ состояние “2”
и др. (см. обзоры [66–68]). Очевидно, что законо-
мерности, характерные для кинетики редокс-
превращений Р700 и для МИФ в листьях растений,
акклимированных к сильному и умеренному”
свету, отражает то, что в результате акклимации
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растений к сильному свету их ФСА быстрее реа-
гирует на флуктуации освещения, а потому эти
растения могут успешно противостоять светово-
му стрессу.

Следует обратить внимание на то, что отноше-
ние амплитуд сигналов ЭПР от окисленных цен-
тров , индуцированных при действии БС и
ДКС (параметры АБС и А707), зависит от вида рас-
тений и условий их произрастания. Отношение
АБС/А707 было несколько выше для листьев T. flu-
minensis, выращенных на сильном свету, по срав-
нению с растениями, выращенными на слабом
свету (рис. 6а). Как мы предположили ранее [65],
это может указывать на то, что в листьях T. flumi-
nensis, акклимированных к сильному свету, воз-
растает вклад циклического транспорта электро-
нов вокруг ФС1, что проявляется при действии
ДКС, возбуждающего преимущественно ФС1.
В случае листьев T. sillamontana подобного разли-
чия не наблюдалось. Точные причины этого пока
остаются неизвестными.

Таким образом, листья обоих изученных нами
видов традесканции, культивируемых при разных
интенсивностях света, обнаруживают различия в
кинетике фотоиндуцированных изменений Р700.
Основное различие касается скорости окисления
Р700 под действием БС. Так, например, по мере
старения листьев теневыносливого вида T. flumi-
nenesis, произрастающего при умеренном осве-
щении, происходит замедление окисления Р700,
индуцируемого при действии БС (рис. 7). При
этом листья этого же вида растений, выращивае-
мые на сильном свету, показывают более быст-
рую скорость фотоокисления Р700 по сравнению с
растениями, акклимированными к умеренному
свету. Это значит, что ФС1 растений, выращен-
ных на сильном свету, быстрее “реагирует” на
включение БС, что согласуется с данными флуо-
ресцентных исследований.

Вопрос о том, как в ходе длительной акклима-
ции традесканций к свету различной интенсив-
ности изменяется количественный состав элек-
трон-транспортных комплексов и пигментов
светособирающих антенн ФС1 и ФС2 требует
специального анализа. По нашим предваритель-
ным данным, у обоих видов традесканций, ак-
климированных к сильному свету, суммарное со-
держание Хл а и Хл b, отнесенное к единице массы
зеленого листа, уменьшается (данные не приве-
дены, будут представлены в нашей следующей ра-
боте). Это наблюдение хорошо согласуется с из-
вестными литературными данными о том, что в
листьях других видов растений относительные
размеры светособирающей антенны ФС2 умень-
шаются при акклимации растений к сильному
свету [25–27, 33, 40, 66].
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ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Сравнительное исследование двух “контраст-

ных” видов традесканции показало заметное раз-
личие в динамике изменений фотосинтетических
показателей теневыносливых (T. fluminenesis) и
светолюбивых (T. sillamontana) видов традескан-
ции при длительной акклимации этих растений к
свету сильной или умеренной интенсивности.
Выявлено заметное различие в функционирова-
нии ФСА этих видов, проявляющееся при дли-
тельной акклимации растений (до 5 месяцев).
У световыносливого вида T. sillamontana фото-
синтетические показатели ФСА сравнительно
слабо изменяются при акклимации растений к
свету различной интенсивности. Фотосинтетиче-
ские показатели хлоропластов теневыносливого
вида T. fluminenesis обнаруживают более высокую
лабильность. “Повреждаемость” их ФСА при по-
вышении интенсивности света сопровождается
усилением НФТ, что проявляется по мере увели-
чения длительности экспозиции листьев (рис. 6).
Одним из наиболее эффективных механизмов
усиления защиты ФСА листьев традесканции от
светового стресса является усиление экспрессии
регуляторного белка PsbS, приводящее к допол-
нительному росту НФТ [33].
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Electron Transport in Chloroplast Membranes 
of Shade-Tolerant and Light-Loving Tradescantia Species

I. S. Suslichenko1, M. A. Benkov1, D. А. Kovalishina1,
M. O. Petrova1, B. V. Trubitsin1, A. N. Tikhonov1, *

1Lomonosov Moscow State University, Faculty of Physics, Moscow, 119991 Russia
*e-mail: an_tikhonov@mail.ru

In this work we investigated the electron transport processes in chloroplasts of two contrasting species of
Tradescantia, the shade-tolerant species T. fluminenesis and the light-loving species T. sillamontana, grown
under moderate or strong light conditions. Plants were acclimated to a moderate or high intensity of photo-
synthetically active radiation. Photochemical activity of Photosystem 2 (PS2) was assayed by measuring chlo-
rophyll a (Chl a) f luorescence, using the OJIP test, and by monitoring a slow induction of Chl a f luores-
cence (SIF) in Tradescantia leaves in vivo and in situ. The coefficient of non-photochemical quenching
(NPQ) of Chl a f luorescence was determined from the SIF kinetics. Photochemical activity of photosys-
tem 1 (PS1) was determined by electron paramagnetic resonance from the light-induced redox transients of
P700, photoreaction center of PS1. Shade-tolerant (T. fluminenesis) and light-loving (T. sillamontana) species
showed clear differences in their photosynthetic characteristics depending on long-term (up to 5 months) ac-
climatization to moderate (50–125 μmol photons m–2 s–1) or strong (850–1000 μmol photons m–2 s–1) irra-
diation with photosynthetically active white light. In the leaves of light-loving species T. sillamontana, the
photosynthetic characteristics changed only slightly upon variations of light intensity. Leaves of the shade-
tolerant species T. fluminenesis exhibited a pronounced sensitivity to changes in light intensity during accli-
matization, showing a reversible increase in NPQ accompanied by an attenuation of PS2 photochemistry. Af-
ter the reduction of light intensity, photochemical activity of PS2 recovered.

Keywords: Tradescantia, shade tolerant and light loving species, acclimation, chlorophyll f luorescence induc-
tion, EPR
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