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На примере листьев пшеницы Triticum aestivum L. и растений редиса Raphanus sativus var. radicula Pers.
сорта “Вировский белый” изучали возможность использования интегральных характеристик мед-
ленной стадии индукции флуоресценции хлорофилла (ИФX) для мониторинга физиологического
состояния растений в ценозах в условиях светокультуры. Исследовали поведение Т0.5 (время полу-
спада интенсивности флуоресценции хлорофилла от максимума к стационарному уровню), Rfd (ин-
декс спада флуоресценции, известный также как “индекс жизнеспособности”), параметра 
(максимально возможная средняя скорость индукционного перехода) и  (средняя эффективность
ФСА в индукционный период) в онтогенезе листа. Объектом исследования служили высечки раз-
новозрастных равномерно освещенных листьев верхнего (шестого) яруса растений пшеницы и вы-
сечки вторых (по мере появления) настоящих листьев редиса в возрасте от 3 до 24 дней. Растения
выращивали в контролируемых условиях вегетационных камер методом гидропоники на керамзите
при облученности 100 Вт/м2 фотосинтетически активной радиации (ФАР). Регистрацию кривых
ИФX проводили на однолучевой установке. Величина параметра Т0.5 незначительно изменялась на
протяжении онтогенеза листьев и до момента их старения (26-суточный возраст). Показатель отно-
сительных изменений величин параметров ИФХ (Δ отн., %) в возрастном периоде с 2 до 24 сут со-
ставлял для  28% и Т0.5 – 30%. Для  и Rfd значения соответствовали 67 и 70%. При дальнейшем
старении и сравнении параметров 24- и 26-суточных листьев наблюдали в наибольшей степени из-
менения значений для Т0.5 (на 37.6%) и  (на 36.0%) и в меньшей степени для  (на 23.0%) и Rfd
(на 13.0%). Таким образом, наблюдаемые нами особенности в поведении параметра Т0.5 в онтогене-
зе листьев пшеницы в сравнении с изменениями значений других флуоресцентных параметров мед-
ленной стадии ИФХ (Rfd,  и ) подтверждают перспективность использования Т0.5 в качестве
одного из наиболее простых интегральных показателей физиологического состояния и индикатора
патофизиологических (необратимых) изменений листьев растений в широком возрастном диапазо-
не и при старении. Для однозначной интерпретации данных при использовании параметра Т0.5 в
стрессовых условиях для оценки необратимости наблюдаемых изменений ФСА необходимы даль-
нейшие исследования.
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ВВЕДЕНИЕ
В последнее время в экологических исследова-

ниях и в области физиологии фотосинтеза и стресса
растений широкое применение получил биофи-

зический метод, основанный на явлении индук-
ции флуоресценции хлорофилла (ИФХ) [1]. Как
правило, параметры, используемые для характе-
ристики состояния растений, в основном связа-
ны с характеристикой фотосинтетического аппа-
рата на разных уровнях его организации [1, 2]. К
наиболее часто используемым параметрам ИФХ
на уровне листа при изучении стрессов растений
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Сокращения: ИРП – интенсивность радиации приспособ-
ления; ИФХ – индукция флуоресценции хлорофилла;
ФАР – фотосинтетически активная радиация; ФСА – фо-
тосинтетический аппарат.
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относится так называемый “индекс жизнеспо-
собности” (Rfd), основанный на амплитудных
параметрах флуоресценции хлорофилла [2–4].
Несмотря на то, что уровень флуоресценции
хлорофилла определяется редокс-состоянием
первичного акцептора ФС2, основную роль в ре-
гуляции активности ФС2 играет редокс-состоя-
ние пластохинонового пула [5]. В свою очередь,
редокс-состояние пластохинонового пула опре-
деляется соотношением скоростей реакций фо-
тосинтеза, темнового и светового дыхания и дру-
гих метаболических процессов в растительной
клетке [6]. Несмотря на то, что все стрессовые
факторы, действующие на какую либо часть рас-
тения, в конечном итоге прямо или косвенно
влияют на фотосинтез, устойчивость растений и
их урожайность зависят не только от состояния
ФСА [7]. Так, установлено, что при увеличении
интенсивности фотосинтеза, в зависимости от
условий (температуры, освещения, влажности)
разброс урожайности меняется в процентах в диа-
пазоне от –1 до 12 [8]. Субклеточное регулирова-
ние фотосинтетического процесса связано со
структурно-функциональным единством хлоро-
пластов и митохондрий и внутренней интеграци-
ей энергообмена в растительной клетке [6, 9].

Наиболее объективно физиологическое состо-
яние листового аппарата растения может быть
оценено через соотношения, отражающие взаи-
мосвязь основных физиологических процессов,
например, долю суммарного дыхания от истинно-
го фотосинтеза (гроссфотосинтеза) и т.д. [7, 10].
Показано, что при выращивании растений в оп-
тимальных условиях внешней среды имеет место
согласование дыхания и фотосинтеза, и количе-
ственные соотношения этих процессов у расте-
ний за сутки стремятся к минимальным значени-
ям (примерно 38–40%). Эти значения близки у
разных видов растений [10]. В стрессовых услови-
ях соотношение суммарного дыхания к гроссфо-
тосинтезу, как правило, увеличивается, причем
более значительно у неустойчивых и неадаптиро-
ванных к данному типу стресса видов [11]. Фи-
зиологические классические методы, как прави-
ло, не являются оперативными, что затрудняет
экологический мониторинг, анализ и прогноз со-
стояния растений при их использовании.

При выборе параметров для контроля за состо-
янием растений высокая чувствительность пара-
метров к внешним воздействиям еще не может
служить однозначным доказательством пригодно-
сти их использования в системе экологического
мониторинга. По мнению Н.Г. Булгакова, помимо
таких необходимых качеств, как достоверность
информации, ее воспроизводимость, методиче-
ская простота и технологичность данных, вы-
бранные параметры контроля должны иметь воз-
можность однозначной физиологической интер-
претации данных для ответа на вопрос об

патофизиологических изменениях или обратив-
ных адаптивных реакциях растений на внешние
воздействия [12, стр. 119].

Поскольку в последнее время при оценке
стрессоустойчивости растений уделяется большое
внимание роли регуляторных систем, в работе [13] в
качестве удобного интегрального показателя состо-
яния ФСА листьев растений был предложен вре-
менной параметр ИФХ Т0.5 (время полуспада ин-
тенсивности флуоресценции хлорофилла в течение
медленной фазы ИФX). Т0.5 представляет собой
интегральную характеристику скорости активации
ряда фотоаccимиляционныx и фотозащитныx про-
цессов в листе [2, 3]. Наблюдаемые в экспериментах
особенности в поведении Т0.5 и сравнение его с дру-
гими показателями ИФХ дали основания предполо-
жить перспективность применения Т0.5 в ситуациях,
когда необходим оперативный интегральный кон-
троль за состоянием ФСА [13, 14]. Однако возни-
кает вопрос, является ли возможным более широ-
кое применение этого параметра для оценки фи-
зиологического состояния ФСА не только на
молекулярном и клеточном, но и на листовом
уровнях, по крайней мере, с учетом работы энер-
готрансформирующей подсистемы растительных
клеток (хлоропластов и митохондрий).

Известно, что некоторые авторы рассматрива-
ют старение растений как один из видов стресса
(имеются ряд эндогенных изменений, ухудшаю-
щих внутреннюю среду) [15–17]. Поэтому пред-
ставляет интерес изучение поведения параметра
Т0.5 по сравнению с другими флуоресцентными
показателями в онтогенезе листьев растений в
контролируемых оптимальных условиях, для ко-
торых показана стабильность отношения дыха-
ния к гроссфотосинтезу для С3 растений на завер-
шающем этапе вегетационной фазы роста [11].

Цель работы – сравнительное изучение инте-
гральных характеристик медленной стадии ИФХ
(Т0.5, Rfd и ранее введенных параметров – средней
эффективности ФСА в индукционный период 
и максимально возможной средней скорости ин-
дукционного перехода  [18]) листьев расте-
ний пшеницы и редиса в условиях светокультуры
для оценки перспективности их использования
как наиболее простых интегральных показателей
физиологического состояния листьев растений в
их онтогенезе и как индикаторов на патофизио-
логические изменения при старении.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

Объектом исследования служили высечки раз-
новозрастных равномерно освещенных флаг-ли-
стьев (верхнего шестого яруса) растений пшеницы
Triticum aestivum L. линии 232 селекции Г.М. Ли-
совского [19] и высечки разновозрастных листьев
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растений редиса Raphanus sativus var. radicula Pers.
сорта “Вировский белый”. Для экспериментов по
влиянию интенсивности возбуждающего флуо-
ресценцию света на значения параметров ИФХ
использовали высечки вторых (по мере появле-
ния) настоящих листьев редиса в возрасте от 3 до
24 дней, измерения были выполнены в 5–6 по-
вторностях. Растения выращивали в вегетацион-
ных камерах методом гидропоники на керамзите
при непрерывной облученности 100 Вт/м2 ФАР
[19, 20]. Источником излучения служила ксеноно-
вая лампа ДКстВ-6000 (НПП “Разряд”, Россия).
Эксперименты проведены в 3-кpатной биологиче-
ской повторности. Кривые ИФХ регистрировали
на однолучевой установке, принципиальная схема
которой описана в работе [21]. В качестве источ-
ника излучения использовалась лампа накалива-
ния КГМ 250 Вт, 24 В (НИИИС им. А.Н. Лодыги-
на, Россия). Для выделения спектральной обла-
сти 400–500 нм (возбуждающий флуоресценцию
свет) применяли зеленый светофильтр СЗС-22
(“ЛОМО”, Россия) с максимумом пропускания
около 450 нм. Флуоресценцию регистрировали
при 685 ± 2 нм. Постоянная времени установки
составляла 0.3 с. Для получения интенсивности
возбуждающего света в диапазоне 20–80 Вт/м2

ФАР применяли комбинацию нейтральных све-
тофильтров. Время регистрации одной кривой
ИФХ составляло 1–3 мин. Темновая адаптация
образцов длилась 15–20 мин. Определяли время
полуспада (Т0.5) интенсивности флуоресценции
хлорофилла от максимума Fp к стационарному
уровню Fs [18] (рис. 1). Для сравнения в качестве

интегрального показателя состояния ФСА на
уровне листа был использован индекс спада флу-
оресценции Rfd [2–4], известный также как ин-
декс жизнеспособности, часто применяемый в
физиологии растений в качестве наиболее чув-
ствительного показателя к стрессам растений:

(1)

где Fp – максимальная (в пределах фотоиндукци-
онной кривой) флуоресценция хлорофилла в
условиях ненасыщающего света. Параметр Fs
(иногда обозначается как FT) представляет интен-
сивность флуоресценции хлорофилла, которая
излучается фотосинтезирующими объектами в
условиях стационарного освещения. Величина
Rfd более чувствительна к внешним воздействиям,
чем величина максимального квантового выхода
фотосинтеза (Fv/Fm – отношение вариабельной
флуоресценции к максимальной, где Fv = Fm – F0,
причем Fm измеряется в момент мощной вспыш-
ки, насыщающей фотосинтез, и, как правило, с
применением модулирующих флуориметров [1]).
Параметр Rfd хорошо коррелирует с удельной ско-
ростью фотосинтетической фиксации СО2 в нор-
мальных зеленых тканях [3, 22]. После темновой
адаптации достижение стационарного состояния
на индукционной кривой флуоресценции хлоро-
филла (уровень Fs) занимает около 3–5 мин.

Для оценки интенсивности фотосинтеза на
уровне листа использовали параметр  (макси-
мально возможная средняя скорость индукционно-
го перехода), для которого была показана высокая
степень корреляции с интенсивностью фотосинте-

fd p s s( ) ,R F F F= −

maxV

Рис. 1. Типичная кривая медленной стадии индукции флуоресценции хлорофилла листа. Использованы следующие
параметры: время полуспада Т0.5 интенсивности флуоресценции хлорофилла от максимума Fp к стационарному
уровню Fs, где Fp – максимальная (в пределах фотоиндукционной кривой) флуоресценция хлорофилла в условиях
ненасыщающего света, а Fs представляет интенсивность флуоресценции хлорофилла в условиях стационарного
освещения. Энергетический интегральный показатель S1 – площадь, ограниченная сверху кривой F(t) и снизу пря-
мой F(t) = Fs, S0 = S1 + S2 + S3, S2 – площадь над индукционной кривой; S0 – площадь прямоугольника со сторонами
Т и Fp; S3 – площадь прямоугольника со сторонами Т и F0.
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за по сравнению с другими параметрами медленной
индукции флуоресценции (0.86–0.95) [18]. Для
оценки эффективности ФСА в онтогенезе листьев
пшеницы применяли параметр , характеризую-
щий среднюю эффективность ФСА в индукцион-
ный период. Подробнее введение и определение
выше перечисленных параметров описано в работе
[18].

Наиболее общей характеристикой кривых
ИФХ разного типа в онтогенезе листьев растений
является энергетический интегральный показатель
S1, представляющий собой площадь, ограниченную
сверху кривой F(t) и снизу прямой F(t) = Fs (рис. 1):

(2)

где Fv(t) = F(t) – Fs, Т @ Т0.5.
Если вся энергия, высвеченная в индукцион-

ный период, пропорциональна площади S, где

S = , то интеграл S1 пропорционален пе-
ременной части этой энергии.

Разделив выражение (2) на Fd = (Fp – Fs) (мак-
симальная переменная флуоресценция в индук-
ционный период P–S–M–T, рис. 1), получим не-
которое время tmin, в течение которого высвети-
лась бы вся переменная часть энергии квантов
флуоресценции, если бы интенсивность F(t) = Fd.
Очевидно, что реальное индукционное время T при
меняющейся интенсивности процесса Fv(t) < Fd, но
с той же суммарной энергией высвечивания, бу-
дет больше tmin. Поэтому показатель tmin, являясь
минимальным временем индукции, отражает по-
тенциальные возможности флуоресцирующей
системы [18].

(3)

(4)

Параметр , характеризующий среднюю эффек-
тивность ФСА в индукционный период Т, опре-
деляли по формуле:

(5)

где S0 = S1 + S2 + S3, S2 – площадь над индукцион-
ной кривой, S0 – площадь прямоугольника со
сторонами Т и Fp (рис. 1) [18].

Оценка величины реакции показателей ИФX
(Rfd, ,  и Т0.5) листьев растений пшеницы в
их онтогенезе проводилась с помощью инте-
грального логарифмического показателя I [23,
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стр. 383], коэффициента вариации (к.в.) и индек-
са относительных изменений значений парамет-
ров при старении Δ отн. с помощью следующих
формул:

(6)

где Ni – значение соответствующего параметра
ИФХ стареющих листьев (26-суточных); Ni0 –
значение параметра ИФХ зрелых листьев (7-су-
точных);

(7)

где δ – среднее квадратичное отклонение,  –
среднее значение параметров листа после завер-
шения роста и до резких изменений значений при
старении (от 10- до 24-суточного возраста);

(8)

где Ni – значение соответствующего параметра
ИФХ стареющих листьев (26-суточных); Ni0 –
значение параметра ИФХ зрелых листьев до рез-
кого старения (24-суточных).

РЕЗУЛЬТАТЫ
В работах [24, 25] была исследована зависи-

мость значений параметров флуоресценции хло-
рофилла от интенсивности возбуждающего флуо-
ресценцию света для разновозрастных листьев
растений редиса и пшеницы. Результаты экспе-
риментов подтвердили отсутствие видовой спе-
цифичности в поведении параметра Fp/Fs в широ-
ком диапазоне интенсивности света (до 220 Вт/м2

ФАР) [25]. Достоверный рост значений Fp/Fs при
увеличении интенсивности возбуждающего флу-
оресценцию света имел место для самых молодых
и наиболее старых листьев пшеницы (2-, 12- и
16-суточных). Для 9-суточных листьев изменения
показателя Fp/Fs для обоих случаев были недосто-
верны. Известно, что именно стадия зрелости ха-
рактеризуется стабильностью многих показате-
лей при внешних воздействиях в определенном
диапазоне [4, 26].

Для выбора оптимальной интенсивности воз-
буждающего флуоресценцию света при дальней-
ших исследованиях было изучено поведение флу-
оресцентных параметров Т0.5, Rfd и  листьев
редиса в четырех вариантах: 20, 40, 60 и 80 Вт/м2

ФАР (табл. 1).
При рассмотрении влияния возраста на значе-

ния параметра Т0.5 при одной и той же интенсив-
ности возбуждающего флуоресценцию света были
отмечены колебания значений этого параметра в
онтогенезе листа. При сравнении разновозраст-
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ных листьев по параметру Rfd, характеризующего
активность ФСА листа, видно, что значения этого
параметра во всем диапазоне исследования выше
для зрелого листа по сравнению со значениями это-
го параметра для молодых и стареющих листьев ре-
диса. Результаты эксперимента, представленные
в таблице 1, показывают, что параметр Т0.5 имеет
наименьший диапазон изменений для разновоз-
растных листьев, начиная с интенсивности 40 Вт/м2

и выше (табл. 1). Как для параметра Т0.5, так и для
Rfd наименьшее влияние возраста листьев расте-
ний редиса имело место при интенсивности воз-
буждающего флуоресценцию света 60 Вт/м2 ФАР,
что близко к значению ИРП – интенсивности ра-
диации приспособления растений (таких значе-
ний ФАР, при которых кпд газообмена листьев по
СО2 максимален, поскольку при этом оптималь-
но соотношение процессов фотосинтеза к дыха-
нию листа [28, 29]). Полученные данные согласу-
ются с ранее высказанным нами мнением, что в
случае стрессовых ситуаций для оценки устойчи-
вости ФСА листьев растений имеет смысл ис-
пользовать не насыщающий фотосинтез свет по-
рядка 100 Вт/м2 и более (в некоторых работах с
применением приборов для регистрации импульс-
но-модулированной ИФХ [1, 22]), а свет с интен-
сивностью, близкой к значению ИРП – интенсив-
ности радиации приспособления растений [30].

Для изучения поведения флуоресцентных па-
раметров в онтогенезе листьев пшеницы в даль-
нейшем использовали для регистрации кривых
ИФХ интенсивность света 60 Вт/м2 ФАР (табл. 2).
Значения параметра Т0.5 по мере роста и развития
листа пшеницы постепенно уменьшались до до-
стижения листом примерно 80% от максималь-
ной площади и возраста 5–6 сут от 29.2 до 23.4 с
(табл. 2). При дальнейшем онтогенезе листа на-
блюдали увеличение значений Т0.5 до 35.1 с в 12-су-
точном листовом возрасте с дальнейшим уменьше-
нием значений параметра до примерно исходного
уровня молодого листа – 31.6 с (при 24 сут). При
старении листа (26 сут) величина Т0.5 резко воз-
растала, достигая 43.5 с (на 37.6%; табл. 2 и 3).
Минимальные значения Т0.5 наблюдали в 5–6-су-
точном возрасте листа и второй небольшой ми-
нимум – в 16 сут. Первый минимум по возрастно-
му времени совпадал с максимумами величин для
параметров Rfd, . При этом в возрасте листьев
5–6 сут средняя эффективность ФСА  также
имела высокие значения (60 × 10–2, отн.ед.). Вто-
рой небольшой минимум Т0.5 совпадал с незначи-
тельными увеличениями значений Rfd,  и в
меньшей степени связан с небольшими колебани-
ями величин  на протяжении онтогенеза листа,
начиная с 8- и вплоть до 24-суточного возраста

maxV
α

maxV

α

Таблица 1. Влияние интенсивности возбуждающего флуоресценцию света на значения флуоресцентных пара-
метров для разновозрастных листьев редиса

Примечание. Использованы следующие параметры: время полуспада (Т0.5) интенсивности флуоресценции хлорофилла от
максимума Fp к стационарному уровню Fs; индекс жизнеспособности Rfd; максимально возможная средняя скорость индук-

ционного перехода . Приведены средние значения из 5–6 измерений ± доверительный интервал с уровнем достоверно-
сти 0.95.

Варианты 
интенсивности

света, Вт/м2

Возраст листа, сут

3 12 18 24

Т0.5, с
20 40.1 ± 2.0 12.5 ± 1.5 23.3 ± 1.6 18.0 ± 1.2
40 20.2 ± 1.3 13.5 ± 1.2 21.2 ± 1.7 10.0 ± 1.3
60 11.5 ± 1.3 9.5 ± 1.3 17.3 ± 1.6 8.6 ± 1.2
80 10.0 ± 1.1 8.3 ± 1.3 18.7 ± 1.4 8.7 ± 1.2

Rfd, отн ед.
20 0.6 ± 0.1 0.9 ± 0.2 1.2 ± 0.1 0.2 ± 0.1
40 2.1 ± 0.1 1.9 ± 0.1 2.3 ± 0.2 0.9 ± 0.2
60 1.3 ± 0.2 1.7 ± 0.1 1.8 ± 0.1 1.4 ± 0.2
80 1.5 ± 0.2 1.7 ± 0.2 2.0 ± 0.2 1.7 ± 0.2

 ×10–2, с–1

20 1.0 ± 0.3 1.5 ± 0.2 2.2 ± 0.3 1.0 ± 0.3
40 2.8 ± 0.4 2.1 ± 0.3 3.1 ± 0.4 3.8 ± 0.5
60 3.5 ± 0.4 4.2 ± 0.4 3.1 ± 0.4 4.8 ± 0.5
80 4.0 ± 0.5 4.3 ± 0.5 3.0 ± 0.3 5.5 ± 0.6

maxV

maxV
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(среднее значение 44.7, табл. 2). Таким образом,
анализ экспериментальных данных показал, что
изменения значений Т0.5 и параметров Rfd, 
происходили в противофазе, т.е. максимумы для
Т0.5 соответствовали приблизительно миниму-
мам для других рассматриваемых характеристик.
А.Т. Мокроносов характеризует этапы онтогене-
за листа зрелости и старения соотношением син-
теза и деструкции активных клеточных структур
[7, стр. 31]. При этом отмечается, что этап зрело-
сти характеризуется равновесием этих процессов
и проявляется, как правило, в перегибе возраст-
ных кривых физиологических показателей и не
имеет длительного стационарного состояния.

maxV

При дальнейшем старении и сравнении значе-
ний параметров 24- и 26-суточных листьев на-
блюдали в наибольшей степени изменения пара-
метров Т0.5 (на 37.6%) и  (на 36.0%), в мень-
шей степени  (на 23.0%) и Rfd (на 13.0%) (табл. 3,
значения Δ %).

ОБСУЖДЕНИЕ
Как показали эксперименты, значения пара-

метра ИФХ Т0.5 незначительно изменялись на
протяжении онтогенеза листьев растений после
окончания их роста (с 10-суточного возраста ли-
ста) и до момента старения (примерно 26-суточ-

maxV
α

Таблица 2. Изменения флуоресцентных интегральных показателей листьев верхнего (шестого) яруса растений
пшеницы в их онтогенезе

Примечание. Использованы следующие параметры: время полуспада (Т0.5) интенсивности флуоресценции хлорофилла от
максимума Fp к стационарному уровню Fs; индекс жизнеспособности Rfd; максимально возможная средняя скорость индук-

ционного перехода ; средняя эффективность ФСА в индукционный период . Приведены средние значения из 5–6 из-
мерений ± доверительный интервал с уровнем достоверности 0.95.

Возраст 
листа, сут

Площадь
листа, %

T0.5, с Rfd, отн. ед.  × 10–2, отн. ед.  × 10–2, c–1

2 20 29.2 ± 1.6 2.5 ± 0.3 60 ± 3 2.0 ± 0.3
3 44 28.1 ± 1.7 3.0 ± 0.2 60 ± 5 2.5 ± 0.4
4 66 27.3 ± 1.1 4.6 ± 0.1 60 ± 10 3.5 ± 0.9
5 76 26.2 ± 1.2 4.9 ± 0.2 4.0 ± 0.5
6 84 25.3 ± 1.8 5.1 ± 0.3 60 ± 10 3.3 ± 0.9
7 90 23.4 ± 1.3 4.9 ± 0.4 48 ± 8 1.5 ± 0.7
8 96 31.2 ± 1.2 4.7 ± 0.2 46 ± 9 1.3 ± 0.6

10 99 34.2 ± 1.6 3.0 ± 0.2 45 ± 8 1.3 ± 0.5
12 100 35.1 ± 1.8 2.1 ± 0.5 43 ± 7 1.3 ± 0.3
14 100 30.3 ± 2.5 1.6 ± 0.5 44 ± 9 1.5 ± 0.5
16 100 27.3 ± 1.5 1.7 ± 0.2 45 ± 9 2.0 ± 0.9
20 100 30.4 ± 1.3 2.2 ± 0.1 46 ± 10 1.7 ± 0.7
24 100 31.6 ± 1.5 1.5 ± 0.1 43 ± 10 1.4 ± 1.0
26 100 43.5 ± 2.0 1.3 ± 0.2 33 ± 9 0.9 ± 0.5

α maxV

maxV α

Таблица 3. Оценка реакции флуоресцентных характеристик листьев пшеницы на старение на основании коэф-
фициента вариации (к.в.), интегрального логарифмического показателя (I) и индекса (Δ) относительных изме-
нений значений параметров при старении

Примечание. Использованы следующие параметры: время полуспада (Т0.5) интенсивности флуоресценции хлорофилла от
максимума Fp к стационарному уровню FS; индекс жизнеспособности Rfd; максимально возможная средняя скорость индук-

ционного перехода ; средняя эффективность ФСА в индукционный период . Приведены средние значения из 5–6 из-
мерений ± доверительный интервал с уровнем достоверности 0.95.

Параметры к.в., % I, отн. ед. Δ отн., %

T0.5 9.7 0.27 ± 0.02 –37.6
Rfd 28.0 –0.58 ± 0.04 13.0

19.0 –0.16 ± 0.07 36.0

3.5 –0.14 ± 0.04 23.0
maxV

α

maxV α
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ный возраст) по сравнению со значениями пара-
метра Rfd (табл. 1). Коэффициент вариации значе-
ний Т0.5 в этот относительно стабильный период
составил 9.7%, и для средней эффективности
ФСА  3.5%. В то же время для параметра Rfd –
28.0%. Если сравнить параметры по реакции их
на постепенное старение листа в онтогенезе, то из
таблицы 2 видно, что значение интегрального ло-
гарифмического показателя I(Т0.5) по абсолютно-
му значению почти в 2 раза меньше по сравнению
с I(Rfd) (0.27 и –0.58, соответственно) для пшени-
цы при данных условиях онтогенеза. При сравне-
нии результатов с данными по другим видам рас-
тений [13] можно отметить близость значений I
(Т0.5) для редиса и огурца (0.22 и 0.25, соответ-
ственно). В то же время значения I(Rfd) для тех же
видов растений составляли –0.25 и –0.44.

При одной и той же интенсивности возбужда-
ющего флуоресценцию хлорофилла света для
разновозрастных листьев редиса и пшеницы для
значений параметра Т0.5 можно отметить общую
закономерность, которая проявляется в колеба-
ниях значений этого параметра в онтогенезе ли-
ста (табл. 1 и 2). Этот факт согласуется с данными,
полученными для листьев пшеницы и других ви-
дов высших растений, и связан с переключения-
ми метаболизма углерода в процессе роста и ста-
рения листа, а также с регуляцией метаболизма на
уровне целого растения [7, 27]. В работе [24] было
показано, что для параметра Т0.5 наименьшее влия-
ние возраста листьев растений редиса имело место
при интенсивности возбуждающего флуоресцен-
цию света 60 Вт/м2 ФАР, что близко к значению
ИРП – интенсивности радиации приспособле-
ния растений (таких значений ФАР, при которых
кпд газообмена листьев по СО2 максимален, по-
скольку при этом оптимально соотношение про-
цессов фотосинтеза к дыханию листа [29]). В работе
[29, стр. 164] сделан вывод, что при определенном
режиме ФАР, соответствующем ИРП, существует
определенная сопряженность между фотосинте-
зом, дыханием и газообменом, т. е. фотосинтети-
ческая деятельность в растительном покрове про-
исходит в соответствии с принципом максималь-
ной продуктивности. При этом подчеркивается
важное значение фотосинтеза и дыхания не толь-
ко для высокого урожая ценоза, но и для форми-
рования устойчивости отдельных растений в фи-
тоценозах. Для получения высокого урожая, по
мнению Х.Г. Тооминга [29, стр. 81], оптимальным
является условие, при котором листья в посеве ра-
ботают не с максимальной, а с оптимальной интен-
сивностью фотосинтеза, соответствующей зоне
ИПР и максимальному кпд фотосинтеза. Извест-
но, что для многих растений, применяемых в
сельском хозяйстве, значение ИРП находится в
диапазоне 28–84 Вт/м2 ФАР [30]. Другими при-
чинами, служащими обоснованием для примене-

α

ния средних интенсивностей возбуждающих
флуоресценцию хлорофилла на уровне листьев,
являются следующие:

1) использование интенсивности возбуждаю-
щего флуоресценцию света в области 30–60 Вт/м2

позволяет получать кривые ИФХ, которые дают
наиболее полную количественную и качествен-
ную информацию о возрастном состоянии ли-
стьев растений [20, 30], т.к. хорошо проявляются
дополнительные максимумы на кривых ИФХ [18,
21, 26, 31];

2) при данном диапазоне интенсивности не
происходит фотоингибирования фотосинтетиче-
ского аппарата листа [30];

3) фотоиндуцированный спад переменной
флуоресценции при освещении светом умерен-
ной интенсивности обусловлен в основном рео-
кислением восстановленного первичного акцеп-
тора ФС2 за счет световой активации ферментов
углеродного цикла фотосинтеза. Была показана
тесная взаимосвязь фотоиндуцированной пере-
менной флуоресценции (ИФХ) с содержанием
АТФ в листьях проростков ячменя [31].

Считается, что флуоресценция хлорофилла
может быть удобным инструментом для опреде-
ления индукции стресса и оценки степени разру-
шений, а также степени регенерации ФСА расте-
ний при удалении стресс-фактора [1, 13]. В работе
[14] был поставлен вопрос, возможна ли инте-
гральная экспресс-оценка состояния ФСА по ми-
нимальному набору флуоресцентных параметров
и какими свойствами эти параметры или характе-
ристики должны обладать? По-видимому, пред-
лагаемые параметры должны быть чувствитель-
ными к изменению активности ФСА при стрес-
совых воздействиях и восстановлению состояния
ФСА после прекращения воздействия [33, 34].
Однако величина их не должна слишком менять-
ся в онтогенезе листа, по крайней мере, после
формирования листа и до начала его старения.

В монографии А.Т. Мокроносова [7, стр. 118]
состояние зрелости листа характеризуется как
наиболее сбалансированное по соотношению
анаболических и катаболических процессов, а в
период старения отмечается преобладание про-
цессов деструкции. При этом максимум фото-
синтетической активности листа, как правило,
наступает раньше завершения роста листовой
пластинки. В нашем исследовании максималь-
ные величины для параметров Rfd,  наблюда-
ли при достижении листом пшеницы примерно
80% максимальной площади в возрасте 5–6 сут
(табл. 2).

В процессе онтогенеза растений происходит
комплекс структурно-функциональных измене-
ний в его фотосинтетическом аппарате, в резуль-
тате чего фотосинтетическая функция растений
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непрерывно перестраивается и корректируется:
меняется соотношение фососистем, развитие
ФС1 опережает развитие ФС2 [7, стр. 53]. Содер-
жание хлорофилла также изменяется в онтогене-
зе листа: в начале несколько увеличивается, затем
идет постепенное снижение содержания хлоро-
филла по мере роста и старения листа [7, 20]. В
онтогенезе происходит изменение соотношения
основного восстановительного и альтернативных
путей фотосинтетического метаболизма [7, стр.
117; 28].

В работе Н.Г. Бухова [26] показано, что значе-
ние быстро релаксирующего компонента нефо-
тохимического тушения qN, идентифицирован-
ного как “высокоэнергетическое” или “дельта
рН-зависимое” тушение, в старых листьях выше,
чем в молодых. Это связано с тем, что пропускная
способность углеродного метаболизма при старе-
нии листа ингибируется более сильно, чем актив-
ность электронного транспорта. В результате воз-
можности диссипации протонного градиента при
превращении АДФ в АТФ в старых листьях ока-
зывается ниже, чем в молодых [26].

Считается, что “скорость развертывания за-
щитных механизмов при умеренных интенсивно-
стях света имеет решающее значение для устой-
чивости фотосинтетического аппарата растения в
первую очередь на начальном этапе адаптации к
свету, происходящем преимущественно в течение
первой минуты освещения” [3]. Прогноз устой-
чивости строится на предположении, что ФСА
тех листьев, у которых имеется определенная ис-
ходная (до начала воздействия) недостаточность
регуляторных систем, будет менее устойчивым к
экстремальному воздействию. При этом у наибо-
лее устойчивых образцов в отсутствии существен-
ных нарушений регуляторных систем и их опти-
мальной функциональной активности значения
логарифмического показателя I = lg (Ni/Ni0) будут
приближаться к нулю [23, стр. 391]. В статье [24]
при использовании тестового воздействия – све-
та разной интенсивности (диапазон 20–80 Вт/м2

ФАР) при регистрации кривых ИФХ листьев редиса
показано, что наименьшие значения логарифмиче-
ского показателя для параметра Т0.5 наблюдали для
зрелого 18-суточного листа (I = –0.11). Это может
свидетельствовать о большей устойчивости его
регуляторных систем к воздействию света высо-
кой интенсивности по сравнению с устойчиво-
стью молодого листа, для которого значение ин-
тегрального логарифмического показателя для
параметра I(Т0.5) было равно –0.55, что связано,
вероятно, с меньшей устойчивостью регулятор-
ных систем его ФСА к световому воздействию
или менее развитыми защитными механизмами
от фотоингибирования.

Сбалансированность ассимиляции СО2 и флу-
оресценции хлорофилла наблюдается при благо-

приятных физиологических условиях, а соотно-
шение между этими процессами нарушается при
стрессах (в том числе и при старении). При этом
данные указывают на относительно меньшую из-
менчивость при стрессе энергообмена по сравне-
нию с газообменом [32].

Соотношение дыхания к гроссфотосинтезу
для разных видов растений, выращенных в благо-
приятных условиях, находится в узком диапазоне
значений 0.4–0.6 [11]. При выращивании расте-
ний сахарной свеклы, подсолнечника и кукурузы
в герметических вегетационных камерах в стаци-
онарных оптимальных условиях было показано,
что в стационарную фазу роста соотношение ды-
хания к гроссфотосинтезу составляло 0.38–0.40
[25]. Данные значения соответствуют минималь-
ным дыхательным затратам и не могут быть сни-
жены без нарушения нормального роста и разви-
тия растений [10, 11].

Показано, что при выращивании растений в
оптимальных условиях внешней среды имеет ме-
сто согласование дыхания и фотосинтеза, и коли-
чественное соотношение этих процессов у расте-
ний за сутки стремится к минимальным значени-
ям (примерно 38–40%). Эти значения близки у
разных видов растений [10]. В то же время, данное
отношение вариабельно при стрессе и зависит от
силы стрессового воздействия и устойчивости
растений. Так, снижение ФАР в 2 раза при выра-
щивании кукурузы вызывало уменьшение соот-
ношения дыхания к фотосинтезу до 0.32–0.35
[11]. При измерении фотосинтеза и дыхания рас-
тений пшеницы в течение 24 ч при разных темпе-
ратурах (от 15 до 30°С) величина отношения сум-
марного дыхания к гроссфотосинезу изменялась
в узком диапазоне 0.40–0.45 [11].

Интересно отметить близкие значения пара-
метра Т0.5 для листьев различных растений в одной
фазе развития листа. Так, в работе [13] в онтогенезе
листьев пшеницы, огурца и редиса при достижении
90% площади листа значения параметра Т0.5 состав-
ляли близкие значения: 12.3; 14.4 и 14.4, соответ-
ственно.

В обзоре Н.Г. Булгакова [12, стр. 118] отмечает-
ся, что при выборе параметров для мониторинга
состояния экосистем, необходимо четко разде-
лять их на две неравнозначные группы – основ-
ные и коррелятивные. Основные – те, которые
отвечают некоторым критериям, например, ха-
рактеризуют устойчивость экосистемы в целом. К
коррелятивным относятся опережающие инди-
каторы изменения основных. По-видимому, па-
раметры Т0.5 и в меньшей степени  могут рас-
сматриваться как основные, а параметр Rfd – как
коррелятивный. В этом смысле параметр Rfd мо-
жет быть и более чувствительным к старению ли-
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стьев, но не дает адекватную оценку степени па-
тофизиологических изменений.

При применении теории автоматического ре-
гулирования в исследованиях фотосинтеза выде-
ляют три основных типа регулирования: стабили-
зирующее, программное и следящее [7, стр. 169].
Если перейти на язык теории автоматического
регулирования, то основные параметры, по-види-
мому, в большей степени связаны со стабилизиру-
ющим типом регулирования, при котором наблю-
дается постоянство регулируемой величины. Такое
регулирование связано с поддержанием гомеостаза
системы и стабилизацией скорости процессов. Как
отмечено в монографии А.Т. Мокроносова, при
фотосинтезе наблюдается гомеостаз метаболизма
углерода, который нарушается только при значи-
тельных экстремальных воздействиях [7, стр.
169]. Коррелятивные параметры более связаны с
двумя другими типами регулирования: следящим
и программным по классификации Мокроносова.
Следящее регулирование характеризуется измене-
нием регулируемой величины в соответствии с из-
менением внешней среды на уровне быстрых, крат-
ковременных изменений длительностью секунды –
десятки минут. Для программного регулирования
характерно изменение регулируемой величины по
заданной программе. Этот тип управления состав-
ляет основу развития фотосинтетического аппа-
рата в онтогенезе. На ранних этапах онтогенеза
листа преобладает механизм положительной об-
ратной связи. На поздних этапах онтогенеза фо-
тосинтетической системы доминируют механиз-
мы обратной отрицательной связи, характерные
для стареющих систем [7, стр. 170].

Если рассмотреть показатель относительных
изменений величин параметров ИФХ (Δ отн., %),
то в наименьшей степени в возрастном периоде с
двух до 24 сут изменялись  (на 28%) и Т0.5 (на
30%). Для параметров  и Rfd соответствующие
значения составили 67 и 70% (табл. 2). Поскольку
в стационарную фазу роста соотношение дыха-
ния и гроссфотосинтеза было 0.38–0.40 [35], а
диапазон изменения этого соотношения для раз-
ных видов растений, выращенных в благоприят-
ных условиях, находится в узком диапазоне зна-
чений 0.4–0.6 [10, 11], что составляет 33–37%,
можно сделать предположение о достаточной
степени стабильности параметра Т0.5 в онтогенезе
листа в благоприятных условиях роста.

Сравнение параметров флуоресценции хлоро-
филла двух сортов сахарной свеклы с разной
устойчивостью их ФСА к засухе показало разную
чувствительность параметров (F0, Fv/Fm, qP, qN)
на данный стресс [33]. Наиболее чувствительным
к водному стрессу среди параметров и характери-
стик ФСА оказался коэффициент нефотохимиче-
ского тушения qN (изменения значений почти в
3 раза) [33].

α
maxV

В ранее проведенной нами работе было пока-
зано, что изменения этой характеристики (qN) в
онтогенезе листьев растений пшеницы находятся
в пределах 30% [17], что сопоставимо с изменени-
ями значений параметра Т0.5 (табл. 3). Клеточная
популяция в листе дифференцирована по темпам
старения, и разные клетки в мезофилле сильно
отличаются по продолжительности жизни. В про-
цессе старения листа в нем увеличивается фонд
отмирающих, и, возможно, лизирующих клеток.
Асинхронно стареют и хлоропласты. По данным
Ю.В. Гамалея [36], вариация продолжительности
жизни хлоропластов достигает 30% от средней ве-
личины этого показателя для данной клетки.

По характеру изменений значений в онтогенезе
и чувствительности к стрессовым воздействиям по-
казатели ИФХ qN и Т0.5 сопоставимы, однако пре-
имущество Т0.5 заключается в более простых усло-
виях измерения по сравнению с qN [13, 14].

Согласно выводам, сделанным в работе [37],
при оценке степени необратимости изменений
активности ФСА в стрессовых условиях, следует
отдать предпочтение изучению закономерностей
патофизиологических изменений во временной
организации систем регуляции растительных
клеток. Если нарушения носят обратимый харак-
тер и обусловлены прежде всего действием кли-
матических факторов или возрастными особен-
ностями растений, то, несмотря на изменения в
абсолютных величинах физиологических харак-
теристик, постоянные времени в системах фи-
зиологической регуляции останутся неизменны-
ми. В случае необратимых изменений будет за-
тронута эффективность процессов регуляции,
что отразится в изменении величин временных
характеристик систем регуляции [37]. По нашему
мнению, в случае патофизиологичеких эффек-
тов, вызванных как внешними стрессовыми
условиями, так и вследствие эндогенных причин
(процесса старения), изменения значений пара-
метра Т0.5 будут существенно превышать такие из-
менения в онтогенезе листа в нормальных усло-
виях, которые составляют примерно 30% [14].

Суммируя литературные и эксперименталь-
ные данные по изменению значений параметра
Т0.5 в онтогенезе листьев растений и при слабых
стрессовых воздействиях, можно сделать следую-
щие выводы.

1. Изменения значений параметра Т0.5 в онто-
генезе листьев растений по отношению к измене-
ниям для других флуоресцентных параметров не-
значительны, так же как для  и . Коэффици-
ент вариации значений параметра Т0.5 в онтогенезе
листа (табл. 3, к.в. %) не превышает коэффициен-
та вариации продолжительности жизни хлоро-
пластов, которая достигает 30% от средней вели-
чины этого показателя для отдельной клетки [36].
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Хотя изменения величин Т0.5 и  практически
одинаковы, определить последний параметр
сложнее. Во-вторых, значения параметра Т0.5
наименее вариабельны в онтогенезе листа до за-
ключительной стадии старения.

2. Поскольку Т0.5 представляет собой инте-
гральную характеристику скорости активации
ряда фотоаccимиляционныx и фотозащитныx
процессов в листе [2, 3], т.е., фотоиндуцирован-
ный спад переменной флуоресценции при осве-
щении светом умеренной интенсивности обу-
словлен в основном световой активацией фер-
ментов углеродного цикла фотосинтеза, а также
имеется тесная взаимосвязь фотоиндуцирован-
ной переменной флуоресценции с содержанием
АТФ в листьях [31], можно говорить о связи пара-
метра Т0.5 с работой энерготрансформирующей
подсистемы растительных клеток (хлоропластов
и митохондрий).

3. В течение первой минуты освещения ско-
рость развертывания защитных механизмов при
умеренных интенсивностях света имеет решаю-
щее значение для устойчивости фотосинтетиче-
ского аппарата растения на начальном этапе
адаптации к свету [3]. Поэтому, регистрируя кри-
вые ИФХ и определяя Т0.5, можно, по-видимому,
тестировать регуляторные системы, связанные с
защитными механизмами листа.

4. Анализ литературных данных по влиянию
слабой засухи на растения показал высокую чув-
ствительность параметра Т0.5, сопоставимую с по-
ведением наиболее чувствительного к стрессам
флуоресцентного параметра нефотохимического
тушения флуоресценции qN [33].

5. Относительная устойчивость значений па-
раметра Т0.5, а также флуоресцентных параметров

 и Rfd для зрелых листьев растений по сравне-
нию с молодыми и стареющими листьями при ва-
риации интенсивности возбуждающего флуорес-
ценцию хлорофилла света в интервале 40–80 Вт/м2

(табл. 1) может служить критерием зрелости ли-
ста и устойчивости регуляторных систем.

Таким образом, наблюдаемые нами в данной
работе особенности в поведении параметра Т0.5 в
онтогенезе листьев пшеницы и сравнение изме-
нений значений других флуоресцентных пара-
метров медленной стадии ИФХ (Rfd,  и )
подтверждают обоснованность выбора параметра
Т0.5 для оценки не только реактивности регуля-
торных систем ФСА, но и перспективность его
использования как одного из наиболее простых
интегральных показателей физиологического со-
стояния листьев высших растений в широком
возрастном диапазоне и индикатора на патофи-
зиологические изменения при старении. Для од-
нозначной интерпретации данных при использо-
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вании параметра Т0.5 и других флуоресцентных
параметров с целью оценки наблюдаемых пато-
физиологических изменений в стрессовых для
растений условиях необходимы дальнейшие ис-
следования.

Настоящая статья не содержит каких-либо ис-
следований с участием людей в качестве объектов
изучения. Авторы заявляют об отсутствии кон-
фликта интересов.
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