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ФОТОСИНТЕЗ, ДЫХАНИЕ И ТЕПЛОВАЯ ДИССИПАЦИЯ
ЭНЕРГИИ В ЛИСТЬЯХ ДВУХ ФЕНОТИПОВ Plantago media L. 
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Способность поддерживать баланс между поглощенной и используемой в фотосинтезе световой
энергией является ключевой составляющей адаптации растений к условиям среды. Исследовали су-
точные изменения фотосинтеза, дыхания, термальной диссипации энергии и активности антиок-
сидантной системы у Plantago media L. (подорожник средний), произрастающего на открытом склоне
(С-растения) и в условиях естественного затенения в травостое (Т-растения). Скорость нетто-фо-
тосинтеза (Pn) листьев была максимальной в ранние утренние часы и составляла 2.6 и 9.2 мкмоль
СО2/м2 с у Т- и С-растений, соответственно. В дневное время величина Pn С-растений существенно
снижалась (в 3 раза) одновременно с уменьшением устьичной проводимости на фоне повышения
инсоляции и температуры воздуха. Изменения Pn листьев Т-растений были менее выражены и сла-
бо зависели от проводимости устьиц. Листья Т-растений содержали больше растворимых сахаров,
а листья С-растений накапливали больше крахмала. Величина коэффициента нефотохимического
тушения флуоресценции хлорофилла а ФСII (NPQ) у листьев С-растений в дневные часы достигала
2.6 отн. ед. и была в 4‒5 раз выше, чем у Т-растений. Величина соотношения цитохромного (ЦП) и
альтернативного пути (АП) дыхания у листьев С-растений в утренние и вечерние часы составляла
около 1, а днем снижалась синхронно с повышением NPQ до 0.4. Соотношение ЦП/АП у листьев
Т-растений оставалось постоянным в течение суток и равнялось 1.4, что свидетельствует о более вы-
сокой энергетической эффективности дыхания затененных растений, произрастающих в травостое.
Листья С-растений отличались повышенным содержанием супероксидного анион-радикала и пе-
роксида водорода, а также уровнем активности антиоксидантных ферментов (супероксиддисмута-
зы и гваяколовой пероксидазы), контролирующих накопление активных форм кислорода (АФК).
Полученные данные свидетельствуют о значимости скоординированного изменения активности
энергодиссипирующих процессов и антиоксидантной системы для поддержания энергетического и
редокс-баланса фототрофных тканей при долговременной адаптации растений к условиям среды и,
прежде всего, к избыточной инсоляции.

Ключевые слова: Plantago media, антиоксидантные ферменты, дыхание, дыхательные пути, диссипа-
ция энергии, нефотохимическое тушение, флуоресценция хлорофилла, фотосинтез
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Способность того или иного генотипа быть
пластичным, то есть выражать различные фено-
типические состояния, имеет особое значение для
адаптации растений к условиям среды [1]. Многие
виды растений формируют световые и теневые фе-

нотипы, отличающиеся по анатомо-морфологиче-
ским признакам и функциональным свойствам.
Это позволяет эффективно использовать световую
энергию разной интенсивности и предотвращать
развитие фотоокислительного стресса (ФОС) при
избыточной инсоляции. В основе ФОС лежит на-
рушение баланса между поглощением и исполь-
зованием лучистой энергии, что сопровождается
повышенной генерацией активных форм кислорода
и подавлением фотосинтеза [2]. АФК вызывают
деструкцию компонентов фотосинтетического
аппарата (ФСА) и ингибируют репарацию белков

Сокращения: АП – альтернативный, ЦП ‒ цитохромный
пути дыхания, С-растения ‒ световые, Т-растения – теневые
растения, ФСА – фотосинтетический аппарат, ФОС – фото-
окислительный стресс, NPQ – нефотохимическое тушение
флуоресценции хлорофилла а ФСII, Pn – нетто-фотосинтез,
Vcyt – скорость цитохромного дыхания, Valt – скорость аль-
тернативного дыхания, SOD – супероксиддисмутаза, GPX –
гваяколовые пероксидазы.
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фотосистем [3]. Другими словами, фотоингиби-
рование является следствием нарушения баланса
между скоростью фотодеструкции и скоростью ре-
парации повреждений ФСА, прежде всего ФСII.

Растения выработали различные способы защи-
ты ФСА от фотоингибирования [4–7]. Большое
значение отводят процессам тепловой диссипации
части поглощенной световой энергии, активации
циклического и псевдоциклического (вода-вода)
транспорта электронов, усилению фотодыхания.
В последнее время появляется все больше данных
об участии митохондриального дыхания в поддер-
жании энергетического и редокс-баланса фото-
трофных клеток [8, 9]. Показано, что вовлечение
альтернативной оксидазы (АОХ), обеспечивающей
ток электронов от НАД(Ф)Н и прямое восстановле-
ние О2 до Н2О в митохондриальной ЭТЦ, предот-
вращает избыточную генерацию АФК и повышает
устойчивость растений [10]. В условиях, способ-
ствующих развитию окислительного стресса, воз-
растает роль антиоксидантной системы (АОС),
контролирующей про-/антиоксидантный гомео-
стаз и содержание АФК в клетке [11]. Однако
функционирование клеточных механизмов как
единого взаимодополняющего комплекса процес-
сов, обеспечивающих поддержание редокс-баланса
и защиту ФСА, далеко от полного понимания. Осо-
бенно это касается взаимодействия хлоропласт-
ных и митохондриальных энергодиссипирующих
систем при адаптации растений к стрессу [12]. К
этому следует добавить, что данные о влиянии
света на вовлечение АОХ были получены преиму-
щественно в кратковременных экспериментах с
перенесением проростков или молодых растений
с низкого на высокий свет [13, 14].

Целью работы было провести сравнительные
исследования суточной динамики фотосинтеза,
дыхания, тепловой диссипации энергии и про-/ан-
тиоксидантного статуса листьев Plantago media L.
в местообитаниях с контрастным режимом инсоля-
ции, чтобы выявить роль физиологических меха-
низмов при долговременной адаптации к условиям
произрастания.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ
Объект исследования и характеристика место-

обитаний растений. Plantago media L. (подорожник
средний) – многолетнее травянистое летнезеленое
стержнекорневое растение семейства Plantaginaceae
с широким ареалом. На европейском северо-восто-
ке России встречается в разреженных лесах, на
пойменных лугах, в пределах трансформирован-
ных территорий, на песчаных почвах и выходах
известняков. Следует отметить, что видам рода
Plantago присуща высокая генетическая и морфо-
физиологическая пластичность. Ранее нами было
показано значение экологических факторов в
адаптивной дифференциации фенотипов и в про-

явлении генетического полиморфизма растений
Plantago media L. в природных условиях [15]. Это
послужило основанием для выбора P. media в каче-
стве модельного объекта данного исследования.

В статье представлены результаты полевых ис-
следований на Южном Тимане в долине среднего
течения р. Сойва (62°45′ с.ш., 55°49′ в.д.) в первой
половине июля 2010–2014 гг. Ю. Тиман относится к
Атлантико-Арктической области умеренного кли-
матического пояса, характеризуется умеренно-кон-
тинентальным климатом с продолжительной зи-
мой, коротким и сравнительно теплым летом.
Среднегодовая температура составляет –1.5°С,
средняя температура самого теплого месяца –
июля +16°С. Продолжительность вегетационного
периода около 130 дней. Сумма осадков за период
активной вегетации составляет около 250 мм. По-
годные условия в период проведения исследований
(по данным открытого архива погоды www.rp5.ru) в
целом соответствовали среднемноголетним зна-
чениям регионального климата.

Ценопопуляции P. media были локализованы
на открытом, слабо заросшем осыпном склоне от
водораздела к надпойменной террасе (С-растения)
и у подошвы склона в густом травостое (Т-расте-
ния). Почвы в местообитаниях растений сформиро-
ваны на щебнисто-мелкоземистой толще с близким
подстиланием крупных обломков карбонатных по-
род. Гумусово-аккумулятивный горизонт почвы у
подножья склона сплошной, на склоне – слабо-
развитый, прерывистый.

Микроклиматические условия в местообитани-
ях изучали с помощью портативной метеостанции
LI-1400 (“LI-COR”, США). На уровне листьев ре-
гистрировали интенсивность фотосинтетически
активной радиации (ФАР), температуру и влаж-
ность воздуха. В безоблачные дни приток солнеч-
ной радиации к растениям на открытом склоне
был почти на порядок больше, чем получали рас-
тения в травостое (рис. 1а). Различия в световом
режиме местообитаний отмечали во все годы про-
ведения исследований, независимо от того, как
складывались погодные условия вегетационного
периода. Следует также отметить, что высокая
инсоляция на склоне приводила к более сильно-
му прогреванию воздуха и заметному снижению
его влажности (рис. 1б, в).

Флуоресценция хлорофилла а ФСII. Оценку па-
раметров ФСII проводили с помощью портатив-
ного флуориметра РАМ-2100 (“Walz”, Германия)
на средней части листовой пластинки в полевых
условиях. Фоновый (F0) и максимальный (Fm)
уровни флуоресценции измеряли у листьев, пред-
варительно выдержанных 30‒40 мин в темноте.
Величины стационарного (Ft), фонового ( ) и
максимального ( ) уровня флуоресценции изме-
ряли у листьев, адаптированных к действующему

0'F

m'F
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свету. Определения проводили в 20‒30-кратной
биологической повторности. Расчет показателей,
характеризующих функциональное состояние ФСII
и их интерпретацию, осуществляли согласно [16].
Максимальный (Fv/Fm) и реальный (ФPSII) кван-
товый выход фотохимической активности ФСII и
коэффициент нефотохимического тушения (NPQ)
находили по формулам и выражали в отн. ед.:

(1)

(2)

(3)
Скорость транспорта электронов через ФСII
(мкмоль/м2 с) рассчитывали как:

(4)
где PPFD – плотность потока квантов ФАР (мкмоль/
м2 с), 0.84 – коэффициент поглощения листом
падающего света, 0.5 – коэффициент, отражаю-
щий эквивалентное распределение энергии воз-
буждения между ФСI и ФСII.

CO2-газообмен и транспирация листьев. Измере-
ния проводили с помощью портативной газометри-
ческой системы ADC LCPro+ (“ADC BioScientific”,
Англия) при естественной освещенности и темпе-
ратуре. Листья заключали в камеру-прищепку на
2‒3 мин. По данным встроенного в камеру датчи-
ка в полуденные часы температура листа в камере
превышала температуру воздуха на склоне и в
травостое в среднем на 5 и 3°С, соответственно.
Данные о скорости нетто-поглощения СО2 (Pn) и
транспирации (Е) получали в автоматическом ре-
жиме по разнице между показаниями прибора с
листом и без листа в камере.

Скорость нетто-поглощения СО2 рассчитыва-
ли по формуле:

(5)
где us – скорость тока воздуха в листовой камере,
моль/м2 с, Δc – разница в концентрации СО2 в ка-
мере без листа и с листом, мкмоль/моль.

Скорость транспирации листа (Е) находили по
формуле:

(6)
где Δe – разница между давлением водяного пара
в камере с листом и без него, мбар; us – скорость
тока воздуха в листовой камере, моль/м2 с; p – ат-
мосферное давление, мбар.

Скорость прохождения водяного пара через
устьица (устьичную проводимость, gs) рассчиты-
вали как величину, обратную устьичному сопро-
тивлению (gs = 1/rs). Устьичное сопротивление, в
свою очередь, находили по формуле:

(7)

v m m 0 m) ,(F F F F F= −

PSII m mt' '( )Ф ,F F F= −

m mm '( )NPQ .'F F F= −

PSIIETR Ф PPFD 0.5 0.84,= × × ×

Pn ,su c×= Δ

E ( ) ,se pu= Δ ×

rs w wm r ,( b( ) )E= − −

Рис. 1. Суточная динамика плотности потока фото-
синтетически активной радиации (a), температуры (б)
и относительной влажности воздуха (в) в местообита-
ниях растений Plantago media на открытом склоне (1)
и под пологом травостоя (2). Представлены средне-
многолетние данные для наиболее теплых безоблач-
ных дней июля (2010‒2014 гг.).
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где w и wm – концентрация насыщенного водя-
ного пара в камере с листом и без него,
моль/моль; E – скорость транспирации листа,
моль Н2О/м2 с; rb – сопротивление пограничного
слоя для водяного пара, м2 с/моль Н2О.

Определения проводили в 4‒5-кратной био-
логической повторности.

Скорость дыхания и дыхательных путей. Ско-
рость дыхания листьев определяли по поглоще-
нию О2 при 20°С полярографически с помощью
Oxytherm system (“Hansatech Inst.”, Англия). Высеч-
ки средней части свежесобранных листьев помеща-
ли в реакционный сосуд, содержащий буферный
раствор HEPES (“Helicon”, Россия) (50 мM, pH 7.2).
В процессе измерения образцы находились при
постоянном перемешивании. Скорость отдельных
дыхательных путей определяли с добавлением спе-
цифических ингибиторов, оптимальные концен-
трации которых были подобраны в предваритель-
ных экспериментах. В качестве ингибитора аль-
тернативной оксидазы (АОХ) использовали 8 мМ
раствор салицилгидроксамовой кислоты (СГК)
(“Lancaster”, Англия). Активность цитохромок-
сидазы подавляли 2 мМ раствором KCN (“Sigma”,
США). Скорость поглощения кислорода выража-
ли как сумму отдельных компонент и выражали в
нмоль О2/г сухой массы мин:

(8)

где Vt – общее дыхание; Valt – альтернативное ды-
хание, подавляемое ингибитором альтернатив-
ной оксидазы СГК, Vcyt – цианидчувствительное
(цитохромное) дыхание; Vres – остаточное дыхание,
регистрируемое в присутствии ингибиторов альтер-
нативного (АП) и цитохромного дыхательных путей
(ЦП). Определения проводили в 5‒8-кратной био-
логической повторности.

Энергетическую эффективность дыхания ли-
стьев оценивали по коэффициенту эффективно-
сти окисления глюкозы для образования АТФ
(YАТФ/глюкоза) с учетом вклада ЦП и АП в дыхание,
используя коэффициенты, приводимые в работе
[17]. Предварительно количество поглощенного в
дыхании О2 выражали в эквивалентах дыхатель-
ного субстрата. Согласно балансовому уравне-
нию поглощение 1 мг О2 в дыхании эквивалентно
окислению 0.937 мг глюкозы.

Отбор проб растительного материала для биохи-
мического анализа. Для определения содержания
углеводов, продуктов перекисного окисления ли-
пидов и активности антиоксидантных ферментов
отбирали по одному функционально зрелому ли-
сту из средней части розетки 15‒20 растений, об-
разцы фиксировали в жидком азоте и хранили
при температуре –78°С.

Определение содержания растворимых углеводов
и крахмала. Растворимые сахара экстрагировали

t alt cyt res,V V V V= + +

70% этиловым спиртом. Экстракты упаривали до
водного остатка и очищали от сопутствующих
примесей методом твердофазной экстракции на
концентрирующих патронах Диапак-амин (“Био-
ХимМак”, Россия). Хроматографический анализ
углеводов проводили на колонке 250 × 4 мм Диа-
сфер-130-АМИН, зернение 6 мкм (“БиоХим-
Мак”, Россия), используя в качестве детектора
рефрактометр. Элюент: ацетонитрил/вода в соот-
ношении 70/30 по объему, скорость элюирования –
2.0 см3/мин. При построении градуировочной за-
висимости в качестве стандарта применяли ком-
мерческий препарат глюкозы (“Sigma”, США).
Содержание крахмала определяли спектрофото-
метрическим методом после реакции водного
раствора полисахарида с йодом в присутствии йо-
дистого калия.

Измерение показателей про-/антиоксидантного
статуса листьев. Активность перекисного окисле-
ния липидов оценивали по содержанию продук-
тов, реагирующих с тиобарбитуровой кислотой
(ТБК-РП) [18]. Количество ТБК-РП рассчиты-
вали с учетом коэффициента экстинкции после
вычитания неспецифического поглощения при
600 нм. Содержание Н2О2 определяли с использо-
ванием ксиленолового оранжевого [19]. Провер-
ку на специфичность проводили по ингибирова-
нию образования Н2О2 при добавлении каталазы
(“Sigma”, США). Содержание супероксидного
анион-радикала ( ) оценивали по его способ-
ности восстанавливать нитросиний тетразолий
(НСТ) [20]. Для проверки специфичности гене-
рации  в пробы добавляли коммерческий пре-
парат супероксиддисмутазы (“Sigma”, США), ин-
гибирующий генерацию  на 80–90%.

Активность супероксиддисмутазы (SOD)
определяли по способности фермента подавлять
фотохимическое восстановление НСТ [21]. Ак-
тивность гваяколпероксидазы (GPX) определяли
по методу, основанному на реакции окисления
гваякола до окрашенного соединения тетрагвая-
кола [22]. Содержание растворимого белка анали-
зировали по Brаdford [23], используя в качестве
стандарта БСА. Процедуры выделения белка про-
водили при температуре 4°С.

Анатомо-морфологические показатели опреде-
ляли на поперечных срезах из средней части пла-
стинки функционально зрелых свежесобранных
листьев (10 листьев, по одному с растения). Срезы
заключали в глицерин и просматривали под мик-
роскопом Axiovert 200 M (“Carl Zeiss”, Германия).
Морфометрические показатели тканей и клеток
оценивали при анализе изображений с помощью
программы Carl Zeiss Vision (“Carl Zeiss”, Герма-
ния). Удельную поверхностную плотность листо-
вой пластинки (УППЛ) определяли у листьев, ото-
бранных с 30 растений в каждом местообитании.

2O −i

2O −i

2O −i



656

ФИЗИОЛОГИЯ РАСТЕНИЙ  том 69  № 6  2022

ГОЛОВКО и др.

Статистическая обработка данных. Статисти-
ческую обработку данных осуществляли с ис-
пользованием программы Statistica 10 (“StatSoft
Inc.”, США). Значимость различий между сред-
ними величинами измеряемых показателей оце-
нивали с применением однофакторного диспер-
сионного анализа ANOVA (критерий Дункана).
Нормальность распределения данных оценивали
с помощью критерия Шапиро-Уилкса. Расчеты
осуществляли при заданном уровне значимости
P ≤ 0.05. В таблицах и на рисунках приведены
средние арифметические значения и их стандарт-
ные ошибки.

РЕЗУЛЬТАТЫ
Анатомо-морфологическая
характеристика листьев

Во время проведения исследований (первая
декада июля) растения P. media имели хорошо
сформированную розетку с 5–8 листьями и находи-
лись в фазе цветения. Растения, произрастающие
на открытом, хорошо освещенном склоне имели
более толстые листовые пластинки. Толщина
столбчатого мезофилла листьев С-растений со-
ставляла в среднем 112 мкм, что на четверть боль-
ше по сравнению с Т-растениями (табл. 1). Ли-
стья растений, обитающих в густом травостое,
были тоньше и характеризовались более низкой
величиной показателя удельной поверхностной
плотности (УППЛ).

Содержание растворимых углеводов и крахмала
В составе растворимых углеводов листьев P. media

были идентифицированы моносахара (глюкоза,
фруктоза) и дисахара (сахароза и мальтоза). Мо-
носахара составляли 90‒95% фонда растворимых
углеводов (табл. 2). В составе моносахаров доми-
нировала глюкоза, на ее долю приходилось около
95%. Содержание глюкозы в листьях Т-растений
было выше, чем в листьях С-растений. При этом

количество глюкозы в листьях растений из обоих
местообитаний увеличивалось к вечеру. Концен-
трация крахмала в листьях С-растений значимо
не изменялась в течение суток и составляла в
среднем 30 мг/г сухой массы. Содержание крах-
мала в листьях Т-растений в первую половину
дня было ниже в 2 раза, чем в листьях С-растений.
К вечеру оно повышалось более чем в 3.5 раза и
достигало 5% от сухой массы листьев, но в тече-
ние ночи быстро снижалось. По сравнению с ли-
стьями Т-растений, соотношение крахмал/глюко-
за в листьях С-растений было существенно выше,
особенно в утренние и ночные часы.

Про-/антиоксидантный статус листьев
Листья С-растений содержали в среднем на

15‒30% больше  и Н2О2 (рис. 2). Различия в со-
держании АФК были заметны уже в утренние ча-
сы и сохранялись вплоть до наступления ночи.
Максимум накопления АФК отмечали в полу-
денные часы. Содержание продуктов перекис-
ного окисления липидов изменялось в течение
суток в сходной манере. Листья С-растений на-
капливали в среднем на 10% больше ТБК-РП,
чем листья Т-растений.

Уровень активности SOD и GPX был досто-
верно (в среднем на 15‒20%) выше у С-растений,
чем Т-растений (рис. 3). Максимум активности
антиоксидантных ферментов у С-растений отмеча-
ли в дневные часы. В листьях Т-растений суточная
динамика активности SOD и GPX была выражена
слабо.

CO2-газообмен и транспирация листьев
Результаты полевых определений СО2-газооб-

мена листьев P. media позволили сопоставить рас-
тения из разных местообитаний по активности
процессов ассимиляции и транспирации (табл. 3).
Наибольшую скорость нетто-фотосинтеза (Рn)
листьев С-растений регистрировали в ранние

2O −i

Таблица 1. Характеристика листьев Plantago media в местообитаниях с высокой (С-растения) и низкой освещен-
ностью (Т-растения)

Примечание. Разные надстрочные символы обозначают статистическую значимость различий между С- и Т-растениями
(ANOVA, критерий Дункана, Р ≤ 0.05).

Показатель С-растения Т-растения

Число рядов клеток столбчатого мезофилла, шт. 2.5 ± 0.1а 2.1 ± 0.1b

Высота клеток столбчатого мезофилла, мкм 53.9 ± 1.6а 45.2 ± 2.0b

Ширина клеток столбчатого мезофилла, мкм 29.2 ± 1.1а 34.1 ± 1.3b

Толщина столбчатого мезофилла, мкм 112 ± 5а 83 ± 3b

Толщина листа, мкм 258 ± 3а 238 ± 3b

УППЛ, г/дм2 0.81 ± 0.02а 0.51 ± 0.02b
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утренние часы при умеренной освещенности и
температуре. К полудню, несмотря на повыше-
ние плотности светового потока, скорость Рn
снижалась в 3 раза. Низкий уровень Рn наблюдал-
ся и после полудня. В вечерние часы скорость Рn
падала вслед за уменьшением естественной осве-
щенности. С наступлением сумерек (после 20 ч)
отмечали полное прекращение видимого погло-
щения СО2. Скорость Рn листьев Т-растений в
утренние часы была в 3‒4 раза ниже, чем у С-рас-
тений, оставалась стабильной в первой половине
дня, затем снижалась по мере уменьшения осве-
щенности. Переход листьев Т-растений от погло-
щения к выделению СО2 отмечали на 1‒1.5 ч
раньше вследствие более быстрого падения осве-
щенности под пологом травостоя, чем на открытом
склоне.

В дневные часы листья С-растений транспи-
рировали в 2.5 раза интенсивней, чем листья Т-
растений, к ночи, когда величина Е падала, раз-
личия сглаживались. В обоих местообитаниях

максимум Е отмечали в околополуденные часы
(табл. 3) на фоне возрастания освещенности, тем-
пературы и снижения относительной влажности
воздуха (рис. 1). Устьичная проводимость (gs) для
водяных паров в ранние утренние часы составля-
ла 0.2 и 0.3 моля Н2О/м2 с у Т- и С-растений, со-
ответственно, и снижалась существенно в тече-
ние всего светового дня. С прекращением види-
мого поглощения СО2 отмечали тенденцию к
повышению этого показателя. Листья С- и Т-рас-
тений отличались по эффективности использова-
ния воды при фотосинтезе (WUE). В ранние
утренние часы величина WUE, характеризующая
соотношение скорости Рn и Е, у листьев С-расте-
ний была выше на 45%, чем у листьев Т-растений,
что обусловлено больше разницей в фотосинте-
тической активности, чем в интенсивности
транспирации. К полудню, со снижением скоро-
сти Рn и увеличением Е, величина WUE у С-рас-
тений уменьшалась в 4 раза, у листьев Т-расте-
ний, сохраняющих более стабильный фотосин-

Таблица 2. Суточная динамика содержания растворимых углеводов и крахмала в листьях Plantago media из место-
обитаний с высокой (С-растения) и низкой освещенностью (Т-растения)

Примечание. Разные надстрочные символы обозначают статистическую значимость различий в течение дня, звездочкой от-
мечены значимые различия между С- и Т-растениями (ANOVA, критерий Дункана, Р ≤ 0.05).

Время суток, ч Моносахариды, мг/г Дисахариды, мг/г Глюкоза, мг/г Крахмал, мг/г Крахмал/Глюкоза

С-растения
6:00 85.7 ± 2.0b* 7.0 ± 2.3a 83.5 ± 4.5b* 27.5 ± 2.6a* 0.33
14:00 95.1 ± 3.8c* 9.2 ± 0.3a 93.5 ± 4.9c* 35.2 ± 5.2a* 0.38
18:00 104.7 ± 2.8a* 8.4 ± 0.6a 103.8 ± 3.7a* 24.1 ± 6.0a* 0.23
23:00 104.0 ± 1.2a* 6.5 ± 0.4a* 103.7 ± 2.2a* 26.5 ± 5.7a 0.26

Т-растения
6:00 119.9 ± 4.3a 7.1 ± 0.7a 116.6 ± 9.6a 14.1 ± 0.6a 0.12
14:00 111.5 ± 2.3a 7.8 ± 0.8a 108.8 ± 3.6a 12.8 ± 3.2a 0.12
18:00 172.6 ± 9.5c 10.4 ± 0.6b 166.9 ± 21.7c 50.8 ± 7.6c 0.31
23:00 138.7 ± 1.2b 7.9 ± 0.1a 133.8 ± 1.0b 21.3 ± 3.1b 0.16

Таблица 3. Суточная динамика нетто-поглощения СО2 (Pn), транспирации (Е), устьичной проводимости (gs) и
эффективности использования воды (WUE) у листьев Plantago media из местообитаний с высокой (С-растения)
и низкой освещенностью (Т-растения)

Примечание. Разные надстрочные символы обозначают статистическую значимость различий в течение дня, звездочкой от-
мечены значимые различия между С- и Т-растениями (ANOVA, критерий Дункана, Р ≤ 0.05).

Время суток, ч Pn, мкмоль СО2/м2 с E, ммоль Н2О/м2 с gs, моль Н2О/м2 с
WUE, ммоль 

CO2/моль H2O

С-растения
4–6 9.23 ± 0.36c* 4.34 ± 0.23b* 0.30 ± 0.01c* 2.92 ± 0.20a*

10–12 3.11 ± 0.34a* 6.55 ± 0.27c* 0.15 ± 0.01b* 0.70 ± 0.10b

15–17 2.60 ± 0.30a* 1.02 ± 0.04a* 0.07 ± 0.003a* 2.53 ± 0.30a

20–22 –1.45 ± 0.21b* 0.60 ± 0.07a* 0.09 ± 0.01a* –
Т-растения

4–6 2.62 ± 0.27a 1.67 ± 0.08b 0.21 ± 0.02c 1.57 ± 0.3a

10–12 2.22 ± 0.22a 2.55 ± 0.18c 0.08 ± 0.01b 0.93 ± 0.5a

15–17 1.13 ± 0.35c 0.37 ± 0.02a 0.03 ± 0.002a 3.39 ± 1.3b

20–22 –1.2 ± 0.19b 0.45 ± 0.06a 0.07 ± 0.004ab –
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тез, в 1.7 раза. Во второй половине дня отмечали
повышение WUE у обоих типов растений в 3.6 ра-
за, что было больше связано со снижением скоро-
сти транспирации, чем с изменением Рn.

Показатели флуоресценции хлорофилла

Результаты полевых измерений максимальной
фотохимической эффективности ФСII листьев
С- и Т-растений P. media показали, что в ранние
утренние часы величина Fv/Fm составляла около
0.8 отн. ед. (рис. 4). Днем значения Fv/Fm были на
10‒25% ниже и составляли 0.62 и 0.71 отн. ед. у С-
и Т-растений, соответственно. С наступлением
сумерек величина Fv/Fm возрастала до 0.8 отн. ед.

В дневной период, на фоне высокой освещен-
ности и температуры воздуха значительная часть
световой энергии, поглощенной листьями С-рас-
тений, рассеивалась в виде теплового излучения.
Показатель нефотохимического тушения флуо-
ресценции (NPQ) был равен 2.3‒2.6 отн. ед. При
этом величина реального квантового выхода (ΦPSII)
не превышала 0.22 отн. ед. У листьев Т-растений,
получающих в 5‒10 раз меньше света, величина
ΦPSII была в 3 раза больше, а NPQ в 5 раз меньше,
чем у С-растений. Скорость транспорта электро-
нов (ETR) через ФСII С-растений в дневные ча-
сы при высокой освещенности была в 3 раза вы-
ше по сравнению с Т-растениями и составляла
80‒100 мкмоль/м2 с.

Дыхание и вовлечение энергетически мало 
эффективного альтернативного пути

Листья Т-растений дышали интенсивней, чем
листья С-растений, особенно в первой половине

Рис. 2. Суточная динамика содержания продуктов пе-
рекисного окисления липидов (а), супероксид-анион
радикала (б) и Н2О2 (в) в листьях Plantago media. 1 –
C-растения, 2 – Т-растения. Латинские буквы обо-
значают статистически значимые изменения величи-
ны показателя в течение суток, звездочкой отмечены
достоверные различия между С- и Т- растениями в
разное время суток (ANOVA, критерий Дункана, n = 3,
Р ≤ 0.05).
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Рис. 3. Суточная динамика активности супероксид-
дисмутазы (а) и гваяколовой пероксидазы (б) в ли-
стьях Plantago media. 1 – C-растения, 2 – Т-растения.
Латинские буквы обозначают статистически значи-
мые изменения величины показателя в течение су-
ток, звездочкой отмечены достоверные различия
между С- и Т-растениями в разное время суток
(ANOVA, критерий Дункана, n = 3, Р ≤ 0.05).
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Рис. 4. Суточная динамика изменений максимального (а) и реального (б) квантового выхода ФСII, коэффициента не-
фотохимического тушения (в) и скорости транспорта электронов (г) в ФСII листьев Plantago media. 1 – С-растения,
2 – Т-растения. Разные латинские буквы обозначают статистическую значимость различий изменения показателей в
течение суток, звездочкой отмечены статистически значимые различия показателей между С- и Т-растениями в раз-
ное время суток (ANOVA, критерий Дункана, n = 30–50, Р ≤ 0.05).
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Таблица 4. Суточная динамика общего (Vt), цитохромного (Vcyt), альтернативного (Valt) и остаточного дыхания
(Vres) листьев Plantago media из местообитаний с высокой (С-растения) и низкой освещенностью (Т-растения),
нмоль О2/г сухой массы мин

Примечание. Разные надстрочные символы обозначают статистическую значимость различий изменения показателей в те-
чение суток, звездочкой отмечены статистически значимые различия показателей между С- и Т-растениями (ANOVA, кри-
терий Дункана, Р ≤ 0.05).

Параметр

Время суток, ч

6 10 14 22

С-растения

Vt 1399 ± 126b* 1483 ± 95b* 1116 ± 33a* 1035 ± 36a*
Vcyt 606 ± 111b* 364 ± 71a* 276 ± 27a* 421 ± 41ab*
Valt 582 ± 51ab* 865 ± 49c 704 ± 32b* 445 ± 79a

Vres 211 ± 42bc* 254 ± 9c* 135 ± 8a* 169 ± 22ab

Vcyt/Valt 1.1 ± 0.3b 0.4 ± 0.1a* 0.4 ± 0.1a* 1.1 ± 0.3b

Т-растения
Vt 2413 ± 190b 2533 ± 148b 1534 ± 62a 1275 ± 49a

Vcyt 1137 ± 192b 1159 ± 123b 689 ± 44a 594 ± 36a

Valt 857 ± 78b 887 ± 96b 536 ± 13a 471 ± 30a

Vres 419 ± 47bc 486 ± 57c 309 ± 17ab 209 ± 20a

Vcyt/Valt 1.4 ± 0.4a 1.4 ± 0.3a 1.3 ± 0.1a 1.3 ± 0.1a

дня (табл. 4). К концу дня различия в скорости
поглощения О2 в листьях растений, произрастаю-
щих в разных условиях, заметно сглаживались, но
оставались статистически значимыми. Снижение

дыхательной активности листьев было сильнее
выражено у Т-растений. В ночные часы они по-
глощали О2 с интенсивностью вдвое более низ-
кой, чем в утреннее время.
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Скорость дыхания по цитохромному пути (Vcyt)
в листьях С-растений в дневные часы была в сред-
нем в 1.5 раза меньше, чем утром и вечером, а
вклад цитохромного пути (ЦП) в общее дыхание
не превышал 25% (рис. 5). Динамика изменения
скорости дыхания по альтернативному пути (Valt)
имела противоположный характер. Величина Valt
возрастала в дневные часы, вклад альтернативно-
го пути (АП) в общее дыхание достигал 60%. У ли-
стьев Т-растений динамика изменения Vcyt была
сходна с таковой для Vt. Вклад ЦП в общее погло-
щение О2 варьировал около 45%. Величина Valt из-
менялась в сходной манере, а вклад АП в общее
дыхание составлял в среднем 35%. Независимо от
условий произрастания растений, на долю оста-
точного дыхания (Vres) приходилось в среднем
15‒17% общего поглощения О2.

Несмотря на существенные изменения ско-
рости дыхания, соотношение Vcyt/Valt в листьях
Т-растений в течение суток оставалось практиче-

ски постоянным и составляло 1.3 (табл. 4). Подав-
ление скорости цитохромного дыхания и увели-
чение альтернативного в дневные часы приводи-
ло к тому, что у листьев С-растений величина
соотношения Vcyt/Valt днем снижалась до 0.4 и бы-
ла в 2.5 раза меньше, чем утром и вечером.

ОБСУЖДЕНИЕ
Нами исследованы микроклиматические усло-

вия в природных местообитаниях (рис. 1) и функ-
циональные показатели, характеризующие энерго-
пластический обмен растений P. media, длительно
адаптированных к разному уровню инсоляции. Под
прямыми солнечными лучами на открытом склоне
юго-восточной экспозиции воздух прогревался
сильнее, а относительная влажность воздуха была
заметно ниже, чем в пологе травостоя, где обита-
ли Т-растения.

Листья С-растений получали на порядок больше
света, чем Т-растений, и отличались по суточной
динамике и активности фотосинтеза (табл. 3). Мак-
симальные величины нетто-поглощения СО2 у
листьев С-растений отмечали в утреннее время при
умеренной освещенности, температуре и сравни-
тельно высокой относительной влажности возду-
ха. Значительное подавление Pn в дневные часы
при высокой плотности светового потока и повы-
шенной температуре было обусловлено снижени-
ем устьичной проводимости, что подтверждается
наличием статистически значимой положитель-
ной связи между этими показателями (r = 0.68,
P < 0.01). Очевидно, что листья С-растений не
могли полностью реализовать в фотосинтезе до-
ступную им световую энергию из-за необходимости
экономить воду. В этих условиях закрытие устьиц,
необходимое для предотвращения потери воды
при транспирации, ограничивает диффузию CO2
в клетки мезофилла. Временное повышение транс-
пирации в околополуденные часы (10‒12 ч) мы
связываем с повышением освещенности и темпе-
ратуры листьев. Анализ совокупности данных
суточных измерений показывает, что зависи-
мость Е от gs была слабой, но статистически зна-
чимой (r = 0.32, Р < 0.05).

Листья Т-растений активно фотосинтезирова-
ли в первой половине дня, однако скорость Pn у
них была существенно ниже, чем у С-растений,
видимо из-за слабого поступления ФАР. Анализ
показал, что зависимость Pn от gs у листьев Т-рас-
тений была довольно слабой (r = 0.29, P < 0.01). В
то же время имела место корреляция между Е и gs
(r = 0.46, P < 0.05).

В целом, полевые исследования показали, что
устьичная проводимость листьев P. media снижа-
лась в течение светлого периода суток и была в
1.5‒2 раза выше у С-растений, чем у Т-растений.
Изменения скорости видимого фотосинтеза и

Рис. 5. Суточная динамика относительного вклада
цитохромного (1), альтернативного (2) и остаточно-
го (3) дыхания в общее поглощение О2 листьев C-рас-
тений (а) и Т-растений Plantago media (б). Разные ла-
тинские буквы обозначают статистически значимые
изменения величины показателя в течение суток,
звездочкой отмечены достоверные различия между
С- и Т-растениями в разное время суток (ANOVA,
критерий Дункана, n = 4–6, Р ≤ 0.05).
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транспирации в той или иной мере коррелирова-
ли с gs. Полученные нами значения gs, E и Pn и
диапазон их изменения под воздействием внеш-
них факторов согласуются с имеющимися в лите-
ратуре данными для видов рода Plantago [24, 25].
Показано, что скорость Рn растений P. major снижа-
лась с 8 до 1.5 мкмоль СО2/м2 с при уменьшении вод-
ного потенциала почвы от ‒0.05 до ‒0.2 МРа [24].
При нормальном водоснабжении максимум Рn на-
блюдался при температуре около 20°С. Повышение
температуры до 35°С приводило к существенному
подавлению фотосинтеза, от 8 до 2 мкмоль СО2/м2 с.
В опытах с растениями P. depressa, выращиваемы-
ми в контролируемых условиях, величины gs, E и
Pn листьев изменялись в зависимости от водо-
снабжения в пределах 0.13‒0.19 моль Н2О/м2 с,
2.7‒4.1 ммоль Н2О/м2 с и 4.1‒7.4 мкмоль СО2/м2 с,
соответственно [25].

Снижение потенциальной и реальной фотохи-
мической эффективности ФСII С-растений на
фоне подавления ассимиляции СО2 свидетель-
ствует о стрессорном эффекте сочетанного воз-
действия высокого уровня освещенности и су-
пероптимальной температуры на ФСА [4, 26]. Из-
менения этих показателей у затененных растений
были выражены гораздо слабее. Эффекты избы-
точной инсоляции на фотохимическую эффек-
тивность ФСА (рис. 4) и ассимиляцию СО2 (табл. 3)
были обратимыми и не вызывали хронического
фотоингибирования листьев С-растений, что может
быть обусловлено наличием эффективной систе-
мы защиты и репарации белковых структур ФСII
[27, 28].

Одним из основных механизмов защиты ФСА
растений от перевосстановления ЭТЦ и генера-
ции избыточного количества АФК считают нефо-
тохимическое тушение энергии возбуждения [29,
30]. Согласно полученным нами данным, величина
NPQ листьев С-растений была в 4‒5 раз больше,
чем Т-растений. В развитии NPQ выделяют не-
сколько компонент, наиболее значима компонента,
отражающая участие виолаксантинового цикла
(ВКЦ) [31]. Индикатором состояния ВКЦ служит
уровень деэпоксидации пигментов цикла (DEPS).
Ранее нами было показано, что величина DEPS у
листьев С-растений P. media в полуденное время
достигала 70%, тогда как у Т-растений была в
1.5 раза меньше [32]. Это указывает на роль тепло-
вого рассеивания поглощенной световой энергии
в предотвращении развития ФОС и деструкции
ФСА С-растений в условиях высокого притока
ФАР и теплового излучения. Использование
энергии ФАР в процессе фотосинтетической фик-
сации CO2 сопряжено с линейным транспортом
электронов в ЭТЦ хлоропластов, поддерживаю-
щим генерацию НАДФН и АТФ. Значительное
уменьшение скорости нетто-ассимиляции СО2 в

листьях С-растений P. media в дневные часы
(табл. 3) сокращает потребление АТФ и восстано-
вителя в цикле Кальвина-Бенсона, что по прин-
ципу обратной связи может влиять и на эффек-
тивность использования поглощенной световой
энергии в первичных процессах фотосинтеза. Дан-
ные на рис. 4б свидетельствуют о низкой фотохи-
мической эффективности ФСII в дневные часы.

Сопоставление интенсивности нетто-погло-
щения CO2 (табл. 3) и скорости транспорта элек-
тронов через ФСII (рис. 4г) показывает, что трех-
кратное увеличение ETR у С-растений к 12 ч (в
сравнении с ранним утром) сопровождается сни-
жением Pn за этот же период на 65%. Полученные
данные позволяют предположить, что соотноше-
ние линейного (сопряженного с фиксацией CO2)
транспорта электронов и тока электронов на аль-
тернативные акцепторы у С-растений сдвигалось
в пользу альтернативных путей (циклический
транспорт электронов в ФСII, псевдоцикличе-
ский транспорт электронов, фотодыхание). Для
Т-растений отмечена сходная, хотя и значитель-
но менее выраженная тенденция.

Сопоставление параметров газообмена, пока-
зателей флуоресценции хлорофилла и углеводно-
го статуса листьев наводит на мысль о возможном
биохимическом ограничении фотосинтеза. Как
известно, сигналом для подавления фотосинтеза
может служить увеличение соотношения крах-
мал/глюкоза [33]. По нашим данным (табл. 2) ве-
личина этого соотношения у С-растений была в
2‒3 раза больше, чем у Т-растений. Вполне веро-
ятно, что повышенное накопление крахмала в ли-
стьях С-растений является следствием снижения
их экспортной функции под воздействием внеш-
них условий (высокая инсоляция в сочетании с
повышением температуры и дефицитом влаги).

Мы выявили, что листья Т-растений характе-
ризовались более высокой дыхательной активно-
стью и величиной соотношения Vcyt/Valt, особен-
но в дневные часы. Вклад АП в дыхание листьев
Т-растений не превышал 35%, что типично для
растений в нормальных условиях, тогда как у
С-растений достигал 65% (рис. 5). Вовлечение
энергетически мало эффективного АП способ-
ствует снижению восстановленности пула убихи-
нона при насыщении ЦП, регулирует баланс
между углеводным метаболизмом и электронным
транспортом, на сильном свету способствует раз-
грузке ЭТЦ хлоропластов, окисляя восстанови-
тельные эквиваленты, поступающие из хлоропла-
стов прямо в митохондрии в условиях ограничен-
ной ассимиляции СО2 [9, 10, 12, 34, 35]. Можно
полагать, что вовлечение АП дыхания на фоне
дневной депрессии нетто-поглощения СО2 в ли-
стьях С-растений P. mediа оптимизирует состоя-
ние энергетических пулов хлоропластов (АТФ,
НАДФН) и углеродный баланс фотосинтезирую-
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щих клеток, уменьшает опасность избыточной
генерации АФК.

Однако вовлечение АП снижает энергетиче-
скую эффективность дыхания (ЭЭД), поскольку
ток электронов через АОХ минует два участка со-
пряжения с генерацией мембранного потенциала
и синтеза АТФ [10]. Согласно расчетам, представ-
ленным в работе Amthor [17], выход АТФ при
полном окислении моля глюкозы (YАТФ/глюкоза) в
дыхании по основному (цитохромному) пути со-
ставляет 29 молей (ранее считалось 36 молей), а
при дыхании по АП –11 молей. Мы использовали
эту информацию для оценки ЭЭД листьев P. media.
Величина коэффициента YАТФ/глюкоза с учетом во-
влечения АП в дыхание для листьев Т-растений
составила около 18 и не изменялась в течение су-
ток (рис. 6). Величина YАТФ/глюкоза для листьев
С-растений в ранние утренние часы и поздно ве-
чером близка к таковой для Т-растений, а в днев-
ные часы была на 25% ниже. Полученные нами
абсолютные величины следует рассматривать как
приблизительные, хотя бы уже потому, что общее
поглощение О2 измеряли при стандартной темпера-
туре 20°С, и оно включало остаточную компоненту,
не связанную с митохондриальным дыханием. Тем
не менее, полученные величины отражают законо-
мерные различия в ЭЭД С- и Т-растений. Оче-
видно, что снижение ЭЭД листьев не является
критичным для жизнеспособности С-растений
P. media, адаптированных к действию избыточной
освещенности. Это согласуется с мнением О.А. Се-
михатовой [36] о том, что целью эволюционных
изменений биоэнергетики живых организмов яв-

ляется достижение максимальной энергетиче-
ской эффективности, а временные ее снижения
необходимы для сохранения гомеостаза при воз-
действии неблагоприятных факторов среды.

Важно отметить, что снижению ЭЭД листьев
С-растений в дневные часы (рис. 6) соответствовало
повышение показателя NPQ (рис. 4), что свиде-
тельствует о синхронном изменении активности
процессов тепловой диссипации энергии в хлоро-
пластах и митохондриях. Вопрос о сопряженности
фотосинтеза и дыхания неоднократно поднимался
в работах О. А. Семихатовой [36, 37]. Говоря о тес-
ном взаимодействии фотосинтеза и дыхания, она, в
первую очередь, обращала внимание на тот факт,
что оба процесса способны поставлять необходи-
мые растительным клеткам АТФ, НАД(Ф)Н и ме-
таболиты. С позиций современных знаний можно
расширить смысл этого утверждения, дополнив его
функцией дыхания как процесса, участвующего в
защите ФСА и создающего более благоприятные
условия для функционирования фотосинтеза.

Хлоропластные и митохондриальные ЭТЦ яв-
ляются основным источником АФК в фототроф-
ных клетках. По сравнению с Т-растениями ли-
стья С-растений содержали больше  и Н2О2. В
условиях высокой освещенности и ограничения
ассимиляции СО2 происходит снижение регене-
рации НAД(Ф)Н в цикле Кальвина-Бенсона, что
приводит к перевосстановлению фотосинтетиче-
ской ЭТЦ и повышению утечки электронов на O2

с образованием  в реакции Меллера. Суперок-
сидный анион-радикал дисмутирует в Н2О2 само-
произвольно или с участием SOD [11]. В высоких
концентрациях  и Н2О2 способны ингибиро-
вать ферменты цикла Кальвина-Бенсона в хлоро-
пластах и цикла Кребса в митохондриях, а также
являются источниками мощного окислителя –
гидроксильного радикала (НО•) [11, 38]. Основной
мишенью НО• в клетке являются полиненасы-
щенные жирные кислоты, поэтому неудивительно,
что листья С-растений отличались более высокой
активностью процессов липопероксидации по срав-
нению с листьями Т-растений. С другой стороны,
АФК и продукты ПОЛ являются важными ком-
понентами клеточной сигнализации и могут мо-
дулировать транскрипционные ответы на уровне
клетки и ткани для формирования защитных ме-
ханизмов и повышения устойчивости растений
[38, 39]. Клетки растений вооружены антиокси-
дантной системой для поддержания уровня АФК,
позволяющего эффективно осуществлять ретро-
градную передачу сигналов. В наших исследовани-
ях активность антиоксидантных ферментов (SOD и
GPX), контролирующих накопление  и Н2О2,
совпадала с суточной динамикой накопления
АФК и была выше в листьях С-растений.

2O −i

2O −i

2O −i

2O −i

Рис. 6. Энергетическая эффективность дыхания (Y,
моль АТФ/моль глюкозы) в листьях С-растений (1) и
Т-растений (2) Plantago media. Разные латинские бук-
вы обозначают статистическую значимость различий
изменения показателя в течение суток, звездочкой
отмечены достоверные различия между С- и Т-расте-
ниями в разное время суток (ANOVA, критерий Дун-
кана, n = 4–6, Р ≤ 0.05).
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Итак, нами выявлено, что долговременная адап-
тация P. media к разным эколого-ценотическим
условиям приводит к формированию фенотипов с
определенными физиолого-биохимическими свой-
ствами, обеспечивающими поддержание энерге-
тического и окислительно-восстановительного
баланса клеток фотосинтезирующих тканей и ор-
ганов. Фотосинтетический аппарат растений хо-
рошо интегрирован во внутриклеточные процессы,
адекватно реагирует на изменения факторов
внешней среды и надежно защищен от ФОС.
Синхронная активация механизмов диссипации
энергии в хлоропластах и митохондриях уменьшает
эффективность использования энергии, предот-
вращает избыточную генерацию активных кисло-
родных радикалов в ЭТЦ и тормозит развитие
ФОС. Наши результаты показывают, что времен-
ное снижение энергетической эффективности ды-
хания не критично для растений и вносит вклад в
повышение функциональной пластичности и
устойчивости.

Работа выполнена в рамках темы госбюджетных
НИОКТР “Фотосинтез, дыхание и биоэнергетика
растений и фототрофных организмов (физиолого-
биохимические, молекулярно-генетические и эко-
логические аспекты)” (№ 122040600021-4).

Авторы заявляют об отсутствии конфликта
интересов. Настоящая статья не содержит каких-
либо исследований с участием людей и животных
в качестве объектов исследований.
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