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Исследованы фотосинтетические характеристики листьев липы (Tilia cordata L.) и березы (Betula
verrukosa L.), растущих вблизи городских магистралей г. Москвы (МКАД, Московская кольцевая
автодорога) с помощью одновременной регистрации индукционных кривых флуоресценции хлоро-
филла и редокс-состояния пигмента ФС I – Р700. У деревьев близ магистралей выявлено ухудшение
электронного транспорта на уровне пластохинонов (δRo) и снижение скорости восстановления
Р700+, несмотря на достаточно высокие показатели фотосинтетической эффективности (FV/FM). У ли-
стьев березы, растущих вдоль МКАД, выявлено снижение оттока электронов от ФС I и уменьшение ин-
тенсивности замедленной флуоресценции при 30 мс и 1 с, связанной со снижением электрической и хи-
мической составляющих электрохимического градиента протонов на фотосинтетических мембранах.
У растений около автомобильных магистралей отмечено повышение степени фотоингибирования
и замедление реакций восстановления фотосинтетической активности в темноте после прекраще-
ния фотоокислительного стресса, что подтверждает вероятное влияние неблагоприятных город-
ских условий на биосинтез белков реакционных центров ФС II. В качестве индикаторов состояния
деревьев в городской среде предложены следующие параметры флуоресценции: общий индекс про-
изводительности (PItotal) и квантовый выход восстановления акцепторов электрона на акцепторной
стороне ФС I (ϕRo).
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ВВЕДЕНИЕ
Возрастающая загруженность городских маги-

стралей автомобильным транспортом ухудшает
состояние городской растительности. Зеленые
насаждения играют важную роль в ландшафте со-
временного города – увлажняют и очищают воз-
дух фитонцидами. Загрязнение воздуха и почвы
воздействует на состояние растений, что приво-
дит к ухудшению их фотосинтетических характе-
ристик [1–5].

Фотосинтетический аппарат растений пред-
ставляет собой сложноорганизованную систему, в
которой функционируют различные пигмент-бел-
ковые комплексы, белковые комплексы, перенос-
чики электронов и протонов [6]. Поглощенная
энергия пигментами антенных комплексов фото-
систем II (ФС II) и I (ФС I) используется для пе-
реноса электронов по фотосинтетической ЭТЦ
для образования НАДФН и АТФ, которые в даль-
нейшем участвуют в темновых реакциях фото-
синтеза.

Известно, что фотосинтетический аппарат рас-
тений чрезвычайно чувствителен к воздействию
экологических факторов, в том числе и антропоген-
ных [7]. В связи с этим фотосинтетический аппарат
городских насаждений может выступать в качестве
индикатора состояния городской среды. Наруше-

Сокращения: ЗФ – замедленная флуоресценция, МКАД –
Московская кольцевая автодорога, ABS – поглощение (ab-
sorption), MR – модулированное отражение (modulated re-
flection), RC – реакционный центр (reaction center), RE –
восстановление конечных акцепторов в ФС I (reduction of
end acceptors in PS I), PI – индекс производительности (per-
formance index).
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ния в функционировании фотосинтетического ап-
парата могут быть выявлены с помощью различных
методов регистрации флуоресценции хлорофил-
ла [8, 9].

В настоящее время флуоресценция хлорофилла
широко используется для оценки активности фо-
тосинтетического аппарата растений и водорос-
лей [10]. Данный метод обладает высокой чув-
ствительностью, производительностью, а также
доступностью портативных приборов, которые
могут быть использованы непосредственно в поле-
вых условиях in situ, что очень важно для решения
различных экологических задач [11–14]. Флуо-
ресценцию хлорофилла обычно индуцируют ак-
тиничным насыщающим светом и определяют
значения – F0 (начальная флуоресценция) и FM
(максимальная флуоресценция), из которых рас-
считывают часто используемый параметр FV/FM –
максимальный квантовый выход первичной фо-
тохимической реакции в ФС II [8]. Регистрируя
индукционные кривые флуоресценции хлоро-
филла, можно получить информацию не только о
событиях, протекающих в ФС II, но и в ее окру-
жении [9, 15, 16]. Индукционная кривая флуорес-
ценции хлорофилла или OJIP-кривая отражает
последовательный переход фотосинтетической
ЭТЦ из окисленного (О, F0) в полностью восстанов-
ленное состояние (P, FM) через основные промежу-
точные стадии J и I. Начальная фаза OJ соответ-
ствует значительному восстановлению акцептор-
ной стороны ФС II, в то время как последующая
фаза JIP отражает последовательное восстановле-
ние пула пластохинонов (PQ) и переносчиков
электронов за пределами пула PQ [16]. Функцио-
нальное состояние ФС I оценивается путем реги-
страции отражения при 820 нм, которое связано с
окислительно-восстановительными переходами
P700, димера реакционного центра ФС I, и пла-
стоцианина, вовлеченного в перенос электрона
от цитохромного b6 f комплекса к ФС I [17]. По за-
медленной флуоресценции оценивается энерги-
зация тилакоидных мембран, т.е. светоиндуциро-
ванное образование мембранного потенциала и
трансмембранного градиента протонов (ΔpH) на
тилакоидных мембранах [7, 17].

Ранее исследователями изучались изменения
фотосинтетических характеристик по флуоресцен-
ции хлорофилла у растений вблизи транспортных
магистралей [1, 2, 18]. Несмотря на имеющиеся дан-
ные, которые в основном сосредоточены на иссле-
довании активности ФС II, отсутствуют данные о
характеристике процессов, протекающих в ФС I
и между фотосистемами, а также об уровне энер-
гизации мембран у таких деревьев вблизи транс-
портных магистралей.

Одним из факторов, влияющих на состояние
городских насаждений вдоль транспортных маги-
стралей, является повышенное содержание тяже-

лых металлов от автомобильного транспорта. Из-
вестно, что соли тяжелых металлов могут суще-
ственно нарушать процесс фотосинтеза растений
[19, 20]. Ранее мы проводили детальные исследо-
вания воздействия ряда тяжелых металлов на фо-
тосинтетические характеристики листьев высших
растений с помощью многофункционального
анализатора растений M-PEA-2 [21, 22]. В насто-
ящей работе представляло интерес сравнить эти
данные с результатами влияния загрязнений на
городские растения при регистрации флуорес-
ценции хлорофилла а на том же приборе М-РЕА-2.

Целью данной работы явилось изучение со-
стояния ФС II и ФС I и электрон-транспортных
процессов между фотосистемами, а также уровня
энергизации тилакоидных мембран листьев дре-
весных растений, произрастающих рядом с Мос-
ковской кольцевой автодорогой (МКАД), с помо-
щью одновременной регистрации индукционных
кривых быстрой и замедленной флуоресценции,
и регистрации модулированного отражения при
820 нм. Полученные данные позволили опреде-
лить мишени преимущественного воздействия
городских условий на первичные фотохимиче-
ские реакции фотосинтеза и выявить наиболее
чувствительные параметры флуоресценции хло-
рофилла а для экспресс-мониторинга физиоло-
гического состояния деревьев.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ
В качестве объектов исследования были вы-

браны листья деревьев липы мелколистной (Tilia
cordata L.) и березы бородавчатой (Betula verruko-
sa L.), растущих вдоль МКАД (5 м от дороги).
Географические координаты (широта, долгота)
местопроизрастания исследуемых деревьев: ли-
па – (55.593747, 37.521393)–(55.594400, 37.518640);
береза – (55.593814, 37.518609)–(55.594303, 37.516385).
Контролем были выбраны деревья из Ясеневского
лесопарка: липовая аллея – (55.597832, 37.515994)–
(55.597276, 37.516877); березовая аллея – (55.597184,
37.516734)–(55.597748, 37.515822). Измерения
проводили на адаксиальной стороне листьев од-
нолетних побегов ветвей нижнего яруса с юго-во-
сточной части деревьев примерно одного возраста.
Листья без видимых пожелтений и повреждений
отбирались в ранние утренние часы. Исследовали
по 5 деревьев вдоль МКАД и из парка. Перед из-
мерениями листья адаптировали к темноте в те-
чение 30 мин. Все измерения проводили не менее
чем в пяти повторностях. На рисунках представ-
лены усредненные данные 10 образцов.

Флуоресценцию хлорофилла а и кинетику от-
ражения при 820 нм регистрировали с помощью
многофункционального анализатора растений
М-РЕА-2 (Hansatech Instruments Ltd., Велико-
британия) [17, 21–24]. Возбуждали флуоресцен-
цию красным актиничным светом (λ = 625 нм) с
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ТОДОРЕНКО и др.

плотностью потока фотосинтетических фотонов
(PPFD) 3000 мкмоль фотонов/(м2 с) в течение 60 с.

Индукционные кривые быстрой флуоресцен-
ции (OJIP-кривые) анализировали с помощью
JIP-теста [23]. Данный тест описывает и обобщает
события, связанные с поглощением (ABS), захватом
энергии реакционным центром (TR), переносом
электронов от  к межсистемным электронным
акцепторам (ET), восстановлением конечных ак-
цепторов электронов в ФС I (RE) и диссипацией
энергии (Dl). Все эти события выражаются в виде
квантовых выходов (yields) и вероятностей (prob-

AQ−

abilities), специфических потоков энергии (на ре-
акционный центр, RC) и показателей производи-
тельности (PI). В JIP-тесте используются следую-
щие значения интенсивности флуоресценции:
при 20 мкс (F0), 2 мс (FJ), 30 мс (FI) а также FM
(максимальная интенсивность флуоресценции).
В таблице 1 приведен список используемых пара-
метров флуоресценции JIP-теста и краткие пояс-
нения.

Индукционные кривые замедленной флуорес-
ценции (ЗФ) регистрировали во время коротких
прерываний актиничного света [23]. В нашем ис-
следовании динамика ЗФ отражает изменения

Таблица 1. Описание и формулы параметров флуоресценции, полученных из OJIP-кривых с помощью JIP-теста [23]

Формулы параметров 
флуоресценции Описание параметров флуоресценции

F0 Минимальная интенсивность флуоресценции, когда все
реакционные центры ФС II открыты

FM = FP Максимальная (= максимально возможная) флуоресценция во время 
пика P, когда все реакционные центры ФС II закрыты

FV = FM – F0 Максимальная переменная флуоресценция
VJ = (FJ – F0)/FV Относительная переменная флуоресценция на J-этапе
VI = (FI – FJ)/FV Относительная переменная флуоресценция на I-этапе
M0 = 4(F270 μs – F20 μs)/FV Усредненная величина начального наклона (в мс–1) относительной 

переменной флуоресценции хлорофилла а, V = f(t)
ψEo = 1 − VJ Вероятность транспорта электронов за пределы  (при t = 0), то есть 

эффективность, с которой экситон, захваченный RC, движет электрон 

по цепочке после 
δRo = (1 – VI)(1 – VJ) Вероятность, с которой электрон от переносчиков между двумя фотоси-

стемами восстанавливает крайние акцепторы электрона на акцепторной 
стороне ФС I

ϕPo (= FV/FM) = (FM – F0)/FM Максимальный квантовый выход первичной фотохимической реакции 
(при t = 0), который указывает на вероятность захвата энергии поглощен-
ных фотонов RC ФС II.

ϕEo = ϕPoψEo Квантовый выход переноса электронов от 
ϕRo = (1 – ϕPo)(1 – VI) Квантовый выход восстановления крайних акцепторов электрона на 

акцепторной стороне ФС I
ABS/RC = M0(1/VJ)(1/ϕPo) Поток энергии, поглощаемой одним активным RC
TRo/RC = M0(1/VJ) Поток энергии возбуждения, улавливаемой одним активным RC

(приводящий к восстановлению QA)
ETo/RC = M0(1/VJ)ψEo Поток электронов, переносимых через один активный RC (далее )
REo/RC = M0(1/VJ)(1 – VI) Поток электронов, переносимых через один активный RC и восстанавли-

вающих крайние акцепторы на акцепторной стороне ФС I
DIо/RC = (ABS/RC) – (TRo/RC) Общее количество энергии, рассеиваемой одним RC
PIABS = (RC/ABS)(ϕPo/(1 – ϕPo) × 
(ψEo/(1 – ψEo)

Индекс производительности – показатель функциональной активности 
ФС II, отнесенный к поглощаемой энергии

PItotal = PIABS(δRo/(1 – δRo)) Общий индекс производительности – показатель функциональной 
активности ФС II, ФС I и цепи переноса электронов между ними

AQ−

AQ−

AQ−

AQ−
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интенсивности свечения в диапазоне 0.1–0.9 мс в
интервалах между импульсами актиничного све-
та. Кинетика ЗФ характеризуется быстрой фазой
с основным пиком I1, вторым пиком (“плечом”)
I2 и промежуточным перегибом D2 между ними, и
медленной фазой, включающей несколько мак-
симумов и минимумов [17].

Кинетика модулированного отражения (MR –
modulated reflection) при 820 нм (индукция MR)
отражает изменения окислительно-восстанови-
тельных состояний Р700 и пластоцианина, вклад
которых в сигнал составляет примерно 70 и 30%,
соответственно. В нашем исследовании, MR сиг-
нал нормировали на первое достоверное значе-
ние MR при 0.7 мс [23].

Для анализа и обработки полученных данных
использовали пакеты программ OriginPro 2018 и
Statistica 10. Средние значения и стандартные от-
клонения были рассчитаны для каждого показа-
теля.

РЕЗУЛЬТАТЫ

На рис. 1 представлены индукционные кривые
быстрой флуоресценции (OJIP-кривые) листьев
березы и липы из парка (контроль) и растущих
вдоль МКАД.

Поскольку нас интересовали изменения на
определенных участках ЭТЦ, индукционные кри-
вые были нормированы на переменную флуорес-
ценцию FV и представлены в виде Vt = (Ft – F0)/FV,
что позволило оценить изменения в отдельных
фазах OJIP-кривых и соответственно выявить изме-
нения на конкретных участках ЭТЦ. У контрольных
деревьев, растущих в экологически благоприятных
условиях, наблюдали типичные OJIP-кривые, кото-
рые описаны в литературе [9]. Изменения во время
фазы O-J определяются светоиндуцированным
восстановлением QA. Начальный уровень О соот-
ветствует интенсивности флуоресценции хлоро-
филла (F0) при “открытых” RC ФС II, когда все
QA окислены. Дальнейшая фаза J-I-P отражает

последующее накопление восстановленного ,
обусловленное восстановлением QB и пула пла-
стохинонов [9, 15, 16]. У листьев деревьев, расту-
щих вдоль МКАД, форма индукционных кривых
несколько отличалась от контрольных деревьев,
главным образом, на уровнях J и I (рис. 1). У ли-
стьев деревьев вблизи магистралей наблюдали
рост амплитуд фаз O-J (VJ) и O-I (VI) по сравне-
нию с контрольными деревьями, обусловленный
накоплением QB-невосстанавливающих центров
в ФС II и снижением электронного транспорта на
уровне пластохинонов (рис. 2). При этом у березы
выявлен более выраженный рост VI по сравнению
с липой.

AQ−

Поскольку были выбраны деревья без види-
мых повреждений листьев, анализ индукционных
кривых с помощью JIP-теста показал, что макси-
мальный квантовый выход первичных фотохими-
ческих реакций FV/FM (=ϕPo) у листьев деревьев
вблизи МКАД находился на достаточно высоком
уровне 0.78–0.81 (рис. 2). Однако параметры, свя-
занные с электронным транспортом, у деревьев,
растущих вдоль МКАД, отличались от таковых у
контрольных деревьев. Так, значимые изменения

Рис. 1. Индукционные кривые быстрой флуоресцен-
ции (OJIP) листьев деревьев березы B. verrukosa (а) и
липы T. cordata (б) из парка (контроль ) и расту-
щих вдоль МКАД ( ). OJIP-кривые нормированы
на переменную флуоресценцию, Vt = (Ft – F0)/FV.
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были выявлены в снижении эффективности элек-
тронного транспорта между двумя фотосистемами
(δRo) у деревьев, произрастающих вблизи МКАД.
Кроме того, у них обнаружено существенное сни-
жение квантового выхода восстановления крайних
акцепторов на акцепторной стороне ФС I (ϕRo).
Тогда как скорость линейного электронного
транспорта на акцепторной стороне ФС II между
QA и QB практически не изменялась у деревьев
возле МКАД. Параметры, характеризующие ве-
роятность транспорта электронов за пределы 
(ψEo), и квантовый выход переноса электронов от

 (ϕEo) у листьев деревьев близ магистрали не
отличались от данных параметров контрольных
деревьев.

Поглощение потока энергии (ABS/RC) и по-
следующий захват энергии (TRo/RC) одним ак-
тивным RC в ФС II у деревьев березы и липы близ
МКАД и из экологически благоприятного района
были практически одинаковыми. Из этого следу-
ет, что загрязнения близ магистралей оказывают
малое воздействие на процессы поглощения и пе-
редачи энергии возбуждения со светособирающе-
го комплекса на RC. Наряду с отсутствием изме-
нений в параметрах ABS/RC и TRo/RC у данных
деревьев не выявлено изменений в отношении

AQ−

AQ−

параметра ETo/RC, характеризующего поток
электронов, переносимый через один активный RC
(далее ). Кроме того, у них не наблюдалось су-
щественного увеличения рассеивания энергии
(DIo/RC). Однако у берез, растущих вдоль МКАД,
обнаружено уменьшение потока электронов, вос-
станавливающих крайние акцепторы в ФС I
(REo/RC). У липы вблизи МКАД подобных изме-
нений не наблюдалось.

Индексы продуктивности работы фотосинте-
тического аппарата – PIABS и PItotal представляют
собой произведения частных потенциалов на по-
следовательных этапах преобразования энергии
[9]. Уменьшение PIABS обнаружено у листьев бе-
рез, растущих вдоль МКАД, по сравнению с кон-
трольными деревьями, что свидетельствует о сни-
жении функционального состояния ФС II при
воздействии загрязнений на дорожной магистрали.
Ранее было показано, что часто при неблагоприят-
ных воздействиях максимальный квантовый выход
фотохимии ФС II (FV/FM) не изменяется, в то время
как функциональная активность ФС II, выражен-
ная через PIABS, снижается [25]. В отличие от па-
раметра PIABS, который снижался только у березы,
растущей вдоль магистрали, изменения в параметре
PItotal выявлены как у листьев березы, так и у липы

AQ−

Рис. 2. Параметры JIP-теста, полученные из OJIP-кривых флуоресценции хлорофилла а листьев деревьев березы
B. verrukosa ( ) и липы T. cordata ( ), растущих вдоль МКАД. Данные представлены в процентах от контроля, где
100% – контроль (деревья из парка).
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вблизи МКАД. Параметр PItotal представляет собой
произведение двух параметров PIABS и δRo. Сни-
жение параметра PItotal листьев обусловлено на-
рушением потока электронов между фотосисте-
мами (δRo).

Регистрация кинетики модулированного отра-
жения при 820 нм (MR) позволяет следить за реак-
циями переносчиков пластоцианина и главным об-
разом Р700 (RC ФС I). На рис. 3 представлены ки-
нетики MR листьев березы (а) и липы (б) из парка
(контроль) и, растущих вдоль МКАД. Кинетика
MR характеризуется двумя фазами. Первая фаза
представляет собой начальное светоиндуцирован-
ное окисление Р700, которое сопровождается сни-
жением сигнала MR за счет оттока электронов от
ФС I. В момент времени t ≈ 20–30 мс в кинетике
MR достигается переходное устойчивое состоя-
ние, когда скорость окисления P700 равна скорости
восстановления P700+. Вторая фаза характеризует
последующее увеличение сигнала MR, которое
отражает восстановление P700+ за счет перехода
электронов от ФС II. Как видно из рисунка 3a, у
листьев березы, растущих вдоль МКАД, наблюда-
ли значительное уменьшение сигнала MR при 30 мс
по сравнению с деревьями из парка, обусловлен-
ное снижением оттока электронов от ФС I. Кро-
ме того, обнаружено небольшое уменьшение ско-
рости восстановления Р700+ у листьев березы. В
отличие от берез, растущих вдоль МКАД, у лип из
той же зоны выявлено, что P700 способен к про-
цессам окисления при включении света, однако,
у них наблюдается снижение скорости восстанов-
ления Р700+ вследствие нарушения электронного
транспорта от ФС II, что заметно по уменьшению
интенсивности сигнала MR при 200 мс (рис. 3б).
Полученные данные согласуются с данными анали-
за индукционных кривых быстрой флуоресценции.

Регистрация кинетики ЗФ является одним из
методов, который позволяет следить за энергиза-
цией тилакоидных мембран [7, 17, 23]. ЗФ тесно
связана с фотохимическими реакциями, протека-
ющими в RC ФС II. Во временном интервале от
нескольких микросекунд до миллисекунд кинетика
затухания ЗФ связана с процессами рекомбинации
зарядов между восстановленным первичным ак-
цептором  и окисленным первичным донором
Р680+ в ФС II. В типичной индукционной кривой
ЗФ зеленого листа при включении возбуждающе-
го света различают несколько фазовых переходов
[7]. Индукционную кривую ЗФ можно описать с
помощью пиков I1–I4. У деревьев, растущих в
парке, максимум I1 наблюдался через 10 мс и
“плечо” I2 примерно через 100 мс после начала
освещения. Появление данных пиков связано с
формированием мембранного (электрического)
потенциала на мембране за счет разделения заря-
дов и переноса электронов на акцепторной сто-

AQ− роне ФС II и за ее пределами [7]. Провал D2, раз-
деляющий быструю и медленную фазы, наблю-
дался примерно через 250 мс. В медленной фазе
обнаружен одиночный пик I4 примерно через 2 с,
связанный с формированием трансмембранного
градиента протонов (ΔpH) на мембране тилакои-
дов [7]. У деревьев липы, растущих вдоль МКАД,
обнаружены изменения в форме индукционных
кривых ЗФ (рис. 4). Так, наблюдали снижение
интенсивности и сдвиг пика I1 во времени у дере-
вьев близ МКАД по сравнению с деревьями, рас-
тущими в парке. Кроме того, у данных деревьев

Рис. 3. Кинетика модулированного отражения (MR)
при 820 нм листьев деревьев березы B. verrukosa (а) и
липы T. cordata (б) из парка (контроль ) и расту-
щих вдоль МКАД ( ). Значения MR нормированы
на 0.7 мс.
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отмечалось уменьшение интенсивности пика I4 и
небольшой сдвиг пика I2. Эти изменения в индук-
ционных кривых ЗФ были менее выражены у де-
ревьев липы, растущих вдоль МКАД, по сравне-
нию с березой.

Из литературных данных известно, что избы-
точное и продолжительное освещение приводит к
временному отключению работы фотосинтеза на
уровне ФС II, известное как фотоингибирование
[26]. Снижение фотосинтетической активности в
дневные часы зависит от интенсивности света и
изменения физиологического состояния растений.

Это связано с включением защитных процессов
диссипации избыточной световой энергии в теп-
ло и с распадом D1-белка ФС II [27, 28]. Концен-
трация активных центров ФС II в клетках зависит
от соотношения скоростей ее фотоокислитель-
ной деструкции и репарации, которые могут быть
определены по снижению величины параметра
FV/FM на интенсивном свету и его последующего
восстановления в темноте или на очень слабом
свету [28, 29]. На рис. 5 представлено изменение
параметра FV/FM листьев березы (а) и липы (б) из
парка (контроль) и, растущих вдоль МКАД, при
повышенной освещенности 2500 мкмоль фото-
нов/(м2 с) в течение 40 мин и последующей тем-
новой экспозиции. У деревьев свет высокой ин-
тенсивности приводил к уменьшению величины
FV/FM. При этом эффект фотоингибирования в
большей степени проявлялся у листьев липы, чем
у светолюбивой березы. Так, значения параметра
FV/FM у контрольной березы снижались на свету с
0.81 до 0.73, а у липы – с 0.78 до 0.68. Кроме того,
у листьев берез, растущих вдоль МКАД, FV/FM
снижался с 0.81 до 0.68, а у лип из той же зоны
FV/FM – с 0.78 до 0.59. После освещения листья
помещали в темноту и регистрировали восста-
новление FV/FM через 1, 2 и 4 ч. Как видно из ри-
сунка 5, восстановление FV/FM у листьев деревьев
из парка происходило быстрее, чем у деревьев
близ МКАД. Полное восстановление FV/FM у де-
ревьев произошло за 4 ч, тогда как деревья, расту-
щие вдоль МКАД, не полностью восстановили
свою фотосинтетическую активность листьев по-
сле фотоокислительного стресса.

ОБСУЖДЕНИЕ

Городские деревья играют важную роль в очи-
щении воздуха от загрязнений. В крупных городах
наблюдается повышенное загрязнение воздуха и
почв, а деревья, растущие на улицах, особенно под-
вержены загрязнению в результате движения транс-
портных средств. На автомобильных магистралях
одними из загрязнителей воздуха выступают тя-
желые металлы. Тяжелые металлы в растениях
вызывают накопление АФК, снижают антиокси-
дантную активность, индуцируют ПОЛ, ингиби-
руют биосинтез пигментов, фотосинтетический
транспорт электронов, активность цикла Кальви-
на-Бенсона, воздействуют на ультраструктуру
хлоропластов [19, 20].

В настоящее время достигнуты определенные
успехи в изучении воздействия тяжелых металлов на
фотосинтетические реакции растений с помощью
флуоресцентных методов [21, 22, 30, 31]. Получен-
ные данные в контролируемых условиях служат ос-
новой для интерпретации реакций растений на эти
загрязнения, наблюдаемых в окружающей среде.

Рис. 4. Кинетика светоиндуцированной замедленной
флуоресценции (ЗФ) хлорофилла а листьев деревьев
березы B. verrukosa (а) и липы T. cordata (б) из парка
(контроль ) и растущих вдоль МКАД ( ). I1, I2,
и I4 – экстремумы кинетики ЗФ; D1 и D2 – миниму-
мы кинетики ЗФ.
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Липы и березы являются одними из популяр-
ных деревьев, которые используют в городском
озеленении. Липа теневынослива, имеет ком-
пактную крону, нетребовательна к почвенным
условиям. Береза светолюбива, также нетребова-
тельна к почвам, обладает высокой фитонцидной
активностью, но в то же время негазоустойчива.

Ранее мы проводили исследования состояния
городских деревьев липы и березы в районе
Дмитровского шоссе г. Москвы с помощью реги-
страции индукционных кинетик флуоресценции
хлорофилла [32]. Было показано, что у деревьев
близ автомобильных магистралей наблюдалось
уменьшение скорости фотосинтетического элек-
тронного транспорта (ϕEo) и максимального кван-
тового выхода ФС II (FV/FM). Изменения в функ-
ционировании ФС II у городских деревьев отме-
чались и в других работах [18, 2].

В данной работе мы изучили состояние город-
ских деревьев березы и липы, растущих вдоль
МКАД и в 150 м от автодороги в Ясеневском лесо-
парке, с помощью многофункционального ана-
лизатора растений М-РЕА2, который позволяет
одновременно следить за электрон-транспортны-
ми процессами, протекающими в фотосистемах и
между ними. Применение данного подхода поз-
волило оценить изменения в отдельных реакциях
электронного транспорта у листьев деревьев, про-
израстающих в различных городских условиях. На-
ми были исследованы фотосинтетические реак-
ции листьев деревьев без видимых повреждения,
что проявлялось в отсутствии изменений в пара-
метре FV/FM (= ϕPo).

У деревьев березы и липы, растущих вдоль
МКАД, фотосинтетическая активность, опреде-
ленная по параметру FV/FM, находилась на доста-
точно высоком уровне. Значения параметра FV/FM
составляли 0.78–0.81. Высокие значения FV/FM
свидетельствуют о способности реакционных
центров ФС II к фотохимическому преобразова-
нию поглощенной энергии. Полученные данные
согласуются с данными по воздействию таких тя-
желых металлов как хром и кадмий, которые при
низких концентрациях и краткосрочном воздей-
ствии не оказывают влияния на первичные фото-
химические реакции в ФС II растений гороха [21,
22]. Электронный транспорт на акцепторной сто-
роне ФС II между QA и QB (ψEo и ϕEo) значимо не
изменялся у деревьев возле МКАД, что свиде-
тельствует об отсутствии изменений в ФС II у ли-
стьев деревьев вблизи этой транспортной маги-
страли.

Несмотря на отсутствие изменений в активно-
сти ФС II, перенос электронов из пула PQ на тер-
минальные акцепторы электронов ФС I (δRo и ϕRo)
был снижен у деревьев вблизи МКАД. Полученные
результаты свидетельствуют об ухудшении элек-
тронного транспорта за пределами PQ пула, пред-

положительно на уровне цитохромного b6 f ком-
плекса. По-видимому, данный участок ЭТЦ яв-
ляется наиболее чувствительным к внешним
воздействиям, что согласуется с нашими данны-
ми, полученными на листьях гороха при воздей-
ствии хрома и кадмия [21, 22]. Известно, что
окисление пластохинола цитохромным b6f ком-
плексом является основным звеном в цепи пере-
носа электронов в хлоропластах, которое опреде-
ляет скорость переноса электронов между ФС II и
ФС I. Основным процессом, определяющим ско-
рость окисления PQH2 цитохромным b6 f ком-
плексом, является “химическая” стадия реакции,
связанная с переносом электрона и протона от
PQH2 к соответствующим акцепторам [33]. Bus-
sotti с соавт. [34] предполагают, что в крупномас-

Рис. 5. Изменение параметра FV/FM листьев деревьев
березы B. verrukosa (а) и липы T. cordata (б) из парка
(контроль ) и растущих вдоль МКАД ( ), при
повышенной освещенности 2500 мкмоль фото-
нов/(м2 с) в течение 40 мин и последующей темновой
экспозиции. Стрелками вверх и вниз показаны мо-
менты включения (↑) и выключения (↓) света, соот-
ветственно.
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штабных исследованиях общая фотохимическая
эффективность может быть представлена двумя
независимыми параметрами, FV/FM и I-P фазой,
которые представляют эффективность ФС II и
ФС I, соответственно. Ранее было показано, что при
воздействии озона (O3) на характеристики флуорес-
ценции хлорофилла FV/FM совершенно нечувстви-
телен, по крайней мере, на первых фазах обработки
озоном, тогда как наиболее изменчивыми оказа-
лись амплитуда фазы I-P и параметр RC/CS0, ха-
рактеризующий количество реакционных цен-
тров [35]. В нашем исследовании нарушение
электронного транспорта между фотосистемами
приводило к снижению общей функциональной
активности (PItotal).

Измерение кинетической кривой MR при
820 нм и OJIP-кривых с помощью M-PEA-2 поз-
волило одновременно следить за реакциями, про-
текающими в фотосистемах. Начальное светоин-
дуцированное окисление Р700 сопровождалось
снижением сигнала MR за счет оттока электро-
нов от ФС I, в то время как в кинетике OJIP при-
ходило последовательное восстановление QA. При
этом увеличение сигнала MR и достижение мак-
симального уровня флуоресценции в OJIP проис-
ходило одновременно при 200–300 мс. Парал-
лельное накопление восстановленных форм P700
и QА отражает восстановление переносчиков на
всем участке ЭТЦ между фотосистемами в связи с
отсутствием оттока электронов из акцепторной
части ФС I в условиях, когда ферредоксин-
НАДФ-редуктаза инактивирована вследствие
темновой инкубации [23].

Снижение параметров δRo и ϕRo согласовалось
с уменьшением амплитуды MR, характеризую-
щей снижение скорости восстановления Р700+ у
деревьев, растущих вдоль МКАД. Полученные
данные свидетельствуют о снижении электрон-
ного транспорта от ФС II к ФС I. У берез близ
МКАД также было выявлено уменьшение скоро-
сти окисления Р700, тогда как у лип около МКАД
этот процесс был мало изменен, о чем свидетель-
ствует схожий характер амплитуд MR деревьев
лип из парка и вдоль магистралей. Данные по MR
на березах вдоль МКАД согласуются с данными,
полученными при воздействии кадмия на реак-
ции Р700 растений гороха, у которых выявлено,
что при долгосрочном воздействии металла элек-
тронный транспорт через ФС I нарушается [22].
Это также свидетельствует о большей чувстви-
тельности берез к загрязнениям.

У растений березы вблизи МКАД также отме-
чалось небольшое снижение интенсивности за-
медленной флуоресценции при 20–50 мс (I1) и 1 с
(I4), которые связаны с формированием электро-
химического градиента протонов на тилакоидной
мембране [7, 17, 23].

Известно, что изменение параметров флуорес-
ценции хлорофилла растений имеет типичный
суточный характер [36], при котором в утренние и
вечерние часы в период низкой солнечной актив-
ности наблюдаются высокие значения фотосин-
тетической активности (FV/FM). В полуденные ча-
сы высокая интенсивность солнечного излучения
приводит к фотоингибированию фотосинтетиче-
ского аппарата с депрессией FV/FM [37].

Ранее во многих работах отмечалось, что по-
вышенная освещенность значительно усиливает
неблагоприятное воздействие многих факторов, в
том числе и загрязнений [27, 38], которые связа-
ны с изменениями на уровне ФС II и снижением
FV/FM. В наших опытах по фотоингибированию
после выключения интенсивного освещения ли-
стья березы и липы из парка показывали обрати-
мое восстановление активности по FV/FM. В тоже
время у листьев деревьев вблизи МКАД наблюда-
лось неполное восстановление после освещения,
что свидетельствует о необратимых повреждениях
после фотостресса, вызванного светом высокой
интенсивности. Степень необратимости у листьев
березы была выше, чем у листьев липы. Очевидно,
неблагоприятные условия произрастания вблизи
МКАД оказывают негативное воздействие на бе-
лок-синтетические процессы в листе, что выяв-
ляется в появлении необратимых повреждений
при фотоокислительном стрессе.

Среди изученных деревьев береза оказалась в
большей степени подверженной воздействию за-
грязнителей на автомобильных магистралях по
сравнению с липой. Это проявилось в значитель-
ном снижении параметров флуоресценции, свя-
занных с ФС I и межсистемным электронным
транспортом.

Таким образом, применение одновременной
регистрации кинетик быстрой и замедленной
флуоресценции, и модулированного отражения
при 820 нм позволило изучить состояние первич-
ных фотохимических реакций фотосинтеза дере-
вьев в различных городских условиях. Использова-
ние параметров быстрой и замедленной флуорес-
ценции, в особенности при световом стрессе
может быть рекомендовано для оценки функцио-
нальной активности фотосинтетического аппарата
растений и раннего обнаружения изменений в
условиях антропогенной нагрузки, когда экологи-
ческая обстановка не является критической. Среди
параметров флуоресценции в качестве индикато-
ров состояния деревьев в городской среде предло-
жены общий индекс производительности (PItotal) и
квантовый выход восстановления акцепторов
электрона на акцепторной стороне ФС I (ϕRo).

Работа выполнена при поддержке гранта Рос-
сийского научного фонда № 22-11-00009.

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