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Формирование и функционирование фотосинтетического аппарата (ФСА) находится под общим
контролем растительного организма и постоянно меняющихся условий среды. Исследовали воз-
растные и адаптивные изменения пигментного комплекса, спектральных свойств и состояния
фотосистемы II (ФС II) листьев парциальных побегов летне-зимне-зеленого травянистого много-
летника Ajuga reptans L. (живучка ползучая) в связи с перезимовкой. Появляющиеся в мае–июне розе-
точные листья новой генерации быстро накапливали фотосинтетические пигменты и формировали
ФСА с высокой потенциальной (Fv/Fm) и реальной квантовой эффективностью ФС II (ФPSII). Осенью
(сентябрь–октябрь) содержание хлорофиллов составляло 10 мг/г сухой массы, величина Fv/Fm рав-
нялась 0.8 отн. ед., а уровень ФPSII при ФАР 130 мкмоль квантов/(м2 с) составлял около 0.7 отн. ед.
Перезимовавшие листья содержали вдвое меньше фотосинтетических пигментов, накапливали
значительное количество антоцианов, характеризовались низкой фотохимической активностью и
высоким уровнем деэпоксидации пигментов виолаксантинового цикла. С возобновлением актив-
ной вегетации растений (май) отмечали частичное восстановление пигментного фонда и репара-
цию ФСА перезимовавших листьев, о чем свидетельствует увеличение показателей квантового вы-
хода ФС II. Завершение жизненного цикла листьев сопровождалось снижением ФPSII до 0.5 отн. ед.
и резким увеличением тепловой диссипации энергии возбуждения (NPQ) до 0.9 отн. ед. Сезонные
изменения спектральных свойств листьев и индексов фотохимического отражения в целом соответ-
ствовали динамике содержания пигментов и эффективности использования света при фотосинтезе.
Полученные результаты указывают на существенную трансформацию структурно-функциональ-
ной организации ФСА в онтогенезе зимующих листьев. Генетически закрепленное свойство зимне-
зеленых растений сохранять листья основано на способности их ФСА к восстановлению функцио-
нальной активности после шокового воздействия перезимовки, чему способствует комплекс адап-
тивных и защитных механизмов.
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ВВЕДЕНИЕ
Одним из важнейших свойств фотосинтетиче-

ского аппарата (ФСА) является способность к ди-
намическому изменению функциональной актив-
ности в онтогенезе растений и под воздействием
условий среды. Основной компонент ФСА –

встроенные в тилакоидные мембраны хлоропла-
стов пигмент-белковые комплексы (ПБК) фото-
систем, осуществляющие процессы поглощения,
передачи и преобразования световой энергии. От
их состояния в значительной степени зависит
устойчивость растений, особенно зимующих с зе-
леными листьями [1–3]. Сохранение листьев поз-
воляет растениям не тратить ресурсы и время на
формирование ассимилирующей поверхности,
чтобы более эффективно использовать благопри-
ятный для фотосинтеза период. Важно отметить,
что в сезонном климате такие растения подверга-
ются сильному воздействию неблагоприятных

Сокращения: АЦ – антоцианы, ВКЦ – виолаксантиновый
цикл, Кар – каротиноиды, ФСА – фотосинтетический ап-
парат, ФС II – фотосистема II, Хл – хлорофиллы, DEPS –
уровень деэпоксидации пигментов виолаксантинового
цикла, Fv/Fm – максимальный квантовый выход ФС II,
ФPSII – реальный квантовый выход ФС II, NPQ – коэф-
фициент нефотохимического тушения.
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факторов среды, способных вызвать фотоокисли-
тельный стресс и фотоповреждение ФСА. Чтобы
адаптироваться к условиям низкой температуры
и избыточного света, зимующие с зелеными ли-
стьями растения выработали ряд защитных меха-
низмов, активация которых проходит на фоне хо-
лодового закаливания [3–6]. Снижению погло-
щения световой энергии способствует частичная
потеря хлорофилла (Хл), накопление каротиноидов
(Кар) и устойчивое деэпоксидирование виолаксан-
тина до зеаксантина [6–10]. Многие виды растений
накапливают нефотосинтетические пигменты фе-
нольной природы – антоцианы (АЦ) в количе-
ствах, достаточных для изменения зеленого цвета
листьев на красно-фиолетовый. Предполагается,
что АЦ проявляют фотопротекторную и/или ан-
тиоксидантную функции, снижая риски повре-
ждений ФСА [2, 11, 12]. Изменение пигментного
фонда влияет на спектральные свойства листьев.
Это позволяет использовать спектральный ана-
лиз для разработки недеструктивных методов
определения содержания пигментов и оценки со-
стояния ФСА [13, 14].

Большинство имеющихся в литературе сведе-
ний о защитных механизмах, обеспечивающих
перезимовку с зелеными листьями, получено в
исследованиях на вечнозеленых древесных расте-
ниях [1, 7, 10, 15]. Данные для травянистых расте-
ний касаются в основном видов, обитающих в ре-
гионах с мягкой зимой. Так, например, в условиях
Колорадо листья двулетних мезофитов Malva ne-
glecta и Verbascum thapsus в зимний период проявля-
ли более высокую фотосинтетическую активность,
чем летом [6, 7]. Такой тип реакции обеспечивался
повышением содержания фотосинтетических фер-
ментов и тепловой диссипацией избыточно погло-
щенной энергии, обеспечиваемой быстро обрати-
мым деэпоксидированием виолаксантина в зеак-
сантин. Однако листья вечнозеленого кустарника
Pseudotsuga menziesii в тех же условиях наиболее
интенсивно фотосинтезировали весной, а зимой
их ассимиляционная активность была близка к
нулю. Согласно нашим данным, в период зимнего
покоя у листьев хвойных деревьев на Европей-
ском Севере наблюдалось значительное ингиби-
рование фотохимической активности, скорости
транспорта электронов через ФС II и способности
ассимилировать СО2 [15]. У травянистого много-
летника Ajuga reptans, зимующего с зелеными ли-
стьями под толстым слоем снега, отмечали распад
крупных ПБК фотосистем (мегакомплекса ФС I–
ФС II и суперкомплекса ФС II–ССК II) и увели-
чение фонда свободных хлорофиллов [16]. Весной
перезимовавшие листья были способны фото-
синтезировать с интенсивностью 40–60% от на-
блюдаемой у зрелых, здоровых листьев до перези-
мовки [17].

Для получения более полной картины измене-
ния состояния ФСА летне-зимне-зеленого травя-

нистого растения Ajuga reptans мы исследовали
динамику пигментного комплекса, уровня деэпок-
сидации пигментов виолаксантинового цикла,
показатели флуоресценции хлорофилла а ФС II и
оптические свойства в онтогенезе зимующих ли-
стьев.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ
Растительный материал. Ajuga reptans L. (живучка

ползучая) – травянистый многолетник семейства
Lamiaceae со сложным онтогенезом, включаю-
щим смену вегетативных поколений. На северной
границе ареала большинство растений являются
побегами вегетативного происхождения (рамета-
ми) [17]. Раметы представляют собой розеточный
укороченный побег с двумя-тремя парами ли-
стьев. В пазухах нижних листьев находятся почки,
формирующие столоны. Их развитие происходит
весной, но чаще в течение всего вегетационного
периода. Цветение рамет наступает на третий-
четвертый год жизни. Генеративные растения од-
новременно со столонами формируют удлинен-
ный генеративный побег из цветочной почки, ко-
торая закладывалась осенью. В подзоне средней
тайги европейского северо-востока России расте-
ния зимуют под опавшей листвой и толстым слоем
снега. Активная жизнедеятельность A. reptans на-
чинается в середине мая после схода снежного
покрова. Растения появляются с перезимовавшими
розеточными листьями, которые отмирают в июне.
Заменяющие их листья новой генерации форми-
руются в мае-июне, активно функционируют до
поздней осени (с сентября до начала октября) и
сохраняют способность к фотосинтезу после пе-
резимовки. Таким образом, продолжительность
жизни этих листьев составляет немногим более года.

Исследования проводили в 2016–2018 гг. Рас-
тения A. reptans произрастали в смешанном ело-
во-осиновом лесу в окрестностях г. Сыктывкара
(61°34′ с.ш., 50°33′ в.д.). По данным [18] среднего-
довая температура воздуха в районе исследований
составляет +1°С, среднесуточная температура са-
мого теплого месяца (июля) – +17°С, самого хо-
лодного (января) – –16°С. Годовое количество
осадков – 600–700 мм. Выпадение атмосферных
осадков в виде снега начинается в середине ок-
тября, устойчивый снежный покров формируется
в первой декаде ноября, к январю его толщина
достигает 60 см. Сход снега отмечается в первой,
редко второй декадах мая. Переход средней су-
точной температуры через 0°С весной происхо-
дит во второй декаде апреля, осенью – в первой
декаде октября. Длительность безморозного перио-
да составляет 180–190 дней, а продолжительность
периода со среднесуточной температурой >5°С –
около 160 дней. Наибольшее поступление сол-
нечной радиации на открытую поверхность,
610 МДж/м2, приходится на июнь. Плотность по-
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тока ФАР в летнее время под лесным пологом со-
ставляет в среднем 120–150 мкмоль квантов/(м2 с)
[17, 19].

Образцы листьев (25–30 штук) отбирали в пер-
вой половине дня в разные сезоны года. Для анали-
зов использовали листья со средней части двух-трех-
летних розеточных побегов. После отчуждения ли-
стья немедленно доставляли в лабораторию. Часть
растительного материала фиксировали в жидком
азоте. Остальные листья акклимировали в течение
16 ч при температуре 22°С и ФАР 25 мкмоль/(м2 с),
после чего измеряли спектры отражения и пока-
затели флуоресценции хлорофилла а ФС II.

Определение содержания фотосинтетических
пигментов проводили спектрофотометрически
на приборе UV-1700 (“Shimadzu”, Япония) в
ацетоновой вытяжке при длинах волн 662, 644 нм
(хлорофиллы a и b) и 478 нм (каротиноиды) в
4‒5-кратной биологической повторности. Разде-
ление индивидуальных каротиноидов проводили с
помощью ВЭЖХ с обращенной фазой (“Knauer”,
Германия) как описано в работе [16] после экстра-
гирования элюентом (ацетонитрил : метанол : вода
в соотношении 75 : 12 : 4). Для построения градуи-
ровочных зависимостей использовали стандарты
каротиноидов (“Sigma” и “Fluka”, США). Уровень
деэпоксидации пигментов виолаксантинового
цикла (DEPS) рассчитывали согласно уравнению:

(1)

где Зеа – зеаксантин, Ант – антераксантин, Вио –
виолаксантин.

Определение содержания антоцианов (АЦ) про-
водили спектрофотометрически. Использовали
pH-дифференциальный метод, основанный на
способности АЦ изменять свой цвет в зависимо-
сти от значения pH среды [20]. Содержание АЦ
выражали в эквивалентах цианидин-3,5-дигли-
козида.

Определение качественного и количественно-
го состава индивидуальных каротиноидов и со-
держания АЦ проводили в 4–6-кратной биологи-
ческой повторности.

Спектры отражения листьев. Отражающую
способность адаксиальной поверхности листьев
измеряли с помощью портативного спектрора-
диометра “FieldSpec HH” (ASD Inc., США) у 5–
7 листьев. В качестве источника света использо-
вали лампу накаливания с эффективным непре-
рывным спектром излучения в диапазоне 400–1000
нм. Перед измерениями выполняли калибровку
спектрорадиометра по эталону белого цвета, отра-
жательная способность которого в спектральном
диапазоне от 400 до 1000 нм принималась за еди-
ницу, нулевой показатель при этом соответство-
вал 100%-ому поглощению света. Для фокусировки
фоточувствительного элемента спектрорадиометра
на растительном объекте небольшой площади ис-

( ) ( )DEPS Зеа 0.5Ант Вио Ант Зеа ,= + + +

пользовали фокусирующую линзу. Чувствитель-
ный элемент спектрорадиометра и лампу накалива-
ния располагали под углом 60º к плоскости листа.
Величины спектральных индексов рассчитывали
по формулам, приведенным в работах [21–23]:

(2)

(3)

(4)

(5)

где Chl NDI − нормализованный по хлорофиллу
индекс отражения (Chlorophyll Normalized Differ-
ence Vegetation Index), CRI − индекс отражения
каротиноидов (Carotenoid Reflectance Index),
ARI − индекс отражения антоцианов (Anthocyan-
in Reflectance Index) и PRI − индекс фотохимиче-
ского отражения (Photochemical Reflectance Index);
R – отражательная способность, подстрочный ин-
декс указывает на длину волны, при которой она
была измерена.

Флуоресценция хлорофилла а ФС II. Оценку
параметров ФС II проводили с помощью порта-
тивного флуориметра РАМ-2100 (“Walz”, Герма-
ния). Фоновый (F0) и максимальный (Fm) уровни
флуоресценции измеряли у листьев, предвари-
тельно выдержанных 30 мин в темноте. Величины
стационарного (Ft), фонового ( ) и максималь-
ного ( ) уровней флуоресценции измеряли у ли-
стьев, адаптированных к действующему свету.
Длительность экспозиции на свету составляла
15 мин, плотность потока ФАР – 130 мкмоль
квантов/(м2 с). Расчет показателей, характеризу-
ющих функциональное состояние ФС II, и их ин-
терпретацию осуществляли согласно [24]. Потен-
циальный (Fv/Fm) и реальный (ФPSII) квантовый
выход ФС II, коэффициент нефотохимического
тушения (NPQ) рассчитывали по формулам:

(6)

(7)

(8)

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–Уилка. Расчеты
осуществляли при заданном уровне значимости
P ≤ 0.05. В таблицах и на рисунках приведены
средние арифметические значения и их стандарт-
ные ошибки.

750 705 750 705( )Chl NDI R R R R( ,)= − +

= −510 550CRI 1 R 1 R ,

550 700ARI 1 R 1 R ,= −

( ) ( )531 570 531 570PRI R R R R ,= − +

0'F
m'F

v m m 0 m) ,(F F F F F= −

PSII m mt' '( )Ф ,F F F= −

m mm '( )'NPQ .F F F= −
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РЕЗУЛЬТАТЫ

Фотосинтетические пигменты

Изучение состава и содержания фотосинтетиче-
ских пигментов показало, что количество Хл (а + b)
и каротиноидов (Кар) в молодых розеточных ли-
стьях новой генерации было заметно ниже, чем у
зрелых (табл. 1). У зрелых листьев фонд зеленых и
желтых пигментов сохранялся на довольно высо-
ком уровне вплоть до начала зимы (ноябрь). Со-
держание Хл (а + b) в листьях зимой (декабрь) и
весной после перезимовки было почти вдвое
меньше, чем осенью. Листья вышедших из-под
снега растений (конец апреля) характеризовались
повышенным соотношением Хл а/Хл b. Динами-
ка изменения содержания Кар в листьях была
сходна с таковой для Хл. У зрелых листьев до пе-
резимовки их количество было в 2–2.5 раза боль-
ше. Соотношение Кар/Хл варьировало в пределах
от 0.16 до 0.23. Низкие значения данного показа-
теля были отмечены у молодых и стареющих ли-
стьев, максимальные – у перезимовавших листьев
после выхода растений из-под снега.

Концентрация Кар в расчете на моль Хл варьи-
ровала от 200 до 560 ммоль, более высокие значе-
ния были отмечены у хорошо сформировавшихся
листьев (июль) и перезимовавших листьев (май)
(табл. 2). В пуле каротиноидов доминировали
ксантофиллы. У зрелых листьев в летний период
на долю β-каротина (β-Кар) приходилось 13–15%
суммы всех Кар. Перед перезимовкой и после вы-
хода из-под снега вклад β-Кар увеличивался до
30%, а у стареющих листьев снижался до 20%.
Ксантофиллы были представлены преимуще-
ственно лютеином, на долю которого приходи-
лось в среднем 40%, доля неоксантина была в 2–
3 раза меньше.

Содержание и уровень конверсии пигментов
виолаксантинового цикла сильно изменялись
(рис. 1). В сумме на долю виолаксантина (Вио),
антераксантина (Ант) и зеаксантина (Зеа) прихо-
дилось 20–27% пула Кар. Концентрация пигмен-
тов ВКЦ в расчете на моль Хл варьировала от 45
до 150 ммоль, из них 60–95% приходилось на Вио.
Наибольшим содержанием Вио отличались зре-
лые, функционально активные листья в июле, а

Таблица 1. Сезонная динамика содержания и соотношения пигментов в розеточных листьях Ajuga reptans

Примечание: Хл – хлорофиллы; Кар – каротиноиды; АЦ – антоцианы. Символом * обозначены данные для перезимовавших
листьев; представлены среднеарифметические величины и их стандартные ошибки (n = 5–6). Разные надстрочные символы
обозначают статистическую значимость изменений параметра по месяцам (ANOVA, тест Дункана, P ≤ 0.05).

Месяц
Содержание пигментов, мг/г сухой массы Соотношение пигментов

Хл (а + b) Каротиноиды Антоцианы Хл а/b Кар/Хл АЦ/Хл

VI 6.80 ± 1.10a 1.10 ± 0.05abc 0.06 ± 0.02c 3.38 0.16 0.01
VII 10.30 ± 0.20b 2.10 ± 0.10f 0.20 ± 0.03ac 2.55 0.20 0.02
IX 10.17 ± 0.49b 1.76 ± 0.08d 0.27 ± 0.02ab 1.80 0.17 0.03
XI 9.70 ± 0.54b 2.08 ± 0.12f 0.34 ± 0.02ab 1.66 0.21 0.04
XII 5.57 ± 0.39a 0.95 ± 0.09abc 0.35 ± 0.02b 2.25 0.17 0.06
IV* 5.08 ± 0.57a 1.19 ± 0.05 a 0.86 ± 0.15e 7.80 0.23 0.17
V* 4.18 ± 0.37a 0.79 ± 0.08 b 0.65 ± 0.05d 2.92 0.19 0.16
VI* 5.55 ± 0.58 a 0.90 ± 0.07 bc 0.29 ± 0.06ab 2.85 0.16 0.05

Таблица 2. Сезонная динамика содержания каротиноидов в розеточных листьях Ajuga reptans (ммоль/моль хло-
рофилла)

Примечание: Нео – неоксантин; Вио – виолаксантин; Ант – антераксантин; Лют – лютеин; Зеа – зеаксантин; β-кар – β-ка-
ротин. Символом * обозначены перезимовавшие листья. Представлены среднеарифметические величины и их стандартные
ошибки (n = 6). Разные надстрочные символы обозначают статистическую значимость изменений параметра по месяцам
(ANOVA, тест Дункана, P ≤ 0.05).

Месяц Нео Вио Ант Лют Зеа β-кар сумма

VII 107.0 ± 18.2d 143.1 ± 22.9d 3.1 ± 1.18d 224.0 ± 117.4b 6.3 ± 0.5c 82.0 ± 18.5c 565.4 ± 86.1c

IX 37.0 ± 4.2ab 48.1 ± 5.0aс 2.8 ± 0.2a 111.9 ± 13.9a 2.6 ± 0.3a 32.3 ± 4.2b 234.8 ± 20.1a

XI 26.1 ± 6.0a 31.8 ± 3.9a 7.4 ± 2.8a 82.1 ± 20.1a 5.7 ± 1.9a 61.2 ± 12.8d 214.3 ± 40.9a

XII 24.0 ± 2.6a 11.7 ± 1.2 b 7.4 ± 1.5 a 79.3 ± 9.8a 18.9 ± 1.7b 62.1 ± 8.0d 203.4 ± 24.0a

IV* 45.8 ± 3.8b 60.1 ± 10.1c 13.5 ± 1.2bc 150.9 ± 11.3ab 29.7 ± 4.7b 106.0 ± 5.7a 405.9 ± 25.3b

V* 68.2 ± 13.4c 127.3 ± 22.2d 6.2 ± 2.2cd 218.9 ± 38.5b 12.2 ± 0.7b 119.4 ± 7.4a 552.2 ± 83.6c
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также перезимовавшие листья (апрель-май).
Уровень деэпоксидации Вио у зрелых листьев в
летний период был низким и составлял 5–7%, к
зиме величина DEPS возрастала на порядок. По-
сле перезимовки отмечали существенное сниже-
ние этого показателя. В мае у начинающих ста-
реть перезимовавших листьев величина DEPS не
превышала 10%.

Антоцианы

Антоцианы – соединения фенольной приро-
ды, являются внепластидными пигментами. В
онтогенезе розеточных листьев A. reptans содер-
жание АЦ изменялось в широких пределах, от
0.06 до 0.86 мг/г сухой массы (табл. 1), а в пересче-
те на Хл варьировало от 9 до 170 мкг/мг Хл. Моло-
дые и зрелые листья розетки летом были зелеными,
так как содержали много Хл и мало АЦ. К осени
концентрация АЦ заметно возрастала, и листья
становились красно-фиолетовыми. Максимум
содержания АЦ в листьях отмечен после перези-
мовки растений, но накопление этого пигмента
наблюдали уже к осени. На фоне потери части Хл
и высокого содержания АЦ величина соотношения
АЦ/Хл у перезимовавших листьев была в 3–5 раз
выше, чем до перезимовки. В период завершения
жизненного цикла и отмирания (вторая половина
июня) количество АЦ в листьях существенно
уменьшалось, и величина соотношения АЦ/Хл
снижалась в 3 раза.

Спектры отражения листьев 
и спектральные индексы

Оптические свойства листьев A. reptans претер-
певали существенные изменения (рис. 2). Молодые
листья новой генерации (июнь), характеризую-
щиеся сравнительно низким содержанием фото-
синтетических пигментов и антоцианов, имели
довольно высокую отражательную способность в
синей части диапазона видимого излучения (об-
ласть поглощения Хл и Кар) и в красной области
спектра (область поглощения Хл). Характерной
чертой спектра отражения этих листьев является
выраженный пик в зеленой области с максиму-
мом около 550 нм (рис. 2). В конце лета (август) и
осенью (октябрь) наблюдали уменьшение отра-
жения в синей и красной областях спектра, обу-
словленное высоким содержанием фотосинтети-
ческих пигментов. В конце апреля, сразу после
схода снежного покрова, у перезимовавших ли-
стьев отмечено резкое снижение отражательной
способности в зеленой части спектра, что может
быть связано с накоплением АЦ. В мае у перези-
мовавших листьев на фоне роста отражения в об-
ласти преимущественного поглощения света Хл и
Кар сохранялись сравнительно низкие показатели
коэффициента отражения в зеленой части спектра.

Резкий рост отражательной способности в широ-
ком диапазоне длин волн видимой области спек-
тра отмечен в июне у стареющих и отмирающих
листьев.

Величина нормализованного индекса отраже-
ния Хл (Chl NDI) варьировала в диапазоне от 0.25
до 0.45 отн. ед. (рис. 3а). Наибольшие значения
Chl NDI были зарегистрированы для молодых ли-
стьев в конце лета, минимальные – у перезимо-
вавших листьев в июне. Следует отметить, что ве-
личина Chl NDI у перезимовавших листьев сразу
после выхода из-под снега (апрель) была сходна с
таковой до перезимовки (октябрь). Величина ин-

Рис. 1. Сезонная динамика содержания пигментов
виолаксантинового цикла (виолаксантин + антерак-
сантин + зеаксантин) (а) и степени их деэпоксида-
ции (б) в розеточных листьях Ajuga reptans. Символом
* отмечены перезимовавшие листья.
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декса отражения Кар (CRI) изменялась в преде-
лах 2.9–4.3 отн. ед (рис. 3б), и динамика его изме-
нений в годичном цикле мало отличалась от тако-
вой для Chl NDI.

Индекс отражения антоцианов (ARI) изме-
нялся более значительно, чем это наблюдалось
для индексов фотосинтетических пигментов, и
его динамика описывалась зависимостью с выра-
женным максимумом (рис. 3в). Наибольшие ве-
личины ARI (до 1.5 отн. ед.) были отмечены в

зимний период и после схода снега (декабрь–ап-
рель). На рис. 3в видно, что минимальные вели-
чины ARI были характерны для молодых форми-
рующихся листьев.

Индекс фотохимического отражения PRI
(Photochemical Reflectance Index), характеризую-
щий эффективность использования света при
фотосинтезе, был выше до перезимовки, чем по-
сле нее. Судя по величине данного показателя,
фотохимическая активность перезимовавших ли-
стьев была существенно подавлена (рис. 3г).

Показатели флуоресценции хлорофилла а ФС II
Величины исследованных показателей ФС II

розеточных листьев A. reptans значимо изменя-
лись в годичном цикле. Фоновый уровень флуо-
ресценции Хл а (F0) заметно повышался уже осе-
нью и оставался более высоким у перезимовав-
ших листьев. График изменений показателя
максимальной флуоресценции (Fm) имел два мак-
симума, характеризующие повышение Fm у сфор-
мировавшихся листьев до перезимовки и в начале
активной вегетации после перезимовки. В зим-
ний период у извлеченных из-под снега и аккли-
мированных в лабораторных условиях листьев ве-
личина Fm была почти вдвое ниже. Показатель
максимального квантового выхода ФС II (Fv/Fm)
варьировал в пределах от 0.55 до 0.82 отн. ед.
(рис. 4а). Его изменения в сезоне были идентич-
ны таковым для Fm. Наибольшие значения данно-
го показателя были зарегистрированы у зрелых
листьев в летний период (0.82 отн. ед.) и перези-
мовавших листьев в мае (0.77 отн. ед.). Зимой от-
мечали снижение Fv/Fm на 30%. Величина Fv/Fm
оставалась довольно низкой после выхода расте-
ний из-под снега (апрель).

Динамика изменения показателя ФPSII, харак-
теризующего соотношение доли квантов, ис-
пользуемых в фотохимических превращениях к
общему числу поглощенных квантов, в целом бы-
ла сходна с таковой для показателя Fv/Fm (рис. 4).
Сравнительно высокие значения ФPSII, 0.6–0.7 отн.
ед., были характерны для листьев до перезимовки.
Зимой реальный квантовый выход ФС II аккли-
мированных в лабораторных условиях листьев
был на 30% ниже и оставался на этом же уровне
после выхода растений из-под снега. С началом
активной вегетации растений наблюдалось вос-
становление уровня фотохимической активности
ФС II перезимовавших листьев, но по мере их
старения и отмирания величина ФPSII вновь сни-
жалась.

Наиболее значительные изменения в онтоге-
незе розеточных листьев претерпевал показатель,
характеризующий интенсивность тепловой дис-
сипации энергии возбуждения в ФС II. Величина
NPQ, очень низкая (0.22 отн. ед.) у формирую-

Рис. 2. Спектры отражения розеточных листьев Ajuga
reptans (а) и фрагмент спектров в диапазоне от 500 до
600 нм (б). Цифрами обозначены сроки отбора ли-
стьев: 1 – июнь, 2 – август, 3 – октябрь, 4 – декабрь,
5 – апрель (перезимовавшие листья), 6 – май (пере-
зимовавшие листья), 7 – июнь (перезимовавшие ли-
стья).
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щихся листьев новой генерации, возрастала у зре-
лых листьев в 2–3 раза и перед перезимовкой до-
стигала 0.62 отн. ед. Во время перезимовки и сра-
зу после нее значения NPQ варьировали около
0.45 отн. ед., то есть были ниже, чем до перези-
мовки. Затем, по мере старения перезимовавших
листьев, величина NPQ сильно возрастала и до-
стигала 0.90 отн. ед.

ОБСУЖДЕНИЕ

У длительно вегетирующего летне-зимне-зе-
леного растения A. reptans укороченные побеги
перезимовывают с зелеными розеточными ли-
стьями, которые отмирают в июне и заменяются
новой генерацией листьев. Эта генерация актив-
но функционирующих в июле-сентябре листьев
зимует под толстым снеговым покровом. Перези-
мовавшие листья поставляют продукты текущего
фотосинтеза формирующимся им на смену ли-
стьям следующей генерации. Кроме того, они
служат источником органических веществ и ми-

неральных элементов, реутилизируемых при ста-
рении и отмирании [25].

На возрастную трансформацию ФСА розеточ-
ных листьев с неизбежностью накладываются из-
менения, вызванные сезонной динамикой фак-
торов среды. Свет в сочетании с пониженными
температурами оказывает стрессовое воздействие
и может вызвать значительные повреждения ФСА,
сохранение которого жизненно важно для реали-
зации экологической стратегии летне-зимнезеле-
ных растений.

Фотосинтетический аппарат розеточных ли-
стьев A. reptans новой генерации формируется в
начале лета (май-июнь) при сравнительно благо-
приятном температурном и световом режиме.
Молодые, интенсивно растущие листья содержа-
ли меньше Хл и Кар (табл. 1), чем зрелые, что обу-
славливало более высокое отражение их поверх-
ностью излучения в синем и красном диапазоне
видимого излучения (рис. 2). Функционирование
ФСА листьев A. reptans в период развития полога
смешанного древостоя с участием листопадных
видов, снижающего поступление света к травя-

Рис. 3. Спектральные индексы розеточных листьев Ajuga reptans. (а) – Chl NDI – Chlorophyll Normalized Difference Veg-
etation Index; (б) CRI – Carotenoid Reflectance Index; (в) ARI – Anthocyanin Reflectance Index; (г) PRI − Photochemical
Reflectance Index. Символом * отмечены перезимовавшие листья.
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нистым растениям, способствует накоплению
пигментов и увеличению светособирающих ком-
плексов (ССК) фотосистем, о чем косвенно сви-
детельствуют данные о снижении соотношения
Хл а/Хл b (табл. 1) Накопление фотосинтетиче-
ских пигментов приводит к усилению поглощения
листьями светового потока, что отражается на ве-
личине индексов Chl NDI и CRI (рис. 3а, б). Срав-
нительно высокие содержание Хл, и значения Chl
NDI и CRI отмечались и осенью при снижении
температуры среды. Зимой под снежным покро-
вом температура верхнего слоя почвы, как прави-
ло, варьирует в пределах от 0 до –3°С [26]. В этот
период содержание пигментов и величины спек-
тральных индексов Chl NDI и CRI листьев A. reptans

заметно снижались, что было связано с катаболиз-
мом части фонда фотосинтетических пигментов.
Сходные изменения пигментного комплекса были
ранее отмечены для листьев вечнозеленых древес-
ных растений [15, 27, 28]. Деградация части пиг-
ментного фонда в листьях A. reptans является
следствием распада крупных ПБК фотосистем
(мегакомплекса ФС I–ФС II и суперкомплекса
ФС II–ССК II) и увеличения пула свободных хло-
рофиллов, легче поддающихся окислению [16]. На
деградацию ССК указывает также значительное
увеличение соотношения Хл а/Хл b, связанное с
большей утерей перезимовавшими листьями Хл b,
чем Хл а (табл. 1), и увеличение параметра фоно-
вой флуоресценции Хл ФС II (F0), являющегося
индикатором энергетических потерь при переда-
че энергии возбуждения от антенны к РЦ ФС II.
Следует отметить, что практически весь Хл b на-
ходится в ССК ФС II, тогда как ССК ФС I и РЦ
обеих фотосистем содержит Хл а [29]. Уменьше-
ние пигментного фонда можно рассматривать как
защитную реакцию растений, направленную на
снижение поглощения энергии и, следовательно,
предотвращение перевосстановления ЭТЦ хло-
ропластов в период, когда ассимиляция СО2 по-
давлена низкой температурой.

В апреле у вышедших из-под снега растений
A. reptans содержание хлорофиллов оставалось
низким (табл. 1), но величина индекса Chl NDI не
изменялась (рис. 3а). По-видимому, причиной та-
ких, не связанных с содержанием пигментов, из-
менений оптических свойств могут быть изменения
анатомо-морфологических характеристик листьев
при воздействии низких температур, наличие оча-
гов повреждения, изменение содержания и состоя-
ния воды в тканях, а также накопление антоцианов.

В литературе имеются сведения о влиянии ан-
тоцианов на взаимосвязь спектральных индексов
отражения с содержанием фотосинтетических
пигментов. Так, например, снижение содержания
хлорофиллов и накопление антоцианов осенью в
листьях Acer saccharum накладывали определенные
ограничения на интерпретацию динамики измене-
ния нормализованного дифференциального веге-
тационного индекса (NDVI) и PRI [30]. В антоци-
ановых листьях на фоне распада Хл поглощение
при 550 нм и в области 500–600 нм может дости-
гать 95%, причем существенный вклад в поглоще-
ние был отмечен также в диапазоне 600–650 нм
[31]. АЦ способны конкурировать с Хл а за погло-
щение света в зеленом диапазоне, а с Хл b и Кар –
за поглощение света в области более коротких
длин волн. Поэтому накопление АЦ и снижение
содержания фотосинтетических пигментов мо-
жет увеличивать относительный вклад АЦ в по-
глощение ФАР.

Биосинтез АЦ находится под генетическим
контролем, зависит от биологических особенно-

Рис. 4. Сезонные изменения показателей флуорес-
ценции Хл а ФС II розеточных листьев Ajuga reptans.
(а) 1 – фоновый (F0), 2 – максимальный (Fm) уровни
флуоресценции хлорофилла и 3 – потенциальный
квантовый выход ФС II (Fv/Fm); (б) 4 – реальный
квантовый выход ФС II (ФPSII) и 5 – коэффициент
нефотохимического тушения флуоресценции хлоро-
филла ФС II (NPQ). Символом * отмечены перезимо-
вавшие листья.
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стей и стадии развития растений, экологических
параметров местообитания. Многие авторы рас-
сматривают накопление АЦ как защитный меха-
низм при воздействии на растения неблагоприят-
ных факторов, в том числе, высокой инсоляции
[32] и пониженной температуры [33]. Считается,
что антоцианы могут экранировать ФСА от воз-
действия избыточного светового потока и выпол-
нять функцию низкомолекулярных антиоксидан-
тов, снижающих уровень накопления АФК при фо-
тоокислительном стрессе (ФОС) [11, 34, 35]. У
некоторых видов растений синтез АЦ усиливает-
ся в стареющих листьях [30, 36]. Показано, что
накопление АЦ в палисадных клетках мезофилла
стареющих листьев листопадного кустарника
Cornus stolonifera предотвращало развитие ФОС пу-
тем экранирования несвязанного хлорофилла и
его производных, проявляющих фототоксичность
за счет генерации синглетного кислорода [37].

Нами выявлено повышение содержания анто-
цианов в онтогенезе розеточных листьев A. reptans
(табл. 1, рис. 3в). Максимум их содержания был
отмечен у перезимовавших листьев на фоне
уменьшения количества фотосинтетических пиг-
ментов, дезорганизации части ПБК и накопления
несвязанного хлорофилла [16]. Величина соотно-
шения АЦ/Хл у перезимовавших листьев в апреле
была в 3–5 раз выше, чем до перезимовки. Парал-
лельно с увеличением соотношения АЦ/Хл наблю-
дали существенное повышение относительного со-
держания пигментов ВКЦ (рис. 1а). При этом
уровень их деэпоксидации был близок к значению,
наблюдаемому для данного параметра в предше-
ствующий перезимовке период (рис. 1б). Функция
ВКЦ состоит в предотвращении развития ФОС
путем тепловой диссипации избыточно погло-
щенной световой энергии [38]. Видимо, при низ-
кой температуре воздуха и высокой освещенности
ВКЦ и АЦ аддитивно обеспечивают защиту ФСА
перезимовавших листьев A. reptans от фотодина-
мического повреждения, а индекс ARI можно
рассматривать как один из индикаторов физио-
логического стресса.

Считается, что индекс фотохимического отра-
жения PRI является информативным показателем
фотохимической активности ФСА, характеризует
эффективность использования света в процессе
фотосинтеза и зависит от содержания и соотно-
шения пигментов ВКЦ [39]. Исходя из получен-
ных данных (рис. 3г), можно предположить, что
молодые розеточные листья A. reptans в летний
период имеют наибольший уровень фотохимиче-
ской активности, а у перезимовавших листьев эф-
фективность использования света значительно
снижается. Судя по динамике сезонных измене-
ний PRI, это снижение имеет немонотонный ха-
рактер с тенденцией к появлению локального
максимума для перезимовавших листьев в мае. В
целом изменения PRI соответствовали таковым

для ФPSII (рис. 4б). Вместе с тем, вопреки ожида-
ниям, сезонные изменения PRI не имели четкой
взаимосвязи с интенсивностью нефотохимиче-
ского тушения флуоресценции ФС II (NPQ). Ве-
роятно, что для разработки модели, связывающей
величину NPQ и изменения оптических характе-
ристик листьев летне-зимне-зеленых растений,
будет возможно применение параметра ΔPRI (ве-
личины изменения PRI у адаптированного к ак-
тиничному свету образца относительно началь-
ного (темнового) уровня этого показателя) [40].

Снижение ФPSII в зимний и ранневесенний пе-
риоды не сопровождалось повышением NPQ
(при этом величина DEPS увеличивалась), а зна-
чительное увеличение NPQ (рис. 4б) на фоне
снижения DEPS (рис. 1б) после перезимовки не
сопровождалось столь же существенным подав-
лением ΦPSII у стареющих листьев. Полученные
результаты свидетельствуют о том, что взаимо-
связь PRI, DEPS, NPQ и ФPSII на протяжении
всего онтогенеза листьев летне-зимне-зеленого
растения A. reptans не столь очевидна и однозначна.
Вероятно, частичная деструкция компонентов ФСА
в период перезимовки и низкая скорость репара-
ции ПБК фотосистем после нее нарушают эф-
фективное функционирование и взаимодействие
систем запасания и диссипации поглощенной
энергии. Это согласуется с мнением других авто-
ров, что тесная связь между ФPSII, PRI и эффек-
тивностью использования света при фотосинтезе
может существовать в оптимальных условиях у
нестрессированных растений и, как правило, в
определенном интервале интенсивности освеще-
ния [40]. В пользу этого мнения может свидетель-
ствовать также тот факт, что после перезимовки
листья A. reptans даже в оптимальных свето-тем-
пературных условиях ассимилировали СО2 с ин-
тенсивностью вдвое ниже потенциально возмож-
ной для данного теневыносливого вида [17].

Таким образом, результаты изучения пигмент-
ного комплекса, спектров отражения и показателей
флуоресценции ФС II в онтогенезе розеточных ли-
стьев Ajuga reptans свидетельствуют о значительной
структурно-функциональной трансформации ФСА
под воздействием сезонных изменения условий
среды. Показано, что перезимовка приводила к
необратимой потере фотосинтетических пигмен-
тов, накоплению антоцианов, изменению спек-
тральных свойств листьев. В целом, изменения
спектральных свойств листьев соответствовали
динамике содержания хлорофиллов, каротинои-
дов и антоцианов. Индекс отражения антоцианов
(ARI) может быть использован в качестве показа-
теля стрессированности растений. В совокупно-
сти полученные данные позволяют полагать, что
антоцианы могут служить дополнительным меха-
низмом в оптимизации баланса между поступлени-
ем световой энергии и потребностями фотосинтеза.
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Активация защитных механизмов и генетически
закрепленная способность к частичному восста-
новлению ФСА после перезимовки позволяет
летне-зимне-зеленым растениям адаптироваться
к неблагоприятным воздействиям и эффективно
использовать ресурсы среды для реализации их
жизненной стратегии.
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