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ВлиЯние дроП-ВоЗдейсТВий на ЭФФеКТиВносТь 
исПольЗоВаниЯ сВеТоВой Энергии В Процессе 
ФоТосинТеЗа у расТений огурца

е. н. икконен, Т. г. Шибаева, е. г. Шерудило, а. Ф. Титов
Институт биологии Карельского научного центра РАН

Исследовали видимый квантовый выход фотосинтеза в листьях растений Cucumis 
sativus L., подвергнутых ежесуточному воздействию кратковременных (2 ч) пониже-
ний температуры до 12 °С (ДРОП) в конце ночи (ДРОП в темноте) или в начале дня 
(ДРОП на свету). Для оценки влияния возрастного состояния листьев на их реак-
цию на ДРОП листья растений подвергали данному воздействию в фазе активного 
роста, в зрелом состоянии или на всем протяжении роста. Результаты показали, 
что ДРОП-воздействия вызывают снижение эффективности использования све-
товой энергии в фотосинтетических реакциях независимо от того, на какой фазе 
роста находился лист в период действия низкой температуры. Предполагается, что 
выявленные изменения величины видимого квантового выхода у растений огурца 
при действии ДРОП связаны с изменениями в пигментном комплексе. В отличие 
от возрастного состояния листа освещение растений в период ДРОП-воздействий 
существенно отразилось на степени изменения видимого квантового выхода фо-
тосинтеза. В частности, ДРОП на свету вызывал заметно большее снижение иссле-
дованного параметра, чем ДРОП в темноте. При этом в варианте ДРОП на свету 
уменьшалась не только эффективность использования света фотосинтетическим 
аппаратом (ФСА) растений, но и скорость фотосинтеза, что не наблюдалось у рас-
тений, подвергавшихся ДРОП в темноте. Предполагается, что снижение эффектив-
ности использования световой энергии в процессе фотосинтеза является резуль-
татом инициации защитных реакций растений на низкую температуру, позволяю-
щих им избежать повреждений ФСА.

К л ю ч е в ы е  с л о в а: Cucumis sativus L.; ежесуточное кратковременное пониже-
ние температуры; квантовый выход фотосинтеза; фаза роста листа.

E. N. Ikkonen, T. G. Shibaeva, E. G. Sherudilo, A. F. Titov. EFFECT 
OF A TEMPERATURE DROP ON THE APPARENT QUANTUM YIELD OF 
PHOTOSYNTHESIS IN CUCUMBER PLANTS

We studied the apparent quantum yield of photosynthesis in the leaves of cucumber 
(Cucumis sativus L.) plants exposed to daily short-term (2 h) temperature drops to 
12 °C in the darkness (in the end of the night) or light (at the beginning of the day). In 
order to assess the effect of leaf age on their response to DROP, plants were exposed to 
DROP treatments when the first leaf was non-mature (in the exponential growth phase) 
or mature, or during the entire period of leaf expansion. It was shown that DROP causes 
a decrease in the efficiency with which light energy is utilized in photosynthesis regard-
less of leaf age. It is suggested that changes in the apparent quantum yield under the 
influence of DROP treatments are associated with changes in the pigment composition. 
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Введение

Эффективность использования растением 
света при фотосинтезе может быть выражена 
посредством одного из параметров световой 
зависимости фотосинтеза, который в отечест-
венной литературе называется видимым кван-
товым выходом [Гармаш, Головко, 1997]. Он 
показывает количество связанного в процессе 
фотосинтеза СO2 на один квант падающей на 
растение световой энергии. Видимый кванто-
вый выход отражает эффективность работы 
ФСА и влияет на скорость фотосинтеза пре-
имущественно при малой и средней интенсив-
ности света [Гармаш, Головко, 1997]. Посколь-
ку рост растений происходит чаще всего при 
свете, не достигающем насыщающих фотосин-
тез значений, величина видимого квантового 
выхода может определять скорость их первич-
ной продукции [Ehleringer, Björkman, 1977].

Величина видимого квантового выхода фо-
тосинтеза не является постоянной, а меняет-
ся в зависимости от условий, в которых осу-
ществляется фотосинтез [Ehleringer, Björk-
man, 1977; Гармаш, Головко, 1997; Gardiner, 
Krauss, 2001]. Влияние света на эффектив-
ность использования энергии в темновых ре-
акциях фотосинтеза было показано в работе 
Е. В. Гармаш и Т. К. Головко [1997] на примере 
Rhaponticum carthamoides, произрастающего 
в контрастных условиях по уровню освещения. 
Продолжительное затенение растений вызыва-
ло повышение эффективности использования 
световой энергии при фотосинтезе, что было 
связано с формированием у них более мощ-
ного пигментного комплекса, чем у растений, 
выросших при оптимальной освещенности. По-
мимо света важным фактором, определяющим 
величину квантового выхода, является темпе-
ратура. Было установлено, что для С3-расте-
ний характерно снижение данного параметра 
с повышением температуры листа [Ehleringer, 
Björkman, 1977]. Предполагается, что сниже-
ние скорости фотодыхания является основным 

фактором высокой эффективности использо-
вания энергии в фотосинтетических реакциях 
при низкой температуре.

В естественных условиях растения часто 
подвергаются кратковременному действию 
низких температур. ФСА растений быстро реа-
гирует на понижение температуры инициацией 
определенных функциональных или структур-
но-функциональных изменений для поддер-
жания активности на максимально возможном 
уровне. Так, были выявлены определенные 
адаптивные изменения в ФСА у растений огур-
ца, подвергавшихся кратковременным пони-
жениям температуры (ДРОП-воздействия, от 
англ. drop – падение) [Икконен и др., 2015]. 
Однако механизмы, лежащие в основе реак-
ции ФСА растений на ДРОП, пока не до конца 
ясны. В частности, не исследован вопрос о том, 
происходит ли под влиянием ДРОП изменение 
эффективности использования растениями 
световой энергии. При этом следует учитывать, 
что действие низких температур на ФСА расте-
ний существенно различается в зависимости 
от того, происходит оно в темноте или на свету 
[Hodgson, Raison, 1989; Allen, Ort, 2001]. В от-
личие от ночных понижений температуры низ-
кая температура в условиях освещения может 
приводить к поглощению ФСА растений не ис-
пользуемой в фотохимических реакциях избы-
точной световой энергии и вызывать фотоин-
гибирование [Allen, Ort, 2001]. Одним из путей 
предотвращения повреждений ФСА при этом 
может выступать уменьшение скорости погло-
щения и переноса энергии [Климов, 2008], что 
связано со снижением эффективности исполь-
зования световой энергии при фотосинтезе.

В фотосинтетическом отклике на измене-
ние температурных условий роста существен-
ную роль играет фаза развития листа. Было 
установлено, что листья, подвергавшиеся воз-
действию холода только в зрелом состоянии, 
в меньшей степени способны к структурным пе-
рестройкам ФСА, чем листья, испытавшие его 
на ранних фазах роста [Armstrong et al., 2006; 

Unlike leaf age, the presence of light during DROP treatments significantly affected the 
degree of changes in apparent quantum yield of photosynthesis. In particular, DROP in 
the light caused significantly greater reduction in the apparent quantum yield than DROP 
in the darkness. Moreover, DROP in the light reduced not only the apparent quantum 
yield, but also the rate of photosynthesis. DROP in the darkness did not affect the rate 
of photosynthesis. It is assumed that the decrease in the light use efficiency in DROP-
treated plants results from the initiation of plant defense response to low temperatures 
that allow avoiding photosynthetic apparatus damage.

K e y w o r d s: Cucumis sativus L.; daily short-term temperature drop; apparent quantum 
yield; leaf age.



51

Gorsuch et al., 2010]. Исходя из вышесказанно-
го и учитывая, что эффективность использова-
ния энергии в темновых реакциях фотосинтеза 
изменяется по мере роста листа [Кайбеяйнен, 
2009], мы поставили своей задачей изуче-
ние видимого квантового выхода фотосинтеза 
в листьях огурца, испытавших кратковремен-
ные ежесуточные понижения температуры на 
разных фазах роста.

материалы и методы

Растения огурца (Cucumis sativus L., гиб-
рид Зозуля F1) выращивали в камере искус-
ственного климата (Vötsch, Vötsch Industrie-
technic GmbH, Германия) при фотопериоде 
12 ч, температуре воздуха 23/20 °С день/ночь, 
фотосинтетически активной радиации (ФАР) 
150 мкмоль/(м2 с), относительной влажности 
воздуха 70 %. Растения ежедневно поливали 
полным питательным раствором (рН 6,2–6,4). 
В момент, когда второй лист достигал длины 
1 см, часть растений ежедневно в течение 6 су-
ток переносили в конце темнового периода на 
2 ч в камеру искусственного климата (Snijders 
Microclima 1750; Snijders Scientific BV, Нидер-
ланды) с температурой 12 °C, сохраняя прочие 
условия неизменными (вариант ДРОПI). После 
окончания 6-суточного ДРОП-воздействия рас-
тения данного варианта продолжали выращи-
вать в оптимальных условиях до достижения 
вторым листом зрелости. Вторую часть расте-
ний переносили в условия 12 °C на 2 ч в конце 
темнового периода, начиная с момента, когда 
второй лист достигал 70 % от окончательной 
величины (вариант ДРОПII), и далее повторя-
ли эту процедуру в течение 6 суток. Третью 
часть растений подвергали ДРОП-воздействию 
в течение 12 суток, со дня, когда второй лист 
достиг длины 1 см, и до достижения листом 
окончательного размера (вариант  ДРОПIII). Чет-
вертую часть растений подвергали действию 
ДРОП на той же фазе роста второго листа, что 
и растения варианта ДРОПII, однако их пере-
носили в условия температуры 12 °C в начале 

светового периода (вариант ДРОПIIсвет). Конт-
рольные растения выращивали в тех же усло-
виях, но без ДРОП-воздействий. Когда вто-
рой лист растений достигал зрелости (для ва-
рианта ДРОПI через 6 суток, а для вариантов 
ДРОПII, ДРОПIII и ДРОПIIсвет через сутки после 
окончания ДРОП-воздействий), на нем прово-
дили измерения видимого фотосинтеза с ис-
пользованием портативной фотосинтетичес-
кой системы HCM-1000 (Walz, Германия) при 
температуре листа 10, 21 и 37 °С и ФАР 150, 
60, 40 и 20 мкмоль/(м2 с). Видимый квантовый 
выход фотосинтеза вычисляли по углу накло-
на световой кривой фотосинтеза, построен-
ной по значениям скорости фотосинтеза при 
60, 40 и 20 мкмоль/(м2 с) ФАР [Гармаш, Голов-
ко, 1997].

В таблице и на рисунках представлены ре-
зультаты в виде средних значений по двум не-
зависимым опытам (4 и более биологических 
повторностей в каждом варианте отдельного 
опыта) и их стандартных ошибок. Достовер-
ность различий между средними значениями 
исследованных параметров определяли на 
основе дисперсионного анализа (LSD тест) 
с использованием программного обеспечения 
Statistica (v. 8.0.550.0, StatSoft, Inc.). В статье 
обсуждаются величины, достоверно различаю-
щиеся между собой при p < 0,05.

результаты и обсуждение

Проведенные исследования показали, что 
видимый квантовый выход фотосинтеза зна-
чимо различался по вариантам опыта и в зави-
симости от температуры измерения (рис. 1). 
Вполне очевидна тенденция понижения вели-
чины данного параметра с повышением тем-
пературы. ДРОП-воздействия вызывали сни-
жение эффективности использования света 
в темновых реакциях фотосинтеза в листьях 
огурца, однако не во всех вариантах опыта и не 
при всех температурах оно было статистически 
достоверным (табл.). Существенно, что вели-
чина видимого квантового выхода фотосинтеза 

Влияние ДРОП-воздействий и температуры листа на видимый квантовый выход фотосинтеза в листьях 
огурца

Температура листа
Вариант 10 °C 21 °C 37 °C
ДРОПI 104 ns 88* 87 ns
ДРОПII 96 ns 92 ns 86*
ДРОПIII 94 ns 88* 89 ns
ДРОПIIсвет 92 ns 78* 73*

Примечание. *Различия средних значений с контролем достоверны при p < 0,05; ns – различия не достовер-
ны. Значения представлены в процентах от контроля; показатели контрольных растений приняты за 100 %.
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не различалась в вариантах ДРОПI, ДРОПII 
и ДРОПIII при всех температурах листа. Это ука-
зывает, что фаза роста листа в период ДРОП-
воздействий и увеличение продолжительности 
ДРОП-воздействий с 6 до 12 суток не отрази-
лись на данном показателе.

Реакция фотосинтеза растений огурца на 
последующее изменение температуры за-
висела от фазы роста листа в период ДРОП-
воздействий (рис. 2). При низкой температу-
ре (10 °С) скорость фотосинтеза в вариантах 

 ДРОПI и ДРОПIII была на 25 % выше, чем в кон-
троле и варианте ДРОПII, что указывает на по-
вышение устойчивости фотосинтеза к дейст-
вию пониженных температур, которое, однако, 
происходило только тогда, когда низкотемпе-
ратурному воздействию подвергались листья 
растений, находящиеся в активной фазе роста. 
Действие ДРОП на свету (ДРОПIIсвет) вызвало 
снижение скорости фотосинтеза относительно 
контроля на 25, 20 и 35 % при температурах из-
мерения 10, 21 и 37 °С соответственно.

Рис. 1. Видимый квантовый выход фотосинтеза листьев огурца, 
не подвергавшихся (1) и подвергавшихся действию ДРОП в фазе 
активного роста (2, ДРОПI), в зрелом состоянии (3, ДРОПII) и в 
течение всего периода роста (4, ДРОПIII) в темноте и действию 
ДРОП на свету (5, ДРОПIIсвет). Здесь и на рис. 2 разные буквы ука-
зывают на достоверность различий средних значений (p < 0,05), 
определенную для каждой температуры измерения

Рис. 2. Видимый фотосинтез листьев огурца, не подвергавших-
ся (1) и подвергавшихся действию ДРОП в фазе активного рос-
та (2, ДРОПI), в зрелом состоянии (3, ДРОПII) и в течение всего 
периода роста (4, ДРОПIII) в темноте и действию ДРОП на свету 
(5, ДРОПIIсвет). Измерения выполнены при освещенности листьев 
150 мкмоль/(м2 с) ФАР
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Действие ДРОП на свету вызывало сниже-
ние эффективности использования света при 
всех температурах, но в большей степени при 
оптимальной и высокой температуре. Следу-
ет отметить, что с повышением температуры 
листа степень снижения видимого квантового 
выхода фотосинтеза в варианте ДРОПIIсвет отно-
сительно контроля увеличивалась (табл.). При 
этом выявлено снижение величины исследуе-
мого параметра в варианте ДРОПIIсвет не только 
относительно контроля, но также относитель-
но варианта ДРОПII, листья которого подвер-
гались ДРОП-воздействиям на аналогичной 
фазе роста.

Полученные результаты показали, что од-
новременное понижение видимого квантового 
выхода фотосинтеза и скорости фотосинтеза, 
вызванное ДРОП, характерно только для рас-
тений, подвергавшихся данному воздействию 
в условиях освещения. У растений, испытав-
ших понижения температуры в конце ночи, ви-
димый квантовый выход уменьшался, скорость 
фотосинтеза сохранялась на уровне контро-
ля, а при низкой температуре даже превыша-
ла его. Таким образом, уменьшение эффек-
тивности использования света на фотосинтез 
не обязательно сопровождается снижением 
скорости ассимиляции СО2 растениями. Оче-
видно, что скорость фотосинтеза, как интег-
ральный показатель работы ФСА растений, 
определяется соотносительной активностью 
целого комплекса составляющих его реакций 
и процессов. Поэтому вероятно, что снижение 
эффективности одних процессов, например 
поглощения квантов света, может, по крайней 
мере частично, компенсироваться активизаци-
ей других реакций ФСА.

Одним из факторов, обусловливавших изме-
нение эффективности использования световой 
энергии на фотосинтез, может выступать пре-
образование пигментного комплекса [Гармаш, 
Головко, 1997], которое, отражая структурно-
функциональную реорганизацию ФСА, носит 
при умеренном стрессе адаптивный характер 
и является частью процесса повышения его 
устойчивости к низким температурам [Savitch 
et al., 2002; Софронова и др., 2014]. Повыше-
ние квантового выхода фотосинтеза может со-
провождаться формированием более мощного 
пигментного комплекса, как это было выявле-
но для затененных растений [Гармаш, Головко, 
1997], или, напротив, его уменьшение – сни-
жением содержания хлорофилла, как показа-
но для растений, корни которых были подвер-
гнуты гипоксии [Gardiner, Krauss, 2001]. Ранее 
нами было установлено уменьшение содержа-
ния пигментов, их доли в светособирающем 

комплексе и повышение отношения хлорофилла 
а к b в листьях огурца под влиянием ДРОП неза-
висимо от того, на какой стадии развития нахо-
дился лист во время данного воздействия [Икко-
нен и др., 2015]. Видимо, указанные изменения 
пигментного состава способствовали снижению 
величины видимого квантового выхода у расте-
ний огурца, выявленному в настоящей работе.

Как показали полученные нами данные, 
кратковременные ежесуточные понижения 
температуры уменьшают эффективность ис-
пользования световой энергии на фотосинтез 
в листьях огурца независимо от того, на какой 
фазе роста они подвергались действию ДРОП. 
В отличие от фазы роста листа фактор света во 
время ДРОП-воздействий заметно повлиял на 
степень снижения величины видимого кванто-
вого выхода. В листьях растений, испытавших 
ДРОП в утреннее время, то есть на свету, види-
мый квантовый выход уменьшался в большей 
степени, чем в листьях, испытавших его в конце 
ночи, то есть в темноте. Снижение эффектив-
ности использования световой энергии в тем-
новых реакциях фотосинтеза у растений может 
быть связано с защитными реакциями расте-
ний, позволяющими им избежать отрицатель-
ного влияния на клетки и ткани листа понижен-
ной температуры на свету. Поскольку низкие 
температуры снижают скорость биохимических 
реакций, в условиях освещенности у растений 
нарушается баланс между поглощением энер-
гии и ее использованием в метаболизме [Кли-
мов, 2008]. Для защиты реакционных центров 
ФСII от повреждающего действия избыточной 
энергии в ФСА растений включается ряд меха-
низмов, часть которых направлена на снижение 
эффективности переноса световой энергии 
к реакционным центрам, что позволяет избы-
точно поглощенной энергии света рассеивать-
ся в виде тепла [Allen, Ort, 2001]. Кроме того, 
такие изменения, как, например, уменьшение 
размера или количества антенн в светособира-
ющем комплексе [Климов, 2008], также могли 
повлиять на снижение эффективности исполь-
зования световой энергии в фотосинтетичес-
ких реакциях, выявленное в данной работе.

Заключение

Результаты исследования видимого кван-
тового выхода фотосинтеза, отражающего эф-
фективность использования световой энергии 
ФСА, показали его зависимость от температур-
ных условий роста растений. Кратковременные 
ежесуточные понижения температуры (ДРОП) 
вызывали снижение эффективности использо-
вания световой энергии в фотосинтетических 
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реакциях в листьях огурца, причем независи-
мо от того, на какой фазе роста находился лист 
в период действия низкой температуры. Так-
же определено, что освещенность растений 
в период действия пониженной температуры 
усиливала эффект ДРОП на исследованный 
параметр. Так, ДРОП на свету в большей сте-
пени, чем ДРОП в темноте, вызывал снижение 
видимого квантового выхода фотосинтеза. При 
этом ДРОП на свету ингибировал не только эф-
фективность использования света ФСА расте-
ний, но и скорость фотосинтеза, что не было 
характерно для растений, подвергавшихся 
ДРОП-воздействиям в темноте. Очевидно, сни-
жение эффективности использования световой 
энергии в фотосинтетических реакциях являет-
ся результатом инициации ряда защитно-при-
способительных реакций растений на низкую 
температуру, позволяющих им избежать пов-
реждений ФСА.

Работа выполнена с использованием обо-
рудования ЦКП НО Института биологии КарНЦ 
РАН в рамках государственного задания 
(№ темы 0221–2014–0002) и частично поддер-
жана РФФИ (проект № 14-04-00840_а).
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