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Î. Â. Ïîëèùóê è äð.
Âëèÿíèå êèñëîòíûõ äîæäåé íà óëüòðàñòðóêòóðó è ôóíêöèîíàëüíûå õàðàêòåðèñòèêè

Â óñëîâèÿõ ëàáîðàòîðíîé èìèòàöèè êèñëîòíîãî äîæäÿ (ÈÊÄ) èññëåäîâàëè óëüòðàñòðóêòóðó è ôóíê-
öèîíàëüíûå ïîêàçàòåëè ôîòîñèíòåòè÷åñêîãî àïïàðàòà (ÔÑÀ) ëèñòüåâ ãîðîõà. Ëèñòüÿ 14-ñóòî÷íûõ ðàñ-
òåíèé îïðûñêèâàëè âîäíûì ðàñòâîðîì NaNO3 (0.2 ìÌ) è Na2SO4 (0.2 ìÌ) (ðÍ 5.6, êîíòðîëüíûé âàðè-
àíò) ëèáî òåì æå ðàñòâîðîì, ïîäêèñëåííûì äî pH 2.5 ñ ïîìîùüþ ñëàáîãî ýêâèìîëÿðíîãî ðàñòâîðà HCl è
H2SO4 (êèñëîòíûé âàðèàíò). Ôóíêöèîíàëüíûå õàðàêòåðèñòèêè ÔÑÀ îöåíèâàëè ìåòîäîì èíäóêöèè ôëó-
îðåñöåíöèè õëîðîôèëëà. Ïîêàçàíî óìåíüøåíèå ýôôåêòèâíîñòè ôîòîñèíòåòè÷åñêîãî ýëåêòðîííîãî
òðàíñïîðòà íà 25 %, ñîïðîâîæäàâøååñÿ ðîñòîì êâàíòîâîãî âûõîäà òåïëîâîé äèññèïàöèè èçáûòî÷íûõ
êâàíòîâ ñâåòà íà 85 % áåç çíà÷èòåëüíîãî èçìåíåíèÿ ìàêñèìàëüíîãî êâàíòîâîãî âûõîäà ôîòîõèìè÷åñêèõ
ðåàêöèé ÔÑ2 (Fv/Fm). Óëüòðàñòðóêòóðíûå èçìåíåíèÿ â õëîðîïëàñòàõ ïîñëå 2-ñóòî÷íîé îáðàáîòêè ëèñòü-
åâ ÈÊÄ ðåãèñòðèðîâàëè ìåòîäîì òðàíñìèññèîííîé ýëåêòðîííîé ìèêðîñêîïèè (ÒÝÌ). Ïðè ýòîì íàáëþ-
äàëè èçìåíåíèÿ â ñòðîåíèè ãðàí, íåîäíîðîäíîñòü óïàêîâêè òèëàêîèäîâ â ãðàíàõ, óâåëè÷åíèå ïîïåðå÷-
íûõ ðàçìåðîâ òèëàêîèäîâ è ðàñøèðåíèå âíóòðèòèëàêîèäíîãî ïðîñòðàíñòâà ïî ñðàâíåíèþ ñ êîíòðîëåì.
Â õëîðîïëàñòàõ, èçîëèðîâàííûõ èç ëèñòüåâ, îáðàáîòàííûõ ÈÊÄ, çíà÷èòåëüíî ñíèæàëàñü êàðáîàíãèäðàç-
íàÿ àêòèâíîñòü. Âûäâèíóòî ïðåäïîëîæåíèå îá ó÷àñòèè õëîðîïëàñòíîé êàðáîàíãèäðàçû â ïîääåðæàíèè
ãðàíàëüíîé ñòðóêòóðû òèëàêîèäîâ. Âîçìîæíûì ñëåäñòâèåì åå èíàêòèâàöèè ïîä âîçäåéñòâèåì ÈÊÄ,
ïðèâîäÿùåé ê íàðóøåíèþ áèêàðáîíàò-óãëåêèñëîòíîãî ðàâíîâåñèÿ, ÿâëÿþòñÿ ñòðóêòóðíûå íàðóøåíèÿ è
èíãèáèðîâàíèå ôîòîõèìè÷åñêîé àêòèâíîñòè õëîðîïëàñòîâ. Ïîëó÷åííûå äàííûå ñâèäåòåëüñòâóþò î íå-
ãàòèâíîì âëèÿíèè êèñëîòíûõ äîæäåé íà ôîòîñèíòåòè÷åñêèé àïàðàò è ñòðóêòóðó ìåìáðàííîé ñèñòåìû
õëîðîïëàñòîâ.

Ê ë þ ÷ å â û å ñ ë î â à: áèêàðáîíàò, ãðàíû, êèñëîòíûå äîæäè, òèëàêîèäû, ôîòîñèíòåòè÷åñêèé àïïà-
ðàò, õëîðîïëàñòû, Pisum sativum L.

Ï ð è í ÿ ò û å ñ î ê ð à ù å í è ÿ: ÈÊÄ — èìèòèðîâàííûé êèñëîòíûé äîæäü, ÊÀ — êàðáîàíãèäðàçà,
ÒÝÌ — òðàíñìèññèîííàÿ ýëåêòðîííàÿ ìèêðîñêîïèÿ, ÔÑ1 — ôîòîñèñòåìà 1, ÔÑ2 — ôîòîñèñòåìà 2,
ÔÑÀ — ôîòîñèíòåòè÷åñêèé àïïàðàò.

Êèñëîòíûå äîæäè ÿâëÿþòñÿ íàèáîëåå ðàñïðîñòðàíåí-
íûì ñëåäñòâèåì àíòðîïîãåííîãî çàãðÿçíåíèÿ îêðóæàþ-
ùåé ñðåäû, çàòðàãèâàþùèì çíà÷èòåëüíóþ ÷àñòü òåððèòî-
ðèé èíäóñòðèàëüíî ðàçâèòûõ ãîñóäàðñòâ. Êèñëîòíûå
îñàäêè â âèäå äîæäÿ, ñíåãà, òóìàíà èëè ðîñû ïàãóáíî
âëèÿþò íà ñîñòîÿíèå ïðèðîäíûõ ýêîñèñòåì, îêàçûâàþò
íåãàòèâíûé ýôôåêò íà ðàñòèòåëüíîñòü ëèáî íåïîñðåäñò-
âåííî, ïîâðåæäàÿ ãëàâíûì îáðàçîì ëèñòüÿ, ëèáî êîñâåí-
íî — ÷åðåç ïî÷âó è êîðíåâóþ ñèñòåìó, ñïîñîáñòâóÿ áîëåå
âûñîêîé ðàñòâîðèìîñòè òàêèõ òîêñè÷íûõ ìåòàëëîâ, êàê
êàäìèé, ðòóòü è ñâèíåö, è èõ îñâîáîæäåíèþ èç äîííûõ
îòëîæåíèé è ïî÷â. Â óñëîâèÿõ çàêèñëåíèÿ ïî÷âû àòìî-
ñôåðíûå çàãðÿçíåíèÿ ïðèâîäÿò ê äåãðàäàöèè ëåñîâ è èç-
ìåíåíèþ âèäîâîãî ðàçíîîáðàçèÿ ïðèðîäíûõ ýêîñèñòåì
(Likens, Bormann, 1974).

Çíà÷åíèå ðÍ 5.6 ÿâëÿåòñÿ íîðìàëüíûì ïîêàçàòåëåì
êèñëîòíîñòè äîæäåâîé âîäû, à êèñëîòíûìè ïðèíÿòî ñ÷è-
òàòü âñå âèäû ìåòåîðîëîãè÷åñêèõ îñàäêîâ (äîæäü, ñíåã,
ãðàä, äîæäü ñî ñíåãîì è òóìàí) ñ ðÍ 5 (Èñèäîðîâ, 2001).
Êèñëîòíûå äîæäè îáðàçóþòñÿ ïðè âçàèìîäåéñòâèè âî-

äíûõ ïàðîâ àòìîñôåðû ñ òàêèìè âåùåñòâàìè, êàê îêñèä
ñåðû (SO2) è îêñèäû àçîòà (NOõ), âûäåëÿþùèìèñÿ ïðè
ñæèãàíèè óãëÿ è äðåâåñèíû è ïðèñóòñòâóþùèìè â çíà÷è-
òåëüíûõ êîëè÷åñòâàõ â âûõëîïíûõ ãàçàõ àâòîìîáèëåé,
âûáðîñàõ ìåòàëëóðãè÷åñêèõ ïðåäïðèÿòèé è òåïëîâûõ
ýëåêòðîñòàíöèé. Âñòóïàÿ â ðåàêöèþ ñ âîäîé àòìîñôåðû,
ýòè îêñèäû ïðåâðàùàþòñÿ â ðàñòâîðû êèñëîò — ñåðíîé,
ñåðíèñòîé, àçîòèñòîé è àçîòíîé — è â ñîñòàâå äîæäÿ èëè
ñíåãà âûïàäàþò íà çåìëþ. Ñëåäóåò îòìåòèòü, ÷òî âûïàäå-
íèå ñåðû ñ îñàäêàìè â 4 ðàçà ïðåâîñõîäèò âûïàäåíèå àçî-
òà (Áàçèëåâè÷ è äð., 1986).

Êèñëîòíûå îñàäêè ìîãóò èìåòü ïðèðîäíîå ïðîèñõîæ-
äåíèå, ñâÿçàííîå ñ âûáðîñîì â àòìîñôåðó âóëêàíè÷åñêèõ
êèñëîòîïðîäóöèðóþùèõ ãàçîâ, à òàêæå ñ îáðàçîâàíèåì
îêèñëîâ àçîòà â âîçäóõå ïðè ðàçðÿäàõ àòìîñôåðíîãî ýëåê-
òðè÷åñòâà.

Âîçäåéñòâèå êèñëîòíûõ äîæäåé íà ðàñòåíèÿ ïðèâî-
äèò ê õàðàêòåðíûì ñèìïòîìàì ïîâðåæäåíèÿ ëèñòâû, áèî-
õèìè÷åñêèì, àíàòîìè÷åñêèì è óëüòðàñòðóêòóðíûì èçìå-
íåíèÿì ôîòîñèíòåòè÷åñêîãî àïïàðàòà (Stoyanova, Veliko-
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va, 1997; Tarhanen, 1998; Gabara et al., 2003; Wen et al.,
2011; Sun et al., 2012). Îñíîâíûå óëüòðàñòðóêòóðíûå èç-
ìåíåíèÿ ïîä âëèÿíèåì êèñëîòíûõ äîæäåé íàáëþäàþòñÿ â
ìåçîôèëëå ëèñòüåâ, õëîðîïëàñòàõ è ìèòîõîíäðèÿõ (Gaba-
ra et al., 2003).

Ïîä äåéñòâèåì ÈÊÄ èçìåíÿåòñÿ ñïîñîáíîñòü ðàñòå-
íèé ôèêñèðîâàòü ÑÎ2 ïðè ôîòîñèíòåçå è èíãèáèðóåòñÿ
ñèíòåç ãëþêîçû è äðóãèõ ñàõàðîâ (Velikova et al., 1999),
ñíèæàåòñÿ ñîäåðæàíèå õëîðîôèëëîâ à è b (Neufeld et al.,
1985; Shaukat, Khan, 2008).

Ñîãëàñíî ðåçóëüòàòàì Íüþôåëüäà ñ ñîàâòîðàìè (Neu-
feld et al., 1985), ïîäàâëåíèå ôîòîõèìè÷åñêîé àêòèâíîñòè
è ýôôåêòèâíîñòè ôîòîñèíòåòè÷åñêîãî êàðáîêñèëèðîâà-
íèÿ ïîñëå îáðàáîòêè ëèñòüåâ ÈÊÄ ÿâëÿåòñÿ ðåçóëüòàòîì
ñíèæåíèÿ ïðîâîäèìîñòè ìåçîôèëëà äëÿ ÑÎ2. Ïîçäíåå â
äðóãîé ðàáîòå áûë ïîäòâåðæäåí âûâîä îá îòðèöàòåëüíîì
âëèÿíèè ÈÊÄ íà ýôôåêòèâíîñòü ãàçîîáìåíà (Velikova
et al., 1999). Àâòîðû ïîêàçàëè, ÷òî èíãèáèðîâàíèå ôîòî-
ñèíòåçà â ëèñòüÿõ ïîä âîçäåéñòâèåì ÈÊÄ ñâÿçàíî ñ ïîíè-
æåíèåì âíóòðèêëåòî÷íîé ïðîâîäèìîñòè CO2. Îáðàáîòêà
ÈÊÄ òàêæå ïðèâîäèëà ê óâåëè÷åíèþ êîìïåíñàöèîííîé
òî÷êè ïî CO2 è íåôîòîõèìè÷åñêîãî òóøåíèÿ, èçìåíåíèþ
êðèâûõ çàâèñèìîñòè ôîòîñèíòåçà îò óðîâíÿ èíòåíñèâíî-
ñòè ñâåòà è êîíöåíòðàöèè CO2.

Èçâåñòíî, ÷òî âíóòðèêëåòî÷íûé òðàíñïîðò CO2 â
ëèñòüÿõ ðàñòåíèé îò óñòüèö ê õëîðîïëàñòàì è ê öåíòðàì
êàðáîêñèëèðîâàíèÿ îáëåã÷àåòñÿ çà ñ÷åò êàòàëèòè÷åñêîé
àêòèâíîñòè êàðáîàíãèäðàçû (ÊÀ, êàðáîíàòãèäðîëèàçà
ÊÔ 4.2.1.1), óñêîðÿþùåé îáðàòèìóþ ãèäðàòàöèþ ÑÎ2

(ÑÎ2 + Í2Î J Í+ + HCO
3

– ).
Â ðàñòèòåëüíûõ êëåòêàõ ÊÀ ïðåäñòàâëåíà ìíîæåñò-

âåííûìè ôîðìàìè, ëîêàëèçîâàííûìè â öèòîïëàçìå è
ñòðîìå õëîðîïëàñòîâ. Ðàáîòû ïîñëåäíèõ ëåò ïîêàçàëè íà-
ëè÷èå íåñêîëüêèõ öåíòðîâ àêòèâíîñòè ÊÀ â òèëàêîèäàõ
(Èâàíîâ è äð., 2007). Â ÷àñòíîñòè, óñòàíîâëåíî ïðèñóòñò-
âèå ÊÀ â êîìïëåêñå ÔÑ2 (Shutova et al., 2008). Âûñêàçàíî
ïðåäïîëîæåíèå (Çîëîòàðåâà, 2009), ÷òî òèëàêîèäíàÿ ÊÀ
êîíòðîëèðóåò ïóë ìåìáðàíî-ñâÿçàííîãî áèêàðáîíàòà, ïðè-
íèìàþùåãî ó÷àñòèå â ðåãóëÿöèè ôîòîõèìè÷åñêîé àêòèâ-
íîñòè õëîðîïëàñòîâ (Baranov et al., 2000; Stemler, 2002).

Ðàíåå ïðè èçó÷åíèè âëèÿíèÿ òÿæåëûõ ìåòàëëîâ íà
óëüòðàñòðóêòóðó õëîðîïëàñòîâ íàì óäàëîñü ïîêàçàòü, ÷òî
ÊÀ òèëàêîèäîâ ïðèíèìàåò ó÷àñòèå â ïîääåðæàíèè óðîâ-
íÿ ìåìáðàíî-ñâÿçàííîãî áèêàðáîíàòà è êîíòðîëèðóåò
óëüòðàñòðóêòóðíóþ îðãàíèçàöèþ òèëàêîèäíîé ìåìáðàí-
íîé ñèñòåìû õëîðîïëàñòà (Âîäêà è äð., 2013).

Ñíèæåíèå âíóòðèêëåòî÷íîãî ðÍ ïîä âîçäåéñòâèåì
ÈÊÄ èçìåíÿåò óñëîâèÿ óãëåêèñëîòíîãî ðàâíîâåñèÿ, ÷òî
ìîæåò ïîâëèÿòü íà àêòèâíîñòü ÊÀ è â ñâîþ î÷åðåäü áóäåò
ñêàçûâàòüñÿ íà âíóòðèêëåòî÷íîé ïðîâîäèìîñòè ÑÎ2 è â
êîíå÷íîì èòîãå íà ñêîðîñòè ôîòîñèíòåçà.

Öåëüþ íàñòîÿùåé ðàáîòû ÿâëÿëîñü èçó÷åíèå âëèÿíèÿ
ÈÊÄ íà ôóíêöèîíàëüíûå è óëüòðàñòðóêòóðíûå õàðàêòå-
ðèñòèêè ôîòîñèíòåòè÷åñêîãî àïïàðàòà ëèñòüåâ ãîðîõà, à
òàêæå ïðîâåðêà ïðåäïîëîæåíèÿ î ðîëè òèëàêîèäíîé êàð-
áîàíãèäðàçû â íåãàòèâíîì âëèÿíèè ÈÊÄ íà ôîòîõèìè÷å-
ñêóþ àêòèâíîñòü õëîðîïëàñòîâ.

Ìàòåðèàë è ìåòîäèêà

Â î ï û ò à õ è ñ ï î ë ü ç î â à ë è ëèñòüÿ 14-ñóòî÷íûõ
ïðîðîñòêîâ Pisum sativum L. (ñîðò Óëàäîâñêèé 10), êîòî-
ðûå ðîñëè íà ìèíåðàëüíîé ñðåäå (ðÍ 6.5). Ïðîðîñòêè îä-
íîêðàòíî â òå÷åíèå 3 ìèí îïðûñêèâàëè èç ïóëüâåðèçàòî-

ðà 1 ë ýêâèìîëÿðíîãî 0.2 ìÌ ðàñòâîðà NaNO3 è Na2SO4 ñ
ðÍ 5.6 (êîíòðîëüíûé âàðèàíò) èëè 2.5 (ÈÊÄ). Çàòåì ðàñ-
òåíèÿ âûäåðæèâàëè åùå 2 ñóò ïðè 22 °Ñ è îñâåùåííîñòè
150 ìêìîëü êâàíòîâ/(ì2�ñ), ïîñëå ÷åãî îáðàçöû ëèñòüåâ
ãîðîõà ôèêñèðîâàëè äëÿ ïîñëåäóþùåãî èññëåäîâàíèÿ
óëüòðàñòðóêòóðíûõ èçìåíåíèé â õëîðîïëàñòàõ ìåòîäîì
ÒÝÌ.

Ä ë ÿ ó ë ü ò ð à ñ ò ð ó ê ò ó ð í î ã î à í à ë è ç à èç ñðåä-
íåé ÷àñòè ëèñòüåâ âûðåçàëè ôðàãìåíòû äëèíîé 2 ìì.
Ïðåäâàðèòåëüíóþ ôèêñàöèþ ìàòåðèàëà ïðîâîäèëè ïðè
êîìíàòíîé òåìïåðàòóðå ïóòåì âàêóóìíîé èíôèëüòðàöèè
2.5%-íûì ãëóòàðîâûì àëüäåãèäîì â 0.1 Ì ôîñôàòíîì áó-
ôåðå (ðÍ 7.2), ïîñëå ÷åãî îáðàçöû îñòàâëÿëè â ñâåæåì
ðàñòâîðå òîãî æå ôèêñàòîðà íà 4 ÷ ïðè 4 °Ñ. Çàòåì îáðàç-
öû ïðîìûâàëè â òîì æå áóôåðå (2 ðàçà ïî 20 ìèí) è ïðî-
âîäèëè ïîñòôèêñàöèþ ìàòåðèàëà 1%-íûì ðàñòâîðîì
ÎsO4 â 0.1 Ì ôîñôàòíîì áóôåðå (ðÍ 7.2) â òå÷åíèå íî÷è
ïðè 4 °Ñ. Îáðàçöû îáåçâîæèâàëè, îáðàáàòûâàÿ ïðîáû ñå-
ðèåé ðàñòâîðîâ ýòèëîâîãî ñïèðòà âîçðàñòàþùåé êîíöåíò-
ðàöèè è ïðîïèëåíîêñèäîì. Ïîëó÷åííûé ìàòåðèàë ïðîïè-
òûâàëè â ñìåñÿõ ýïîêñèäíûõ ñìîë è ïðîïèëåíîêñèäà, çà-
ëèâàëè â ýïîí-àðàëäèòíóþ ñìîëó è ïåðåíîñèëè â
òåðìîñòàò äëÿ ïîëèìåðèçàöèè ïðè 37 è 60 °Ñ.

Óëüòðàòîíêèå ñðåçû êëåòîê (70—80 íì) ïîëó÷àëè ñ
ïîìîùüþ óëüòðàìèêðîòîìà LKB-V (LKB, Øâåöèÿ), ñíè-
ìàëè íà îäíîùåëåâûå áëåíäû, ïîêðûòûå ôîðìâàðîâîé
ïëåíêîé, çàòåì êîíòðàñòèðîâàëè 1%-íûì âîäíûì ðàñòâî-
ðîì óðàíèë-àöåòàòà â òå÷åíèå 30 ìèí â òåìíîòå è ðàñòâî-
ðîì öèòðàòà ñâèíöà â òå÷åíèå 3—5 ìèí.

Ïðåïàðàòû ïðîñìàòðèâàëè â òðàíñìèññèîííîì ýëåêò-
ðîííîì ìèêðîñêîïå JEM-1300 (JEOL, ßïîíèÿ). Èçîáðà-
æåíèÿ ñðåçîâ ôîòîãðàôèðîâàëè íà ïëåíêó äëÿ ýëåêòðîí-
íîé ìèêðîñêîïèè òèïà EB19H (AGFA, Áåëüãèÿ). Íåãà-
òèâû ôîòîãðàôèé õëîðîïëàñòîâ è èõ ôðàãìåíòîâ
ïåðåâîäèëè â öèôðîâîé ôîðìàò íà ñêàíåðå Epson Perfecti-
on 3200 Photo scanner è àíàëèçèðîâàëè ñ ïîìîùüþ êîìïü-
þòåðíûõ ïðîãðàìì Adobe Photoshop 7.0 è Corel Photo-Pa-
int 11. Ìîðôîìåòðè÷åñêèé àíàëèç èçîáðàæåíèé õëîðî-
ïëàñòîâ è îïðåäåëåíèå ïîïåðå÷íûõ ðàçìåðîâ òèëàêîèäîâ
ãðàí ïðîâîäèëè ñ ïîìîùüþ êîìïüþòåðíîé ïðîãðàììû
ImageJ (NIH, ÑØÀ) (ðèñ. 1). Ðàññòîÿíèÿ ìåæäó òî÷êàìè
Ì (ðèñ. 1, á) ñ÷èòàëè øèðèíîé òèëàêîèäà, à øèðèíó ëþ-
ìåíà îïðåäåëÿëè ïî øèðèíå ïîëîæèòåëüíûõ ïèêîâ.

Äëÿ êàæäîãî âàðèàíòà àíàëèçèðîâàëè èçîáðàæåíèÿ 30
çàôèêñèðîâàííûõ êëåòîê ëèñòüåâ. Íà êàæäîì èçîáðàæå-
íèè ñ èñïîëüçîâàíèåì ñòàòèñòè÷åñêèõ ìåòîäîâ îáðàáîòêè
äàííûõ îïðåäåëÿëè ðàçìåðû ó 10 ãðàí òèëàêîèäîâ, ñíÿ-
òûõ ïðè óâåëè÷åíèè 10 000�, 15 000� èëè 100 000�. Äî-
ñòîâåðíîñòü ðàçëè÷èé ñðåäíèõ çíà÷åíèé ìåæäó îïûòíû-
ìè è êîíòðîëüíûìè âàðèàíòàìè îöåíèâàëè ñ ïîìîùüþ
t-êðèòåðèÿ Ñòüþäåíòà. Ðàçíèöó ñ÷èòàëè äîñòîâåðíîé ïðè
ð � 0.05.

Î ï ð å ä å ë å í è å ô ó í ê ö è î í à ë ü í û õ ï à ð à ì å ò -
ð î â ô î ò î ñ è í ò å ò è ÷ å ñ ê î ã î à ï ï à ð à ò à ì å ò î ä î ì
è í ä ó ê ö è è ô ë ó î ð å ñ ö å í ö è è õ ë î ð î ô è ë ë à. Ôëóî-
ðåñöåíöèþ õëîðîôèëëà à â ëèñòüÿõ ãîðîõà èçìåðÿëè ñ ïî-
ìîùüþ ôëóîðèìåòðà XE-PAM (Walz, Ãåðìàíèÿ). Ôëóî-
ðåñöåíöèþ õëîðîôèëëà âîçáóæäàëè ìîäóëèðîâàííûì ñè-
íèì ñâåòîì (lìàêñ = 450 íì) è ðåãèñòðèðîâàëè â êðàñíîì
ñïåêòðàëüíîì äèàïàçîíå (l > 695 íì). F0 — íà÷àëüíûé
âûõîä ôëóîðåñöåíöèè ïðè ñëàáîì îñâåùåíèè
(0.075 ìêìîëü êâàíòîâ/(ì2�ñ)); Fm — ìàêñèìàëüíûé âû-
õîä ôëóîðåñöåíöèè ïðè íàñûùàþùåé âñïûøêå áåëîãî
ñâåòà äëèòåëüíîñòüþ 1 ñ è èíòåíñèâíîñòüþ 3000 ìêìîëü
êâàíòîâ/(ì2�ñ). Äëÿ îïðåäåëåíèÿ ïàðàìåòðîâ ôëóîðåñ-
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öåíöèè èç ëèñòüåâ, àäàïòèðîâàííûõ ê òåìíîòå â òå÷åíèå
3 ìèí, âûðåçàëè äèñêè äèàìåòðîì 1 ñì.

Îïðåäåëÿëè ñëåäóþùèå ïàðàìåòðû ôëóîðåñöåíöèè
õëîðîôèëëà, îòðàæàþùèå âàæíûå õàðàêòåðèñòèêè ÔÑÀ:
Fv/Fm — ìàêñèìàëüíûé êâàíòîâûé âûõîä ôîòîõèìè÷å-
ñêèõ ðåàêöèé ÔÑ2 (Van Kooten, Snel, 1990), ýôôåêòèâíûé
êâàíòîâûé âûõîä ôîòîõèìè÷åñêèõ ðåàêöèé ÔÑ2 ( ′Fv / ′Fm )
(Maxwell, Johnson, 2000), ôîòîõèìè÷åñêîå òóøåíèå ôëóî-
ðåñöåíöèè õëîðîôèëëà (qP) (Schreiber et. al., 1986), íå-
ôîòîõèìè÷åñêîå òóøåíèå ôëóîðåñöåíöèè õëîðîôèëëà
(qN) (Van Kooten, Snel, 1990), êâàíòîâûé âûõîä ýëåêò-
ðîííîãî òðàíñïîðòà (fÔÑ2) (Genty et al., 1989). Òàêæå
ïðîâîäèëè äèôôåðåíöèðîâàííîå îïðåäåëåíèå êâàíòîâûõ
âûõîäîâ êîìïîíåíòîâ íåôîòîõèìè÷åñêîãî òóøåíèÿ ôëó-
îðåñöåíöèè õëîðîôèëëà — fqE, fqT è fqI (Guadagno et al.,
2010).

Ïðåäñòàâëåíû óñðåäíåííûå äàííûå, ïîëó÷åííûå â
3—5 ýêñïåðèìåíòàõ, â êàæäîì èç êîòîðûõ áûëî èññëåäî-
âàíî ïî ìåíüøåé ìåðå 3 ïîâòîðíîñòè.

Â û ä å ë å í è å õ ë î ð î ï ë à ñ ò î â. Õëîðîïëàñòû êëàñ-
ñà «Ñ» èçîëèðîâàëè èç ëèñòüåâ ãîðîõà (2 ã) ïî ìåòîäó Àâ-
ðîíà (Avron, 1980) ñ íåáîëüøèìè ìîäèôèêàöèÿìè. Ñðåäó
âûäåëåíèÿ, ñîäåðæàùóþ 20 ìÌ Òðèñ-HCl-áóôåðà
(ðÍ 7.8), 5 ìÌ MgCl2, 300 ìÌ ñàõàðîçû, 10 ìÌ NaCl è
1 ìÌ ÝÄÒÀ, çàìîðàæèâàëè äî ïîÿâëåíèÿ êðèñòàëëîâ
ëüäà è âñå îïåðàöèè ïî âûäåëåíèþ õëîðîïëàñòîâ ïðîâî-
äèëè ïðè 2—4 °Ñ. Ëèñòüÿ ðàçðóøàëè ìåõàíè÷åñêè ñ ïî-

ìîùüþ ðó÷íîãî áëåíäåðà MR530 (Braun, Ãåðìàíèÿ)
äâóìÿ öèêëàìè ïî 20 ñ ïðè ìàêñèìàëüíîé ñêîðîñòè. Ãî-
ìîãåíàò îòæèìàëè ÷åðåç äâà ñëîÿ íåéëîíîâîé òêàíè,
ôèëüòðàò öåíòðèôóãèðîâàëè ïðè 800 g â òå÷åíèå 1 ìèí.
Çàòåì îñàäîê îòáðàñûâàëè, à ñóïåðíàòàíò öåíòðèôóãèðî-
âàëè â òå÷åíèå 5 ìèí ïðè 3000 g. Îñàäîê ïðîìûâàëè ñðå-
äîé âûäåëåíèÿ è ïîñëå ïåðåîñàæäåíèÿ ñóñïåíäèðîâàëè â
ìèíèìàëüíîì îáúåìå ñðåäû âûäåëåíèÿ. Ñóììàðíîå ñî-
äåðæàíèå õëîðîôèëëîâ â ñóñïåíçèè îïðåäåëÿëè â àöåòî-
íîâîì ýêñòðàêòå ïî ìåòîäó Àðíîíà (Arnon, 1949).

Ê à ð á î à í ã è ä ð à ç í ó þ à ê ò è â í î ñ ò ü èçîëèðîâàí-
íûõ õëîðîïëàñòîâ ãîðîõà îïðåäåëÿëè ïî ñêîðîñòè âûäå-
ëåíèÿ ÑÎ2 â ðåàêöèè äåãèäðàòàöèè áèêàðáîíàòà íàòðèÿ
ïî ìåòîäèêå, îïèñàííîé ðàíåå (Ñåìåíèõèí è äð., 2014).
Ñêîðîñòü ðåàêöèè ðåãèñòðèðîâàëè íåïîñðåäñòâåííî ïî
óñêîðåíèþ ïîòîêà ÑÎ2 ñ ïîìîùüþ èíôðàêðàñíîãî ãàçî-
àíàëèçàòîðà Q-S151 (Qubit Systems, Êàíàäà).

Ðåçóëüòàòû è îáñóæäåíèå

À í à ë è ç ô ó í ê ö è î í à ë ü í û õ ï à ð à ì å ò ð î â ô î -
ò î ñ è í ò å ò è ÷ å ñ ê î ã î à ï ï à ð à ò à. Àêòèâíîñòü ôîòîõè-
ìè÷åñêèõ ïðîöåññîâ â ëèñòüÿõ ãîðîõà, îáðàáîòàííûõ
ÈÊÄ, îöåíèâàëè ìåòîäîì èíäóêöèè ôëóîðåñöåíöèè õëî-
ðîôèëëà. Òèïè÷íûå êðèâûå èçìåíåíèÿ èíòåíñèâíîñòè
ôëóîðåñöåíöèè õëîðîôèëëà à êîíòðîëüíûõ è îáðàáîòàí-
íûõ ÈÊÄ ëèñòüåâ ãîðîõà ïîêàçàíû íà ðèñ. 2. Ñóùåñòâåí-
íîå ðàçëè÷èå ñîñòîÿëî â ïîíèæåííîì óðîâíå ′Fm â îáðàáî-
òàííûõ ÈÊÄ ëèñòüÿõ ïî ñðàâíåíèþ ñ êîíòðîëåì è óñêî-
ðåííîì ðîñòå çíà÷åíèÿ ′Fm ñî âðåìåíåì ïîñëå
âûêëþ÷åíèÿ äåéñòâóþùåãî ñâåòà. Â îñòàëüíîì ðàçëè÷èÿ
ìåæäó êîíòðîëüíûì è îáðàáîòàííûì ÈÊÄ âàðèàíòàìè
áûëè ìèíèìàëüíû, à èçìåðåíèÿ õàðàêòåðèçîâàëèñü âûñî-
êîé âîñïðîèçâîäèìîñòüþ. Â ñîîòâåòñòâèè ñ ìåòîäèêîé,
ïðåäñòàâëåííîé íà ðèñ. 1, ðàññ÷èòûâàëè â ïåðâóþ î÷å-
ðåäü ñîîòíîøåíèå Fv/Fm — ìàêñèìàëüíûé ïîòåíöèàëü-
íûé êâàíòîâûé âûõîä ÔÑ2, ïàðàìåòð, êîòîðûé ñ÷èòàåòñÿ
ïîêàçàòåëåì ôóíêöèîíàëüíîãî ñîñòîÿíèÿ ôîòîñèíòåòè÷å-
ñêîãî àïïàðàòà ðàñòåíèé (Van Kooten, Snel, 1990). Òàêæå
îïðåäåëÿëè êâàíòîâûå âûõîäû ðàçëè÷íûõ ïðîöåññîâ ðàñ-
ïðåäåëåíèÿ ñâåòîâîé ýíåðãèè — fPSII, fqE, fqT è fqI. Ïàðà-
ìåòð fPSII õàðàêòåðèçóåò ýôôåêòèâíîñòü èñïîëüçîâàíèÿ
êâàíòîâ ñâåòà â ýëåêòðîí-òðàíñïîðòíîé öåïè õëîðîïëàñòà
ïðè îñâåùåíèè äåéñòâóþùèì ñâåòîì. Ïàðàìåòð fqE õà-
ðàêòåðèçóåò ýôôåêòèâíîñòü òåïëîâîé äèññèïàöèè ýíåð-
ãèè êâàíòîâ ñâåòà â ÔÑ2 ñ ó÷àñòèåì ðÍ-÷óâñòâèòåëüíûõ
çåàêñàíòèíçàâèñèìûõ ìåõàíèçìîâ, fqT — ÷àñòü êâàíòîâ,
êîòîðûå ïåðåíàïðàâëÿþòñÿ â ÔÑ1 âñëåäñòâèå ìèãðàöèè
ñâåòîñîáèðàþùåé àíòåííû îò ÔÑ2, è íàêîíåö, ïàðàìåòð
fqI îòðàæàåò âêëàä òóøåíèÿ ýíåðãèè â ðåàêöèîííîì öåíò-
ðå â õîäå èíàêòèâàöèè ÔÑ2. Ðåçóëüòàòû èññëåäîâàíèé
ïðåäñòàâëåíû íà ðèñ. 2.

Èç ïðèâåäåííûõ äàííûõ ñëåäóåò, ÷òî ìàêñèìàëüíûé
ïîòåíöèàëüíûé êâàíòîâûé âûõîä ó ëèñòüåâ êîíòðîëüíûõ
ðàñòåíèé áûë äîñòàòî÷íî âûñîêèì è ñîñòàâëÿë 0.78
(ðèñ. 3), ÷òî ñâèäåòåëüñòâóåò îá îòñóòñòâèè ñòðåññîâûõ
óñëîâèé ïðè âûðàùèâàíèè ìàòåðèàëà. Ó ðàñòåíèé, îáðà-
áîòàííûõ ÈÊÄ â óñëîâèÿõ ýêñïåðèìåíòà, ýòîò ïàðàìåòð
ïðàêòè÷åñêè íå èçìåíÿëñÿ. Ñëåäîâàòåëüíî, ÷åðåç 2 ñóò
ïîñëå îáðàáîòêè ðàñòåíèé ÈÊÄ çíà÷èòåëüíûõ ïîâðåæäå-
íèé ôîòîñèíòåòè÷åñêîãî àïïàðàòà íå íàáëþäàëîñü. Ýòî
ïîäòâåðæäàåòñÿ òàêæå íèçêèì óðîâíåì ïàðàìåòðà fqI

(0.07) è îòñóòñòâèåì â íåì èçìåíåíèé äàæå ïðè ÿðêîì
îñâåùåíèè, èíòåíñèâíîñòü êîòîðîãî âòðîå ïðåâîñõîäèëà
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Ðèñ. 1. Ïðèìåð ðàñ÷åòà øèðèíû âíóòðèòèëàêîèäíîãî ïðîñò-
ðàíñòâà è òîëùèíû òèëàêîèäíûõ ìåìáðàí ïî ñðåäíåé èíòåí-

ñèâíîñòè ïèêñåëåé.

à — ôðàãìåíò õëîðîïëàñòà, â êîòîðîì ñâåòëûì ïðÿìîóãîëüíèêîì óêàçà-
íà îáëàñòü ñêàíèðîâàíèÿ: á — ïðîôèëü ëèíåéíîãî ñêàíèðîâàíèÿ, îòî-
áðàæàþùèé èíòåíñèâíîñòü ïèêñåëåé îòíîñèòåëüíî ñðåäíåé èíòåíñèâ-
íîñòè ïèêñåëåé ñòðîìû. Ë — ëþìåí òèëàêîèäà, âíóòðèòèëàêîèäíîå ïðî-
ñòðàíñòâî, õàðàêòåðèçóåòñÿ áîëåå ñâåòëûìè ïèêñåëÿìè ïî ñðàâíåíèþ ñî
ñòðîìîé. Äâå ìåìáðàíû ñìåæíûõ òèëàêîèäîâ íà ðèñóíêå ñëèâàþòñÿ â
îäíó òåìíóþ ïîëîñó. Ðàññòîÿíèå ìåæäó òî÷êàìè Ì — øèðèíà òèëàêîè-
äà, à øèðèíà ïîëîæèòåëüíîãî ïèêà, ñîîòâåòñòâóþùåãî çîíå, áîëåå ñâåò-

ëîé, ÷åì ñòðîìà, — øèðèíà ëþìåíà.



óðîâåíü îñâåùåííîñòè ïðè âûðàùèâàíèè, íå îòìå÷åíî
çíà÷èòåëüíîé èíàêòèâàöèè ÔÑ2 â ðåçóëüòàòå ôîòîèíãè-
áèðîâàíèÿ.

Õîòÿ ñíèæåíèå âåëè÷èíû Fv/Fm ÿâëÿåòñÿ îäíèì èç
îñíîâíûõ èíäèêàòîðîâ ñòðåññîâîãî ñîñòîÿíèÿ, öåëûé ðÿä
ôàêòîðîâ, íåãàòèâíî âëèÿþùèõ íà ðàñòåíèÿ, íå ïðèâîäèò
ê èçìåíåíèþ ýòîãî ïàðàìåòðà (Baker, Rosenquist, 2004).
Ýòî ïðîèñõîäèò â òåõ ñëó÷àÿõ, êîãäà ñòðåññîâîå âîçäåéñò-
âèå íå íàðóøàåò ïåðâè÷íûõ ôîòîõèìè÷åñêèõ ðåàêöèé â
ÔÑ2. Íàïðèìåð, çíà÷åíèå Fv/Fm ïðàêòè÷åñêè íå èçìåíÿ-
ëîñü ïðè îáðàáîòêå ëèñòüåâ ôàñîëè ÈÊÄ, åñëè ðÍ ðàñòâî-
ðà ñîñòàâëÿë íå ìåíåå 2.2—2.4 (Velikova, Yordanov,
1996). Íåçíà÷èòåëüíîå ñíèæåíèå ïàðàìåòðà Fv/Fm (ñ 0.84

äî 0.82) ïðè îáðàáîòêå ðàñòåíèé ÈÊÄ ñ ðÍ 3.5 ðåãèñòðè-
ðîâàëîñü â ðàáîòå Âåíà ñ ñîàâòîðàìè (Wen et al., 2011).
Â òî æå âðåìÿ î ñíèæåíèè ïàðàìåòðà Fv/Fm ñ 0.81 äî 0.73
ó ëèñòüåâ ñîè â ðåçóëüòàòå äåéñòâèÿ ÈÊÄ ñ ðÍ 3.0 ñîîá-
ùàëîñü â ðàáîòå Ñàíà ñ ñîàâòîðàìè (Sun et al., 2012).
Â ðàáîòå, âûïîëíåííîé íà ëèñòüÿõ ôàñîëè (Velikova et al.,
1999), îòìå÷àëè çíà÷èòåëüíîå ïàäåíèå âåëè÷èíû Fv/Fm

(ñ 0.802 äî 0.594) ïðè îáðàáîòêå ðàñòåíèé ðàñòâîðîì ñ
ðÍ 1.8. Îäíàêî ñíèæåíèå ìàêñèìàëüíîãî ïîòåíöèàëüíîãî
êâàíòîâîãî âûõîäà ïðîèñõîäèëî ëèøü â ïåðâûå ÷àñû ïî-
ñëå äåéñòâèÿ ÈÊÄ, è óæå ÷åðåç 1 ñóò ýòîò ïàðàìåòð íà÷è-
íàë âîçâðàùàòüñÿ ê èñõîäíîìó óðîâíþ (Velikova et al.,
1999).
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Ðèñ. 2. Òèïè÷íûå êðèâûå ôëóîðåñöåíöèè õëîðîôèëëà, çàðåãèñòðèðîâàííûå íà âûñå÷êàõ èç ëèñòüåâ ãîðîõà ïîñëå èìèòàöèè êèñ-
ëîòíîãî äîæäÿ (à), ïî ñðàâíåíèþ ñ êîíòðîëåì (á).

Ðèñ. 3. Êâàíòîâûå âûõîäû ðàçëè÷íûõ ïðîöåññîâ òðàíñôîðìàöèè ýíåðãèè ñâåòà â ôîòîñèíòåòè÷åñêîì àïïàðàòå ëèñòüåâ Pisum sati-
vum L. â óñëîâèÿõ èìèòàöèè êèñëîòíîãî äîæäÿ.



Ñîãëàñíî íàøèì ðåçóëüòàòàì, ïðèâåäåííûì íà ðèñ. 3,
êâàíòîâûé âûõîä ýëåêòðîííîãî òðàíñïîðòà â ÔÑ2 (fPSII)
ëèñòüåâ, îáðàáîòàííûõ ÈÊÄ, óìåíüøàëñÿ íà 25 %, ÷òî
ñîïðîâîæäàëîñü ðîñòîì fqÅ — êâàíòîâîãî âûõîäà òåïëî-
âîé äèññèïàöèè ýíåðãèè èçáûòî÷íûõ êâàíòîâ ñâåòà — íà
85 %. Â ñîñóäèñòûõ ðàñòåíèÿõ îñíîâíûì êîìïîíåíòîì
òóøåíèÿ ýíåðãèè â àíòåííå, êîòîðûé äëèòñÿ îò ñåêóíä äî
äåñÿòêîâ ñåêóíä, ÿâëÿåòñÿ qE, êîòîðûé èíèöèèðóåòñÿ
íèçêèì âíóòðèòèëàêîèäíûì ðÍ (Avenson et al., 2005) è
ñâÿçàí ñ âèîëàêñàíòèíîâûì öèêëîì.

Ñîãëàñíî ñîâðåìåííûì ïðåäñòàâëåíèÿì, ýòîò ïðî-
öåññ âêëþ÷àåò â ñåáÿ ðÍ-çàâèñèìóþ àêòèâàöèþ ëîêàëèçî-
âàííîé â ëþìåíå òèëàêîèäà âèîëàêñàíòèí-äåýïîêñèäàçû

è ïðåâðàùåíèå âèîëàêñàíòèíà â àíòåðàêñàíòèí è çåàêñàí-
òèí; ïðîòîíèðîâàíèå ýêñïîíèðîâàííûõ â ëþìåí àìèíî-
êèñëîòíûõ îñòàòêîâ ãîìîäèìåðà ïîëèïåïòèäà PsbS,
àññîöèèðîâàííîãî ñ êîðîì ÔÑ2; ìîíîìåðèçàöèþ PsbS è
åãî àñîöèàöèþ ñî ñâåòîñîáèðàþùèì êîìïëåêñîì ÔÑ2;
ïðèñîåäèíåíèå çåàêñàíòèíà ê ïðîòîíèðîâàííîìó PsbS,
÷òî îáåñïå÷èâàåò ïåðåíîñ ýíåðãèè âîçáóæäåííûõ ìîëå-
êóë õëîðîôèëëà íà çåàêñàíòèí, êîòîðûé áûñòðî ðåëàêñè-
ðóåò äî îñíîâíîãî ñîñòîÿíèÿ ïóòåì òåïëîâîé äèññèïàöèè
ýíåðãèè. Òàêèì îáðàçîì, ñíèæåíèå ðÍ â ëþìåíå òèëàêîè-
äîâ ÿâëÿåòñÿ ñèãíàëîì, çàïóñêàþùèì çåàêñàíòèíçàâèñè-
ìóþ òåïëîâóþ äèññèïàöèþ ýíåðãèè ôîòîíîâ, ïðîÿâëÿþ-
ùóþñÿ â âèäå òóøåíèÿ ôëóîðåñöåíöèè õëîðîôèëëà à —

56 Î. Â. Ïîëèùóê è äð.

Ðèñ. 4. Óëüòðàñòðóêòóðà ãðàí õëîðîïëàñòîâ ëèñòüåâ ãîðîõà; ðåãóëÿðíàÿ ñòðóêòóðà ãðàí â êîíòðîëå (à, á), íàáóõøèå è èçâèëèñòûå
òèëàêîèäû ãðàí ïîñëå îáðàáîòêè êèñëîòíûì äîæäåì (â, ã).

Ãð — ãðàíà, ÒÃ — òèëàêîèäû ãðàí, ÒÑ — òèëàêîèäû ñòðîìû.



qE (P *erez-Bueno et al., 2008). Àêòèâàöèþ ýòîãî ïðîöåñ-
ñà ïðè îäíîâðåìåííîì ïîäàâëåíèè ýëåêòðîííîãî òðàíñ-
ïîðòà ìîæíî îáúÿñíèòü êàê ñíèæåíèåì ðÍ ñòðîìû, òàê
è äåñòàáèëèçàöèåé áèêàðáîíàòíîé áóôåðíîé ñèñòåìû òè-
ëàêîèäîâ, êîòîðàÿ ìîäóëèðóåò óðîâåíü ðÍ â ëþìåíå
è ïðåäîòâðàùàåò åãî ðåçêèå êîëåáàíèÿ (Çîëîòàð¸âà,
2009). Ýôôåêòèâíîñòü ôóíêöèîíèðîâàíèÿ ðåãóëÿòîðíîãî
ìåõàíèçìà qT çàâèñèò îò ïðîñòðàíñòâåííîé êîíôèãóðà-
öèè òèëàêîèäîâ, ïîñêîëüêó â íåãî âîâëå÷åíû ìåìáðàí-
íî-ñâÿçàííûå ôåðìåíòû, à ñóòü çàêëþ÷àåòñÿ â ìèãðàöèè
ïèãìåíò-áåëêîâîãî ñóïåðêîìïëåêñà â òèëàêîèäíîé ìåìá-
ðàíå.

Ñíèæåíèå ïîêàçàòåëÿ fqT îò 0.10 â êîíòðîëå äî 0.03 â
ñëó÷àå ÈÊÄ ìîæåò áûòü ñâÿçàíî ñ íàðóøåíèÿìè óëüòðà-
ñòðóêòóðû õëîðîïëàñòîâ è èçìåíåíèåì ôèçèêî-õèìè÷å-
ñêèõ ñâîéñòâ ëèïèäíîãî áèñëîÿ òèëàêîèäíûõ ìåìáðàí.

Â ë è ÿ í è å È Ê Ä í à ó ë ü ò ð à ñ ò ð ó ê ò ó ð ó ã ð à í
õ ë î ð î ï ë à ñ ò î â. Íà ðèñ. 4 ïðåäñòàâëåíû ýëåêòðîííûå
ìèêðîôîòîãðàôèè ñðåçîâ ôðàãìåíòîâ õëîðîïëàñòîâ èç
ìåçîôèëëà ëèñòüåâ ãîðîõà. Â îáðàçöàõ êîíòðîëüíîãî âà-
ðèàíòà (ðèñ. 4, à) ÷åòêî âûäåëÿþòñÿ îòäåëüíûå ãðàíû, òè-
ëàêîèäû ñòðîìû. Ïðè áîëüøåì óâåëè÷åíèè âèäíà èíòàêò-
íàÿ ãðàíà, ñîñòîÿùàÿ èç 19 òèëàêîèäîâ, îò êîíå÷íûõ ó÷à-
ñòêîâ êîòîðûõ îòõîäÿò òèëàêîèäû ñòðîìû; òèëàêîèäû â
ãðàíå ïëîòíî óïàêîâàíû è ðàâíîìåðíî ðàñïðåäåëåíû â
ñòîïêàõ (ðèñ. 4, á).

Ïðè ñðàâíåíèè ñ êîíòðîëüíûì îáðàçöîì õëîðîïëàñ-
òîâ èç ëèñòüåâ, êîòîðûå îáðàáàòûâàëèñü ÈÊÄ, ìîæíî îò-
ìåòèòü ðàçðûõëåíèå îáùåé ñòðóêòóðû ãðàí è íàáóõàíèå
òèëàêîèäîâ. Êðîìå òîãî, íàáëþäàåòñÿ òàêæå âîëíèñòîñòü
óïàêîâêè òèëàêîèäîâ (ðèñ. 4, â, ã). Äàííûå ìîðôîìåòðè-
÷åñêîãî àíàëèçà è ðåçóëüòàòû îïðåäåëåíèÿ ðàçìåðîâ òè-
ëàêîèäîâ ïðèâåäåíû â òàáëèöå, èç êîòîðîé ñëåäóåò, ÷òî
òîëùèíà òèëàêîèäîâ ãðàí óâåëè÷èâàåòñÿ íà 28 %, à ðàç-
ìåð âíóòðèòèëàêîèäíîãî (ëþìåíàëüíîãî) ïðîñòðàíñò-
âà — íà 21 % ïî ñðàâíåíèþ ñ êîíòðîëåì.

Ïîõîæèå èçìåíåíèÿ â ñòðîåíèè òèëàêîèäíîé ñèñòå-
ìû õëîðîïëàñòîâ ïîñëå ÈÊÄ áûëè çàðåãèñòðèðîâàíû ó
Phaseolus vulgaris (Stoyanova, Velikova, 1997), â òî âðåìÿ
êàê âîëíèñòîñòü òèëàêîèäîâ è óâåëè÷åíèå òîëùèíû ãðàí
áûëè îïèñàíû ó Bryoria fuscesens (Tarhanen, 1998). Ðàç-
ðûõëåíèå ãðàí, ñîêðàùåíèå ÷èñëà òèëàêîèäîâ â ãðàíå è
óâåëè÷åíèå âíóòðèòèëàêîèäíûõ ïðîìåæóòêîâ òàêæå
áûëè îò÷åòëèâî âèäíû íà ýëåêòðîííûõ ìèêðîôîòîãðàôè-
ÿõ îáðàçöîâ, ïîëó÷åííûõ èç ëèñòüåâ ñîè Glycine max ïîñ-
ëå ÈÊÄ ñ ðÍ 4.5 è 3.5 (Wen et al., 2011), à òàêæå 4.5 è 3.0
(Sun et al., 2012). Ïðè÷åì íàáëþäàåìàÿ ðåàêöèÿ çíà÷è-
òåëüíî âîçðàñòàëà ïðè ñíèæåíèè ðÍ. Íåîáõîäèìî îòìå-
òèòü, ÷òî ÈÊÄ, ïðèìåíåííûé â íàñòîÿùåì èññëåäîâàíèè,
èìåë áîëåå íèçêèé óðîâåíü ðÍ (2.5), ÷åì â ýòèõ ðàáîòàõ.
Â òî æå âðåìÿ â öèòèðóåìûõ ðàáîòàõ ðàñòåíèÿ âûðàùèâà-
ëè íà âîäíûõ ïèòàòåëüíûõ ðàñòâîðàõ, ðÍ êîòîðûõ ïîíè-
æàëè äî óðîâíÿ äåéñòâóþùåãî ÈÊÄ — ñ 7.0 (êîíòðîëü) äî
4.5, 3.5 è 3.0 ñîîòâåòñòâåííî. Òàêèì îáðàçîì, â ýòèõ ýêñïå-
ðèìåíòàõ îòðèöàòåëüíîå äåéñòâèå ÈÊÄ âîñïðîèçâîäèëîñü
áîëåå ïîëíî. Âîçìîæíî, èç-çà ýòîãî óëüòðàñòðóêòóðíûå èç-
ìåíåíèÿ â òèëàêîèäíîé ñèñòåìå G. max áûëè áîëåå âûðà-
æåííûìè, ÷åì ó õëîðîïëàñòîâ ãîðîõà, îïèñàííûõ â íà-
øåé ðàáîòå, ïðè àíàëîãè÷íîì õàðàêòåðå èçìåíåíèé.

Òàêèå óëüòðàñòðóêòóðíûå èçìåíåíèÿ õëîðîïëàñòîâ
íå ÿâëÿþòñÿ ñïåöèôè÷åñêèìè äëÿ êèñëîòíûõ äîæäåé,
îíè òàêæå íàáëþäàþòñÿ ïðè ðàçëè÷íûõ ñòðåññîâûõ ñèòó-
àöèÿõ, íàïðèìåð ïðè âîçäåéñòâèè òîêñè÷íûõ ìåòàëëîâ
(Barcelo et al., 1988; Krzechowska, Wozny, 1996), ïîâû-
øåííîé êèñëîòíîñòè ïî÷âû (Wulff et al., 1994), èîííîì

(Hecht-Bucholz, 1983; Ouzounidou et al., 1995; Alscher
et al., 1997) è êèñëîðîäíîì (Vartapetian, Zakhmilova,
1990) äåôèöèòå.

Ðàíåå ðàçðûõëåíèå ãðàíàëüíîé ñèñòåìû õëîðîïëàñ-
òîâ è óâåëè÷åíèå âíóòðèòèëàêîèäíûõ ïðîìåæóòêîâ ìû
íàáëþäàëè ïðè îáðàáîòêå õëîðîïëàñòîâ èîíàìè òÿæåëûõ
ìåòàëëîâ (Âîäêà è äð., 2013) è îáíàðóæèëè, ÷òî îäíîâðå-
ìåííî â òåõ æå ïðåïàðàòàõ ïîäàâëÿëàñü àêòèâíîñòü ÊÀ,
îáåñïå÷èâàþùåé áûñòðûé âçàèìíûé ïåðåõîä ôîðì
óãîëüíîé êèñëîòû è ó÷àñòâóþùåé âî âíóòðèêëåòî÷íîì
òðàíñïîðòå óãëåêèñëîãî ãàçà ê öåíòðàì êàðáîêñèëèðîâà-
íèÿ. Â ïîñëåäíåå âðåìÿ øèðîêî îáñóæäàåòñÿ ðîëü òèëà-
êîèäíûõ ÊÀç â îáåñïå÷åíèè ýôôåêòèâíîãî ôîòîñèíòåçà
(Èâàíîâ, 2007; Shutova et al., 2008; Çîëîòàðåâà, 2009), îä-
íàêî äî íàñòîÿùåãî âðåìåíè èõ ôóíêöèè îñòàþòñÿ ïðåä-
ìåòîì äèñêóññèé. Ïðåäïîëîæåíèå î âîçìîæíîì ó÷àñòèè
òèëàêîèäíûõ ÊÀç â êîíòðîëå ñòðîåíèÿ ìåìáðàííîé ñèñ-
òåìû õëîðîïëàñòîâ áûëî ñôîðìóëèðîâàíî íàìè â íåäàâ-
íåé ðàáîòå (Âîäêà è äð., 2013). Â íàñòîÿùåì èññëåäîâà-
íèè ìû ïðîâåðÿëè ýòî ïðåäïîëîæåíèå ñ èñïîëüçîâàíèåì
õëîðîïëàñòîâ èç ëèñòüåâ ðàñòåíèé ãîðîõà ïîñëå ÈÊÄ ñ
ðÍ 2.5.

Â ë è ÿ í è å È Ê Ä í à à ê ò è â í î ñ ò ü Ê À. Íà ðèñ. 5
ïîêàçàíû â ñðàâíåíèè óðîâíè àêòèâíîñòè ÊÀ êîíòðîëü-
íûõ õëîðîïëàñòîâ è èçîëèðîâàííûõ èç îáðàáîòàííûõ
ÈÊÄ ëèñòüåâ. Âèäíî, ÷òî â ðåçóëüòàòå âîçäåéñòâèÿ ÈÊÄ
àêòèâíîñòü ÊÀ ñíèæàëàñü â 3 ðàçà.
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Âëèÿíèå ÈÊÄ íà ðàçìåðû òèëàêîèäîâ â ãðàíàõ
õëîðîïëàñòîâ ëèñòüåâ ãîðîõà

Âàðèàíò
îïûòà

Òîëùèíà
òèëàêîèäîâ ãðàí, ìêì

Øèðèíà ëþìèíàëüíîãî
ïðîñòðàíñòâà, ìêì

Êîíòðîëü 0.01086 � 0.00940 0.00628 � 0.00540

ÈÊÄ 0.01392 � 0.00123à 0.00759 � 0.00620à

à Îòëè÷èå îò êîíòðîëÿ, ð < 0.05.

Ðèñ. 5. Âëèÿíèå èìèòèðîâàííîãî êèñëîòíîãî äîæäÿ íà êàðáî-
àíãèäðàçíóþ àêòèâíîñòü õëîðîïëàñòîâ êëàññà «Ñ», èçîëèðî-

âàííûõ èç ëèñòüåâ ãîðîõà.



Ñòîëü çíà÷èòåëüíîå ñíèæåíèå àêòèâíîñòè ÊÀ â õëî-
ðîïëàñòàõ ëèñòüåâ, îáðàáîòàííûõ ÈÊÄ, ïîçâîëÿåò ïðåä-
ïîëàãàòü, ÷òî îäíîé èç ïðè÷èí íåãàòèâíîãî âëèÿíèÿ ÈÊÄ
íà ôîòîñèíòåç ÿâëÿåòñÿ íàðóøåíèå âíóòðèêëåòî÷íîãî áè-
êàðáîíàòíîãî îáìåíà, êàòàëèçèðóåìîãî ÊÀ. Óëüòðàñòðóê-
òóðíûå èçìåíåíèÿ ñèñòåìû òèëàêîèäíûõ ìåìáðàí õëî-
ðîïëàñòîâ â ýòîì ñëó÷àå, à èìåííî ðàñøèðåíèå âíóòðè-
òèëàêîèäíîãî ïðîñòðàíñòâà è óâåëè÷åíèå òîëùèíû
ãðàíàëüíûõ òèëàêîèäîâ, ìîãóò áûòü ñâÿçàíû ñ çàìåäëåíè-
åì ïðåâðàùåíèÿ áèêàðáîíàòà â ôîðìó óãîëüíîé êèñëîòû
è ÑÎ2 è íàêîïëåíèåì ãèäðàòèðîâàííûõ èîíîâ HCO

3

– â
âîäíîì âíóòðèòèëàêîèäíîì ïðîñòðàíñòâå. Â ñâîþ î÷å-
ðåäü ÑÎ2 èç-çà áîëåå âûñîêîé ðàñòâîðèìîñòè â ãèäðîôîá-
íûõ ñðåäàõ (Gutknecht et al., 1977) ìîæåò íàêàïëèâàòüñÿ â
ëèïèäíîé ôàçå òèëàêîèäîâ, ïîñêîëüêó äëÿ åãî ýôôåêòèâ-
íîãî âûâîäà èç ëèïèäíîãî áèñëîÿ íåîáõîäèìà ãèäðà-
òàöèÿ â ãèäðîôèëüíîì ïðèìåìáðàííîì ñëîå, êàòàëèçèðó-
åìàÿ ÊÀ. Òàêèì îáðàçîì, èíãèáèðîâàíèå ÊÀ ñîçäàåò
áàðüåðû äëÿ ñâîáîäíîãî îáìåíà è òðàíñìåìáðàííîãî ïå-
ðåíîñà ôîðì óãîëüíîé êèñëîòû è ìîæåò áûòü ïðè÷èíîé
ñòðóêòóðíûõ íàðóøåíèé â òèëàêîèäíîé ñèñòåìå.

Ïîëó÷åííûå â íàñòîÿùåé ðàáîòå ðåçóëüòàòû ñâèäå-
òåëüñòâóþò î òîì, ÷òî êèñëîòíûå äîæäè íåãàòèâíî âëèÿ-
þò íà ñòðóêòóðó ìåìáðàííîé ñèñòåìû õëîðîïëàñòîâ, à
òàêæå íà ýôôåêòèâíîñòü ôîòîñèíòåòè÷åñêîãî ýëåêòðîí-
íîãî òðàíñïîðòà, óâåëè÷èâàþò òåïëîâóþ äèññèïàöèþ
ýíåðãèè áåç èçìåíåíèÿ ìàêñèìàëüíîãî êâàíòîâîãî âûõî-
äà ôîòîõèìè÷åñêèõ ðåàêöèé ÔÑ2. Â óñëîâèÿõ ïîâûøåí-
íîé êèñëîòíîñòè ïðîèñõîäÿò èíãèáèðîâàíèå ÊÀ, çàìåä-
ëåíèå èíòåðêîíâåðñèè áèêàðáîíàòà è ÑÎ2, ÷òî ìîæåò
ïðèâîäèòü ê íàêîïëåíèþ ãèäðàòèðîâàííûõ èîíîâ HCO

3

– â
âîäíîì âíóòðèòèëàêîèäíîì ïðîñòðàíñòâå, âûçûâàÿ ðàñ-
øèðåíèå âíóòðèòèëàêîèäíîãî ïðîñòðàíñòâà è óâåëè÷åíèå
òîëùèíû ãðàíàëüíûõ òèëàêîèäîâ.
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THE EFFECT OF ACID RAIN ON ULTRASTRUCTURE AND FUNCTIONAL PARAMETERS

OF PHOTOSYNTHETIC APPARATUS OF PEA LEAVES

A. V. Polishchuk,1 M. V. Vodka, N. A. Bålyavskaya, A. P. Khomochkin, E. K. Zolotareva

M. G. Kholodhy Institute of Botany, Nat. Acad. Sci. of Ukraine, Kiev, Ukraine;
1 e-mail: polishch@yandex.ru

The effects of simulated acid rain (SAR) on the ultrastructure and functional parameters of the photosyn-
thetic apparatus were studied using 14-day-old pea leaves as test system. Pea plants were sprayed with an
aqueous solution containing NaNO3 (0.2 mM) and Na2SO4 (0.2 mM) (pH 5.6, a control variant), or with the sa-
me solution, which was acidified to pH 2.5 (acid variant). Functional characteristics were determined by chlo-
rophyll fluorescence analysis. Acid rain application caused reduction in the efficiency of the photosynthetic
electron transport by 25 %, which was accompanied by an increase by 85 % in the quantum yield of thermal
dissipation of excess light quanta. Ultrastructural changes in chloroplast were registered by transmission elect-
ron microscopy (TEM) after two days of the SAR-treatment of pea leaves. In this case, the changes in the struc-
ture of grana, heterogeneity of thylakoids packaging in granum, namely, the increase of intra-thylakoid gaps
and thickness of granal thylakoids compared to the control were found. The migration of protein complexes in
thylakoid membranes of chloroplasts isolated from leaves treated with SAR was suppressed. It was shown also
that carbonic anhydrase activity was inhibited in chloroplast preparations isolated from SAR-treated pea leaves.
We proposed a hypothesis on the possible inactivation of thylakoid carbonic anhydrase under SAR and its in-
volvement in the inhibition of photochemical activity of chloroplasts. The data obtained allows to suggest that
acid rains negatively affect the photosynthetic apparatus disrupting the membrane system of chloroplast.

K e y w o r d s: Pisum sativum L., acid rains, bicarbonate, chloroplast, grana, photosynthetic apparatus, thy-
lakoids.
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