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ДИНАМИКА ФОТОХИМИЧЕСКОЙ АКТИВНОСТИ ФОТОСИСТЕМЫ II 
ПРИ ФОРМИРОВАНИИ СЕМЯН BRASSICA NIGRA L.*

Методом флуориметрии изучена динамика активности фотосистемы II (ФС II) в створках 
стручков, семенной кожуре и семядолях зародыша горчицы черной Brassica nigra L. на ранней 
и средней стадиях зеленой спелости семян. С использованием импульсного модулирующего 
флуориметра Junior-PAM (Heinz Walz Gmbh, Germany) проведена оценка максимального кван-
тового выхода Fv/Fm, эффективного квантового выхода Y(II) и коэффициента фотохимическо-
го тушения флуоресценции хлорофиллов qP. Показано, что активность ФС II менялась в про-
цессе созревания семян: значения Fv/Fm, Y(II) и qP снижались в створках стручков и семенной 
кожуре, однако повышались в семядолях зародыша. При переходе семядолей от ранней к сред-
ней стадии зеленой спелости плотность переноса электронов по электрон-транспортной цепи 
ФС II увеличивалась и достигала максимума при более высоких уровнях ФАР. Повышение ак-
тивности работы ФС II в формирующихся семядолях зародыша может быть связано с адапта-
цией хлоропластов к функционированию в условиях более высокой освещенности, вероятно, 
вследствие увеличения светопроницаемости семенной кожуры и перикарпия на поздних ста-
диях зеленой спелости семян. Библиогр. 29 назв. Ил. 3.
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Dynamics of the PS II activity in the pod walls, seed coat and embryo cotyledons at early and middle 
maturation stages of Brassica nigra L. has been studied using the Junior-PAM fluorometer (Heinz Walz 
Gmbh, Germany). The maximum quantum yield Fv/Fm, effective quantum yield Y(II) and coefficient 
of photochemical fluorescence quenching qP have been evaluated. We demonstrated maturation-de-
pendent fluctuation of the PS II activity in the different part of seeds: Fv/Fm, Y(II) and qP decreased in 
the pod walls and seed coat, but increased in the cotyledons of embryo. During transition from early 
to middle stage of maturation, the maximal electron transport rate of PS II in the cotyledons increased 
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and reached the maximum at higher level of photosynthetic active radiation. Improving the efficiency 
of PS II in the developing cotyledons of the embryo can be attributed to adaptation of the chloroplasts 
to a higher light probably due to the increase of light transmission through the seed coat and pericarp 
at later stages of seed maturation. Refs 29. Figs. 3.

Keywords: Brassica nigra L., seeds, chloroembryos, embryogenesis, photosynthesis, photosystem 
II, PAM-fluorometer.

Введение

Вопрос о возможной фотохимической активности зеленого зародыша и других 
частей семени уже давно волнует эмбриологов растений. Еще в 1879 г. М. Ш. Флао 
(M. Ch. Flahault) пытался выяснить, выполняют ли зеленые пигменты зародыша та-
кие же функции, что и хлорофилл листа, и показал, что тонкие срезы зародышей 
Viola tricolor, Acer pseudoplatanus и Viscum album при освещении способны выделять 
пузырьки кислорода [1].

Дальнейшие исследования показали, что органические соединения, необхо-
димые для развития зеленых зародышей и  формирования семени, поступают не 
только из  тканей материнского растения, но  могут самостоятельно синтезиро-
ваться зелеными зародышами [2–7]. В  зависимости от наличия или отсутствия 
хлорофиллов в зародышах покрытосеменные растения даже делят на две группы: 
хлороэмбриофиты и  лейкоэмбриофиты [6, 8–12]. В  1969  г. М. С. Яковлев впервые 
разделил покрытосеменные растения на хлоро- и лейкоэмбриофиты [8]. В моно-
графии «Покрытосеменные растения с зеленым и бесцветным зародышем (хлоро- 
и лейкоэмбриофиты)» М. С. Яковлев и Г. Я. Жукова проанализировали содержание 
хлорофиллов в зародышах зрелых семян 1094 видов из 182 семейств покрытосе-
менных растений и сделали вывод о том, что пигменты присутствуют у 428 видов 
из 72 семейств [9]. Позднее для семян с зеленым зародышем был предложен термин 
«chloroembryos» [10]. 

Семена хлороэмбриофитов содержат фотохимически активные хлоропласты, 
которые обладают способностью к фотосинтезу [5, 6, 13]. Особенность «темновых» 
реакций фотосинтеза у формирующихся семян заключается в том, что основным 
источником углерода является сахароза, поступающая из материнского растения 
[4–6]. Поэтому функционирование хлоропластов в основном направлено на синтез 
НАД(Ф) . Н и АТФ, которые расходуются на превращение сахарозы в ацетил-КоА, 
жирные кислоты и далее в жиры [5, 14]. Таким образом, специфика «эмбрионально-
го» фотосинтеза заключается в том, что он направлен прежде всего на накопление 
в  формирующихся семенах запасных питательных веществ, а  не моносахаридов, 
как в  листьях [12]. Интерес к  изучению механизмов фотосинтеза зеленых семян 
в последние годы возрос в связи с производством растительных масел и особенно 
биотоплива на основе жиров (масел), а также продуктов их этерификации [15]. 

Все основные фотосинтетические комплексы хлоропластов: фотосистема II, 
фотосистема I и их антенные комплексы, комплекс цитохромов b6f и АТФ-синтаза, 
присутствуют в  семенах в  необходимой стехиометрии и  приспособлены к  функ-
ционированию в условиях низкой освещенности [7]. Поэтому зеленые зародыши 
обладают достаточно высокой фотохимической активностью, несмотря на экрани-
рование их от света плодовыми и семенными оболочками [4–7, 16]. Однако все еще 
остается много вопросов о том, как происходит возбуждение хлорофиллов и как 
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происходят световые реакции фотосинтеза в хлоропластах зародышей семян, ча-
сто покрытых прочными и плохо проницаемыми для света тканями перикарпия 
и семенной кожуры.

Одним из  наиболее распространенных методов изучения активности фото-
синтетических процессов является PAM-флуориметрия, основанная на импульс-
ной амплитудной модуляции (Pulse Amplitude Modulation). PAM-флуориметры 
позволяют проводить точные измерения фотохимического квантового выхода фо-
тосистем на основе кинетики тушения флуоресценции хлорофиллов (преимуще-
ственно хлорофиллов а), входящих в состав светособирающих комплексов и реак-
ционных центров фотосистем [17–21]. Применение PAM-флуориметрии привело 
к значительному прогрессу в понимании механизмов световых реакций фотосин-
теза, поскольку регистрация флуоресценции хлорофиллов осуществляется in vivo 
и не требует пробоподготовки исследуемых объектов.

Целью настоящей работы являлось изучение динамики фотохимической ак-
тивности фотосистемы II в створках стручков, семенной кожуре и семядолях за-
родыша горчицы в процессе созревания семян.

Материал и методика

Объектами исследования служили семена горчицы черной (Brassica nigra L.) 
сорта Tubra (к-2643)  из  коллекции ФБНУ «Федеральный научный центр Всерос-
сийского института генетических ресурсов имени Н. И. Вавилова». Растения вы-
ращивали в 2014 г. на делянках биостанции РГПУ им. А. И. Герцена (пос. Вырица, 
Гатчинский р-н, Ленинградская обл.). Семена собирали с главных побегов растений 
11 июля, 25 июля и 11 августа, что соответствовало началу ранней стадии зеленой 
спелости, концу ранней стадии зеленой спелости и средней стадии зеленой спело-
сти семян. В качестве контроля использовали активно вегетирующие зеленые ли-
стья растений горчицы черной.

Параметры фотосинтеза регистрировали в  листьях, створках стручков, се-
менных оболочках и  семядолях при помощи модулирующего импульсного флу-
ориметра Junior-PAM (Heinz Walz Gmbh, Германия). Стручки отделяли от мате-
ринского растения и выдерживали 30 мин для темновой адаптации. Хлорофиллы 
ФС II возбуждали светодиодом при длине волны 450 нм. Детекция флуоресценции 
осуществлялась PIN-фотодиодом, защищенным фильтром типа «long-pass» (длина 
волны при 50%-ном пропускании — 645 нм). Максимальная плотность светового 
потока составляла 10 000  мкмоль фотонов/(м2 · с), продолжительность светового 
импульса — 0,6 с [22]. Параметры флуоресценции рассчитывали, используя про-
грамму WinControl.

Параметры флуоресценции хлорофиллов (ФлХ): Fо  — базовый уровень ФлХ 
при низкой интенсивности света, не вызывающей фотохимических реакций; Fm — 
максимальный уровень ФлХ, вызванный импульсом света после адаптации тканей 
к темноте; Fm’ — максимальный уровень ФлХ, вызванный импульсом света после 
адаптации тканей к свету; Fv — «вариабельность» ФлХ, рассчитывается как раз-
ность Fо и Fm; Fv’ — «вариабельность» ФлХ, рассчитывается как разность Fо и Fm’; 
Fv/Fm — максимальный фотохимический квантовый выход ФС II после адаптации 
тканей к темноте; Y(II), или Fv’ / Fm’ — эффективный фотохимический квантовый 
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выход ФС II после адаптации тканей к свету; qP, или (Fm’ — Ft) / (Fm’ — Fo) — коэф-
фициент фотохимического тушения ФлХ; qN, или (Fm — Fm’) / (Fm — Fo) — коэф-
фициент нефотохимического тушения ФлХ; ETR — плотность транспорта электро-
нов по электрон-транспортной цепи тилакоидных мембран.

Измерения проводили в трех биологических и трех аналитических повторно-
стях. Статистическую обработку данных проводили в  программе Microsoft Excel 
2000 с использованием стандартного пакета анализа данных. На графиках представ-
лены средние арифметические значения величин и стандартная ошибка среднего.

Результаты

Максимальный фотохимический квантовый выход ФС II. Одной из основ-
ных характеристик работы фотосистем является квантовый выход фотохимиче-
ского превращения энергии или фотохимический квантовый выход. Этот показа-
тель определяют как соотношение количества квантов, используемых в разделении 
зарядов, к  общему количеству квантов, поглощенных свето-собирающими ком-
плексами (ССК).

Максимальный фотохимический квантовый выход ФС  II (Fv/Fm) регистри-
ровали после адаптации тканей к темноте [23]. После темновой адаптации тканей 
ФлХ очень низка и условно принимается за ноль. При регистрации сначала вклю-
чают источник «измерительного» света с длиной волны 630 нм, в результате чего 
ФлХ достигает значения Fо. Интенсивность «измерительного» света настолько 
мала, что реакционные центры фотосистемы ФС II остаются «открытыми». Затем 
дают короткую вспышку света (импульс) высокой интенсивности с длиной волны 
450 нм. В результате ФлХ достигает максимального значения Fm. 

На рис. 1, а видно, что на ранней стадии зеленой спелости семян в створках 
стручков показатель Fv/Fm был близок к показателю Fv/Fm активно вегетирующих 
зеленых листьев и составлял 0,8 отн. ед. Однако далее, на средней стадии зеленой 
спелости семян, он снижался до 0,4 отн. ед. 

В семенной кожуре на ранней стадии зеленой спелости семян показатель Fv/Fm 
был ниже, чем в створках стручков, и составлял 0,6 отн. ед. (рис. 1, б). На средней 
стадии зеленой спелости он был равен 0,5 отн. ед. 

У семядолей зародыша наблюдалась обратная тенденция. На ранней стадии зе-
леной спелости показатель Fv/Fm был равен 0,4 отн. ед., однако по мере созревания 
семян он повышался до 0,5 отн. ед. (рис. 1, в). 

В результате на средней стадии созревания семян максимальный квантовый 
выход ФС II был примерно равным в створках стручков, в семенной кожуре и в се-
мядолях зародыша и составлял 0,4–0,5 отн. ед. по сравнению с 0,8 отн. ед. в активно 
вегетирующих зеленых листьях этих же растений.

Эффективный фотохимический квантовый выход ФС  II. Для оценки эф-
фективности функционирования фотосинтетического аппарата важно знать, ка-
кая часть энергии возбуждения молекул хлорофиллов, входящих в  состав фото-
систем, используется в процессе электронного транспорта. 

В адаптированной к  свету ткани импульс света индуцирует всплеск ФлХ до 
максимального уровня Fm’, который всегда меньше Fm [24]. Адаптация к  свету 
приводит к снижению ФлХ за счет увеличения тепловой диссипации. В результате 
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эффективный фотохимический квантовый 
выход всегда ниже максимального фотохи-
мического квантового выхода, измеряемого 
в адаптированном к темноте состоянии.

В начале ранней стадии зеленой спело-
сти семян в  створках стручков показатель 
Y(II) был близок к  показателям зеленых 
листьев и  составлял 0,8  отн. ед. (рис.  1, а). 
Однако далее, на средней стадии зеленой 
спелости, он резко снижался до 0,1 отн. ед. 

В семенной кожуре показатель Y(II) на 
всех исследованных стадиях созревания се-
мян был равен 0,15–0,2 отн. ед. (рис. 1, б). 

У семядолей зародыша на ранней ста-
дии зеленой спелости показатель Y(II) был 
очень низким и составлял всего 0,02 отн. ед. 
(рис.  1, в). Однако на средней стадии зеле-
ной спелости он возрастал до 0,15 отн. ед., 
что соответствовало уровню клеток пери-
карпия и семенной кожуры.

Коэффициент фотохимического ту-
шения ФлХ. Значение ФлХ зависит от ряда 
процессов, каждый из  которых приводит 
к снижению уровня сигнала. Различают два 
типа тушения флуоресценции — фотохими-
ческое (зависящее от окислительно-восста-
новительного состояния первичного акцеп-
тора ФС  II пластохинона QA) и  нефотохи-
мическое (определяемое уровнем тепловой 
диссипации энергии возбуждения). 

В основе фотохимического тушения 
ФлХ лежит тот факт, что в  зависимости 
от окислительно-восстановительного со-
стояния QA уровень флуоресценции хло-
рофиллов может отличаться в  несколько 
раз: увеличиваться при восстановлении QA 
и уменьшаться при его окислении [25].

В условиях адаптации к свету лишь часть 
пластохинонов находится в  восстановлен-
ном состоянии. В  результате применения 
вспышки света высокой интенсивности все 
пластохиноны переходят в восстановленное 
состояние, и уровень ФлХ увеличивается до 
Fm’. После выключения действующего света 
пул пластохинонов полностью окисляется. 
При этом интенсивность ФлХ снижается 

Рис. 1. Максимальный фотохимиче-
ский квантовый выход ФС II (Fv/Fm) и эф-
фективный фотохимический квантовый 
выход ФС  II (Y(II)) в  створках стручков 
(а), семенной кожуре (б) и  семядолях за-
родыша (в) созревающих семян горчицы 
черной:

I  — начало ранней стадии зеленой 
спелости, II — конец ранней стадии зеленой 
спелости, III  — средняя стадия зеленой 
спелости. К  — активно вегетирующие 
зеленые листья. То же для рис. 2, 3.
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до Fo’. Чтобы оценить долю окисленных 
QA, используют коэффициент фотохими-
ческого тушения qP [26]. При этом величи-
на qP отражает степень окисленности пула 
QA и зависит как от притока электронов от 
феофитина к QA, так и от их оттока от QA на 
вторичный акцептор ФС II — QВ. 

Анализ данных, приведенных на рис. 2, 
показывает, что динамика qP полностью со-
впадает с динамикой эффективного кванто-
вого выхода Y(II). 

Наиболее высокий показатель qP на-
блюдался в створках стручков в начале ран-
ней стадии зеленой спелости семян (рис. 2, 
а). Он был практически равен аналогич-
ному показателю в  листьях и  составлял 
0,9 отн. ед. Однако на последующих стадиях 
созревания семян qP в  створках стручков 
снижался до 0,2–0,3 отн. ед.

В семенной кожуре на всех исследован-
ных стадиях созревания семян показатель 
qP был примерно одинаков и  составлял от 
0,3 до 0,4 отн. ед. (рис. 2, б).

У семядолей зародыша коэффициент 
qP на ранней стадии зеленой спелости был 
очень низким и составлял 0,04 отн. ед. (рис. 2, 
в). Однако далее, на средней стадии зеленой 
спелости, он повышался до 0,35 отн. ед., что 
соответствовало его уровню в клетках пери-
карпия и семенной кожуры.

Коэффициент нефотохимического 
тушения ФлХ. Для того чтобы избежать 
повреждения реакционных центров све-
том, интенсивность которого превышает 
возможности электронного транспорта, 
растения вынуждены частично диссипиро-
вать энергию поглощенных квантов света 
в виде тепла. Механизмы теплового рассеи-
вания энергии связаны прежде всего с вза-
имопревращением ксантофиллов. Сильный 
импульс света вызывает резкий скачок про-

тонного градиента на тилакоидных мембранах (ΔpH). Это индуцирует переключе-
ние функций каротиноидов с аккумулирования энергии света на ее рассеивание, 
которое происходит в виолаксантиновом цикле [27, 28]. 

Для расчета нефотохимического тушения флуоресценции был предложен  ко-
эффициент qN [26]. Поскольку фотохимическое и нефотохимическое гашение флу-

Рис. 2. Коэффициенты фотохими-
ческого (qР) и  нефотохимического (qN) 
тушения флуоресценции хлорофиллов 
в створках стручков (а), семенной кожуре 
(б) и  семядолях зародыша (в) созреваю-
щих семян горчицы черной
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оресценции хлорофиллов являются конкурентными, то очевидно, что чем выше 
показатель qP, тем ниже должен быть показатель qN. Анализ полученных нами дан-
ных полностью подтвердил этот эффект (см. рис. 2).

При этом хотелось бы обратить внимание на то, что у   семядолей на ранней 
стадии зеленой спелости на фоне низких показателей qP (0,04 отн. ед.) показатель 
нефотохимического тушения флуоресценции qN был очень высоким (0,5 отн. ед.) 
(см. рис. 2, в). На средней стадии зеленой спелости семян эти показатели в семядо-
лях уравнивались: уровень qP возрастал с 0,04 до 0,3 отн. ед., а уровень qN падал 
с 0,5 до 0,3 отн. ед.

Плотность переноса электронов по электрон-транспортной цепи тила-
коидных мембран в  зависимости от фотосинтетически активной радиации. 
Классические световые кривые фотосинтеза характеризуют зависимость интен-
сивности фотосинтеза от освещенности. При низкой интенсивности фотосинте-
тически активной радиации (ФАР) выделение СО2 в процессе дыхания выше, чем 
его поглощение при фотосинтезе. На световой кривой можно выделить точку, в 
которой количество углекислоты, поглощаемой при фотосинтезе, сравняется с вы-
деляемым в результате дыхания. Эта точка называется световым компенсационным 
пунктом. После светового компенсационного пункта увеличение освещенности 
вызывает постепенное возрастание интенсивности фотосинтеза. На этом участке 
интенсивность фиксации лимитируется только мощностью светового потока. При 
дальнейшем увеличении интенсивности света кривая выходит на плато, что свиде-
тельствует о насыщении процесса связывания углекислоты. В этих условиях про-
цесс фотосинтеза уже лимитируется только содержанием CO2. 

Световые кривые, получаемые при помощи флуориметров, характеризуют 
зависимость между плотностью переноса электронов по электрон-транспортной 
цепи (ЭТЦ, Electron Transport Rate, ETR) и фотосинтетически активной радиаци-
ей. По мере увеличения интенсивности ФАР плотность переноса электронов уве-
личивается. При этом реакционные центры ФС II остаются «открытыми». Когда 
интенсивность ФАР превышает способность темновых реакций фотосинтеза 
усваивать накопленную энергию в  виде НАД(Ф) . Н и  АТФ, электроны начинают 
накапливаться, скорость окисления пулов пластохинонов снижается и реакцион-
ные центры ФС II «закрываются». Этот процесс регулируется скоростью фикса-
ции СО2 с участием РУБИСКО. В момент «закрытия» реакционных центров про-
исходит так называемое «насыщение» фотосинтеза и дополнительное освещение 
не приводит к возрастанию плотности переноса электронов по ЭТЦ тилакоидных 
мембран. Поэтому при слишком сильной интенсивности ФАР или слишком дли-
тельном освещении, перенос электронов по ЭТЦ может начать снижаться — это 
явление известно как фотоингибирование фотосинтеза [29].

На рис.  3  приведены световые кривые, характеризующие зависимость плот-
ности переноса электронов по ЭТЦ от интенсивности ФАР в стручках, семенных 
оболочках и семядолях горчицы черной. Момент выхода световой кривой на плато 
свидетельствует о «насыщении» фотосинтеза.

Можно видеть, что в створках стручков этот показатель снижался от начала 
ранней стадии зеленой спелости семян к ее концу от 800 до 600 мкмоль фотонов/
(м2 ∙ с). На средней стадии зеленой спелости он составлял уже 300 мкмоль фотонов/
(м2 ∙ с). При этом в начале ранней стадии максимальная плотность электронов со-
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ставляла 60, в конце ранней стадии — 50, а на средней стадии — 30 мкмоль элек-
тронов/(м2 ∙ с).

В семенной кожуре в  конце ранней стадии зеленой спелости максимальная 
плотность электронов была наиболее близка к показателям активно вегетирующе-
го зеленого листа и достигала 80 мкмоль электронов/(м2 ∙ с) при потоке 700 мкмоль 
фотонов/(м2 ∙ с). Но затем, на средней стадии зеленой спелости, наблюдалось резкое 
снижение этого показателя до 27 мкмоль электронов/(м2 ∙ с) при 400 мкмоль фото-
нов/(м2 ∙ с). 

У семядолей зародыша в конце ранней стадии зеленой спелости «насыщение» 
фотосинтеза наступало при 200 мкмоль фотонов/(м2 ∙ с), а максимальная плотность 
электронов составляла всего 10 мкмоль электронов/(м2 ∙ с). Однако далее, на средней 
стадии зеленой спелости семян, этот показатель увеличивался до 40 мкмоль элек-
тронов/(м2 ∙ с) при потоке 700 мкмоль фотонов/(м2 ∙ с). 

Обсуждение

Анализ фотохимической активности ФС II в створках стручков, семенных обо-
лочках и семядолях горчицы черной проводили путем возбуждения хлорофиллов, 
находящихся в свето-собирающих комплексах и реакционных центрах ФС II, под 
действием импульса света с длиной волны 450 нм и последующей регистрации ки-
нетики тушения флуоресценции. Максимальный фотохимический квантовый вы-
ход ФС II измеряли сразу после темновой адаптации растительных тканей. В пе-
риоды темноты хлорофиллы не возбуждаются, в результате реакционные центры 
фотосистемы находятся в так называемом «открытом» состоянии [20]. «Открытое» 
состояние реакционного центра фотосистемы означает, что первичный акцептор 
электронов пластохинон QA находится в окисленном состоянии и способен с мак-

Рис. 3. Зависимость плотности переноса электронов от интенсивности 
фотосинтетически активной радиации в створках стручков, семенной ко-
журе и семядолях зародыша созревающих семян горчицы черной
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симальной эффективностью преобразовывать энергию возбуждения хлорофиллов 
в фотохимическую энергию [25]. 

Установлено, что на ранней стадии зеленой спелости семян в створках струч-
ков и семенной кожуре максимальный фотохимический квантовый выход ФС II 
был наиболее высоким. Однако далее он постепенно снижался. Уменьшение Fv/Fm 
отождествляют с повреждением комплексов ФС II [18]. Поэтому можно говорить 
о  постепенном разрушении фотосинтетического аппарата в  створках стручков 
и семенной кожуре по мере созревания семян. При этом у семядолей зародыша по-
казатель Fv/Fm, наоборот, повышался до его уровня в клетках перикарпия и семен-
ной кожуры и составлял примерно 0,5 отн. ед. Вероятно, в то время как хлоропла-
сты створок стручков и семенной кожуры теряли свою активность, роль семядолей 
в этом процессе возрастала. 

Эффективный фотохимический квантовый выход Y(II) измеряли после адап-
тации растительных тканей к свету. Сильный импульс света резко увеличивает по-
ток электронов по ЭТЦ, акцепторы электронов не успевают их принять, в резуль-
тате чего реакционные центры фотосистем «закрываются» и не могут выполнять 
фотохимическую работу. «Закрытое» состояние реакционного центра означает, что 
первичные акцепторы электронов пластохиноны QA находятся в восстановленном 
состоянии [25].

Показано, что в  начале ранней стадии зеленой спелости семян в  створках 
стручков эффективный фотохимический квантовый выход Y(II) был близок к по-
казателю активно вегетирующих зеленых листьев. Однако к концу ранней стадии 
и  далее на средней стадии зеленой спелости семян в  створках стручков этот по-
казатель резко снижался. В семенной кожуре на всех исследованных стадиях по-
казатель Y(II) был примерно равен, а у семядолей резко возрастал. В результате на 
средней стадии зеленой спелости эффективный квантовый выход ФС II в створ-
ках стручков, семенной кожуре и  семядолях зародыша уравнивался и  составлял 
0,1–0,2 отн. ед.

Увеличение эффективного квантового выхода связано с повышением эффек-
тивности фотохимического гашения флуоресценции хлорофиллов вследствие ак-
цептирования электронов реакционными центрами ФС II. Динамика коэффици-
ентов фотохимического (qP) и нефотохимического (qN) тушения флуоресценции 
хлорофиллов и соответствовала динамике показателя Y(II). Коэффициент фотохи-
мического тушения флуоресценции qP при переходе семядолей от ранней стадии 
зеленой спелости к средней также повышался до уровня в плодовых и семенных 
оболочках и был равен примерно 0,3 отн. ед. По значению показателя qP косвенно 
судят о степени окисленности пула пластохинонов QA в ФС II. Повышение этого 
показателя в семядолях с 0,04 до 0,3 отн. ед. означает, что количество окисленных 
QA в момент освещения повышалось от 4 до 35%. 

Исследование зависимости между плотностью переноса электронов по ЭТЦ 
и интенсивностью ФАР позволило установить, когда происходило так называе-
мое «насыщение» фотосинтеза в разных типах тканей семян. «Насыщение» фо-
тосинтеза происходит в  момент, когда интенсивность ФАР превышает способ-
ность темновых реакций фотосинтеза усваивать накопленную энергию в  виде 
НАД(Ф)  Н и АТФ, электроны накапливаются, скорость окисления пулов пласто-
хинонов снижается и реакционные центры ФС II «закрываются». При этом кривая 
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зависимости между плотностью переноса электронов по ЭТЦ и интенсивности 
ФАР выходит на плато. 

Нами было показано, что в  створках стручков при переходе от ранней ста-
дии зеленой спелости к  средней максимальная плотность переноса электронов 
по ЭТЦ ФС II снижалась до 30 мкмоль электронов/(м2 ∙ с) при 300 мкмоль фото-
нов/(м2 ∙ с). В семенной кожуре также происходило снижение этого показателя до 
27 мкмоль электронов/(м2 ∙ с) при 400 мкмоль фотонов/(м2 ∙ с). 

При этом у семядолей зародыша наблюдалась обратная тенденция: на средней 
стадии зеленой спелости максимальная плотность переноса электронов увеличи-
валась и была примерно в два раза выше, чем в тканях перикарпия и семенной ко-
журы. 

В 2005 г. Л. Борисюк с коллегами с использованием Imaging-PAM флуориметра 
(Heinz Walz GmbH, Германия) показали, что на стадии «early-storage» плотность пе-
реноса электронов в ФС II в семядолях хлорофиллоносного зародыша Glycine max 
достигала 10 мкмоль электронов/(м2 ∙ с) при 200 мкмоль фотонов/(м2 ∙ с) [16]. Это 
согласуется с нашими данными, полученными для семядолей зародыша горчицы 
черной в  конце ранней стадии зеленой спелости семян. Такая низкая эффектив-
ность ФС II в семядолях объясняется затрудненным доступом света и адаптацией 
этих органов зародыша к функционированию в условиях низкой освещенности. 

На зародышах бобового растения Sesbania sesban (Jacq.) W. Wight также было 
показано, что максимальная эффективность ФС II наступала при значительно бо-
лее низких величинах плотности переноса электронов по сравнению с зелеными 
листьями [6]. При этом активность ФС II была одинаковой на протяжении всего 
периода созревания семян S. sesban, а активность ФС I возрастала. Более высокую 
активность ФС I по сравнению с ФС II в зародышах семян связывают с тем, что 
внутрь семени проникает в основном дальний красный свет, который лучше улав-
ливается свето-собирающими комплексами ФС I [7]. 

Однако данные наших экспериментов указывают на то, что при переходе семян 
горчицы черной от ранней стадии зеленой спелости к средней активность ФС II 
в семядолях менялась. В начале ранней стадии наиболее высокая активность ФС II 
наблюдалась в створках стручков, в конце — в семенной кожуре, а на средней ста-
дии — в семядолях. Вероятно, уже на средней стадии зеленой спелости в клетках 
перикарпия и  семенной кожуры начинаются деструктивные процессы, сопрово-
ждающиеся изменением структуры клеток, лизисом клеточного содержимого и де-
градацией содержащихся в них хлорофиллов. Повышение активности работы ФС II 
в формирующихся семядолях зародыша может быть связано с адаптацией хлоро-
пластов к функционированию в условиях более высокой освещенности, вероятно, 
вследствие увеличения светопроницаемости тканей, окружающих зародыш.
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