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В данной работе было изучено влияние УФ-излучения и газообразного 

аммиака на фотосинтетический аппарат (ФСА) высших растений. Было по-
казано, что под действием УФ-излучения поглотительная способность пиг-
ментного аппарата растений понижается, в то время как при комбинирован-
ном воздействии излучения и газообразного аммиака наблюдается значи-
тельное увеличение оптической плотности листьев, а также угнетение работы 
электрон-транспортной цепи ФСА. При этом имело место уменьшение коли-
чества пигмент-белковых комплексов (хлорофиллов а, b и каротиноидов). 

 
Введение.  На биологические объекты наибольшее влияние оказывает 

УФ-излучение от 230 до 380 нм, которое подразделяется на три области: ко-
ротковолновую – 200–280 нм (УФ–А), средневолновую – 280–320  нм (УФ–В) 
и длинноволновую – 320–380 нм (УФ–С). Так как коротковолновый УФ из-за 
эффективного поглощения озоном атмосферы поверхности земли не дости-
гает, то биологически активным  является УФ-свет с длиной волны больше 
290 нм 1, 2.  

Уменьшение озонового слоя атмосферы над некоторыми широтами 
представляет большую опасность для организмов. Наиболее разрушительный 
эффект, в том числе с летальным исходом, оказывают фотоны УФ–В,С-
излучения, действующиe на биологические объекты на всех уровнях их 
организации от молекулярного до экосистемного 2–4. В работах 1, 5–7 
показано ингибирующее действие УФ на фотосинтез. 

Разрушение мембран хлоропластов в результате воздействия УФ–В, 
коррелирующееся с уменьшением активности фотосистемы 2 (ФС2), наблю-
далось у растений разных видов 8, что было продемонстрировано в экспе-
риментах с изолированными хлоропластами, тилакоидами и мембранными 
фрагментами ФС2 6. Помимо обладающих высокой чувствительностью 
ФС2 и ассоциированных с ней частей цепи электронного транспорта инги-
бируется, хотя и в меньшей степени, ФС1 4. В противоположность сказан-
ному некоторые авторы подчеркивают стимулирующее действие УФ-излу-
чения на активность ФС2 9. 
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Имеются данные о том, что ультрафиолетовый свет повреждает белко-
вый комплекс фотосинтетического аппарата непосредственно или через хло-
рофилл, который выступает в роли сенсибилизатора. Вероятно, из-за этого 
нарушается связь между медью и белком, вследствие чего пластоцианин 
теряет свою активность 4. Некоторые авторы считают, что УФ–С ингибиру-
ет фотовосстановление пластохинона QA 5. Большинство из вышеупомя-
нутых результатов получено для листьев или препаратов ФС2 при облучении 
УФ–В,С, который, как известно, поглощается хинонами, нуклеотидами и Mn-
кластером 5, 9. Помимо некоторого регуляторного влияния УФ-лучи оказы-
вают ингибирующее действие на перенос электронов в хлоропластах, особен-
но в ФС2 10, что связано с разрушением либо реакционного центра этой 
фотосистемы, либо водоразлагающего комплекса.  

В литературе имеется также ряд работ, указывающих на то, что УФ-из-
лучение является мощным фактором, приводящим к изменению ультраструк-
туры хлоропластов. Показано, что под действием длинноволнового (365 нм) 
УФ-излучения формируются крупные хлоропласты с хорошо выраженной 
мембранной системой, а коротковолновое (265 нм) УФ-излучение вызывает 
разрушение мембран 11. 

В некоторых исследованиях 12 было установлено, что максимальное 
подавление фотосинтеза происходит при УФ-излучении с длиной волны 250–
270 нм, что не совпадает с максимумами поглощения хлорофиллов а (330 и 
375 нм) и b (310 и 330 нм). Каротиноиды защищают хлорофиллы от фото-
окислительной деструкции, в связи с чем изменения их концентрации более 
выражены 5, 13. На основании этого было предположено, что ответствен-
ным за подавление фотосинтеза под действием УФ-излучения является 
вещество нуклеиновой природы, находящееся в хлоропластах. Далее было 
установлено, что дополнительное облучение повышает интенсивность фото-
синтеза, а под действием длительного коротковолнового УФ-облучения про-
исходит его угнетение. 

В настоящее время стало актуальным исследование совместного дейст-
вия ультрафиолетового излучения и азотсодержащих веществ на растения. 
Это связано с тем, что при выращивании объектов на них также воздейст-
вуют содержащиеся в окружающей среде атмосферные полютанты (хими-
ческие газообразные соединения).  

Целью настоящей работы явилось изучение влияния ультрафиолетово-
го излучения и газообразного аммиака, а также их совместного действия на 
уже сформированный фотосинтетический аппарат высших растений. 

Экспериментальная часть. Объектом наших исследований являлся 
фотосинтетический аппарат (ФСА) фасоли обыкновенной (Phaseolus vulgaris 
L.). Растения выращивались в оранжерейных условиях при температуре 24±2 
(0С), общей влагоемкости почвы 60% в условиях естественного освещения 
(800–1000 лк). Исследования проводились на живых интактных объектах. 

В данной работе в ходе исследования были применены комплексные 
методы абсорбционной электронной спектроскопии. Для выяснения коли-
чественного и качественного состава, а также функционального состояния 
ФСА высших растений использовался серийный саморегистрирующий двух-
лучевой спектрофотометр СФ–10 (Россия), снабженный сферой Ульбрихта. 
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Для исследования работы электрон-транспортной цепи ФСА использовался 
универсальный флуориметр-фосфороскоп [14]. 

При изучении кратковременного действия УФ-излучения на ФСА 
объектов in vivo использовался прибор ОРК–1, снабженный ртутно-кварцевой 
лампой ПРК–2 со сплошным спектром излучения (220–700 нм). Расстояние 
от лампы до объекта составляло 50 см, доза излучения – 3,5·107 Дж∙м–2, 
определялась уфиметром УФМ–71 (Россия).  

После регистрации спектров поглощения контрольных листьев Phaseo-
lus vulgaris L. исследовалось действие аммиака на первичные процессы фото-
синтеза. Для этого высечки листьев выдерживались в эксикаторе (15 мин), 
атмосфера которого была обогащена аммиаком (710–3 мг/л), при темпера-
туре окружающей среды 210С. Из высечек получались вытяжки пигментов. В 
качестве растворителя  использовался 96%-й спирт. Количество пигментов в 
растворе определялось двухволновым методом. Количество хлорофилла (Хл) 
определялось по формуле Винтерманса и Де Мотса, количество каротинои-
дов (Кар) – по формуле Виттестина, а количество пигментов в растительном 
материале – по формуле 15  

1000
CVA

P



, 

где С − концентрация пигментов в мг/л;   V − объем вытяжки пигментов в мл;   
Р − навеска растительного материала в г; А − содержание пигментов в мг/г 
сырого веса. 

Результаты и обсуждение. Методом спектроскопии было исследовано 
действие вышеуказанных факторов на состояние пигмент-белкового комп-
лекса фасоли обыкновенной. Все пигменты тилакоидных мембран связаны с 

белками-носителями, поэто-
му определялось содержа-
ние Хл а, Хл b, их соотно-
шение, а также содержание 
каротиноидов.  

Согласно проведен-
ным исследованиям, изме-
нения в пигментном аппара-
те ФСА (рис. 1) под влияни-
ем УФ-излучения и газооб-
разного аммиака происходи-
ло главным образом за счет 
повреждения Хл b, разруше-
ние же Хл а проявлялось в 
меньшей степени. Так, нап-
ример, у объектов, подверг-
нутых только воздействию 
аммиака, количество Хл а 

уменьшалось на 3%, а Хл b – на 9%. Поэтому соотношение Хл а/Хл b увели-
чивалось на 8%. Количество каротиноидов уменьшалось на 9% по сравнению 
с контролем. 

Рис. 1. Зависимость количества пигментов в фасоли обык-
новенной от последовательного действия УФ-излучения и 

аммиака. 

              Хл a               Хл b           Хл a/Хл b            Кар        

мг/г 
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У листьев растений, подвергнутых только действию УФ-излучения, 
пигмент-белковые комплексы разрушались параллельно увеличению времени 
воздействия. Так, количество Хл а по сравнению с контролем уменьшалось на 
5; 9,5; 14 и 22%, количество же Хл b – на 13; 21,5; 25,5; 34% при влиянии УФ-
излучения в течение 5, 10, 15 и 20 мин соответственно.  

Поскольку каротиноиды считаются пигментами, защищающими хлоро-
филловые молекулы от фотоокислительной деструкции, то их количество по 
сравнению с контролем уменьшалось более значительно: на 7, 22, 30 и 47%. 
О преобладающем разрушении Хл b свидетельствует соотношение Хл а/Хл b, 
которое увеличивалось на 8,5; 10,5; 13 и 21%.  

При воздействии УФ-излучения и газообразного аммиака повреждение 
пигмент-белковых комплексов более выражено: количество Хл а уменьша-
лось на 9, 13,  18 и 23%,  Хл b – на  17, 24, 31 и 39%,  каротиноидов – на  18, 
27, 35, 50%, соотношение Хл а/Хл b увеличивалось на 9, 15, 19 и 26% при  
воздействие  УФ-излучения  в  течение  5,  10,  15 и  20  мин до действия газо-
образного аммиака соответственно (см. рис. 1). Это свидетельствует о том, 
что совместное воздействие УФ-излучения и аммиака деструктивно сказы-
вается в основном на Хл b. 

Исходя из вышесказанного можно предположить, что количество 
светособирающего комплекса относительно уменьшается, поскольку в его 
состав в основном входит Хл b. Это, в свою очередь, уменьшает передачу 
энергии фотосистемам.  

Среди  каротиноидных  белковых  комплексов  заметно  разрушается  
β-каротин. По-видимому, его деградация связана с образованием радикалов, 
индуцируемых УФ-излучением. Нельзя также исключить, что повреждения 
пигментов излучением вызваны миграцией энергии электронного возбужде-
ния от ароматических аминокислотных остатков к пигментам комплекса. 
Можно сказать, что в данном случае происходит фотосенсибилизированное 
разрушение пигментов, индуцируемое поглощением квантов УФ-излучения 
ароматическими аминокислотными остатаками белков комплекса 4, 10, 12. 

 

Изучено также влияние УФ-излучения на «гиперхромный эффект», 
вызванный газообразным аммиаком в листьях Phaseolus vulgaris [14]. 

На рис. 2 представлены спектры поглощения, полученные при воздей-
ствии ультрафиолетового излучения и газообразного аммиака на ФСА фасо-

нм 

 
 
 
 

 
 
 
Рис. 2. Спектры  поглощения листьев 
Phaseolus vulgaris: 1 – контроль; 2 –
листья, подвергнутые воздействию га-
зообразного аммиака; 3 – листья, под-
вергнутые воздействию УФ-излучения 
(20 мин); 4 – листья, подвергнутые 
совместному воздействию УФ-излуче- 

ния  (20 мин)   и  аммиака. 
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ли, а также при их совместном воздействии. Как видно, при действии аммиа-
ка (кр. 2) светопоглощающая способность листьев увеличивается в сине-
фиолетовой области по сравнению с контролем  (кр. 1) на 15%, что является 
классическим проявлением «гиперхромного эффекта». 

В целях выяснения влияния УФ-излучения на «гиперхромный эффект» 
высших растений изучались их спектры поглощения  при воздействии УФ-
излучения в течение различного времени как в отдельности, так и при после-
довательном действии с аммиаком. По нашим данным, действие УФ-излуче-
ния вызывает увеличение «гиперхромного эффекта» в области спектра 400–
500 нм. При 5-минутном воздействии интенсивность поглощения возрастает 
на 3%, а при совместном воздействии УФ (5 мин) и аммиака наблюдается 
более ярко выраженное увеличение оптической плотности на 26%. 

Аналогичные изменения получаются при 10- и 15-минутном воздей-
ствии УФ-излучения. Так, при отдельном воздействии УФ интенсивность 
поглощения возрастает соответственно на 11 и 13,5%, а при совместном 
воздействии УФ и газообразного аммиака – на 51 и 56%. 

Аналогично, при влиянии 20-минутного УФ эти показатели равны 8% и 
63% соответственно (рис. 2, кр. 3 и 4).     

Обобщая полученные результаты, можно удтверждать, что УФ-излуче-
ние проявляет стимулирующее воздействие на «гиперхромный эффект». В 
особенности сильно эта тенденция проявляется с увеличением времени воз-
действия данного физического фактора. Такое значительное увеличение оп-
тической плотности в коротковолновой области спектра при совместном дей-
ствии УФ-излучения и газообразного аммиака можно объяснить нарушением 
функций клеточных мембран, возникающим при деструктивном воздействии 
УФ-излучения. При этом увеличивается вероятность возникновения ультра-
структурных перестроек в пигментных структурах мембран тилакоидов.   

В данной работе также было исследовано действие УФ-излучения и 
газообразного аммиака на кинетику замедленной флуоресценции (ЗФ) Хл а 
высших растений, которая, как известно, характеризует работу электрон-
транспортной цепи ФСА (рис. 3).   

Как известно, форма и параметры индукционной кривой используются  
в качестве показателей изменений состояния ФСА и, прежде всего, состояния 
ФС2 при действии различных факторов 16–18. 

Как видно из рисунка, индукционная кривая ЗФ контрольных листьев 
(кр. 1) представлена долгоживущими компонентами. Для объектов, подверг-
нутых действию УФ-излучения и аммиака, характерно более слабое свечение 
(особенно при Р–S–M-переходе), интенсивность которого падает с увеличе-
нием времени облучения. Объект, подверженный действию только аммиака 
(кр. 2), по сравнению с контролем характеризуется более низким уровнем 
послесвечения. При этом уменьшаются уровни  Р, S и M на 8, 12 и 15% 
соответственно. Стационарный уровень Т изменяется незначительно (на 7%), 
что свидетельствует о замедлении тушения флуоресценции, которое, в свою 
очередь, говорит о нарушении функционирования ФС2. Это подтверждает 
высказанное ранее предположение о том, что при обработке листьев высших 
растений аммиаком ультраструктурные перестройки происходят не только в 
пигментных структурах мембран тилакоидов, но и в компонентах электрон-
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ного транспорта, в результате чего нарушается транспорт электронов между 
фотосистемами 19. 

 
Рис. 3. Кинетические кривые ЗФ хлорофилла фасоли обыкновенной при последовательном 
воздействии УФ-излучения и аммиака: 1 – контроль; 2 – листья, подвергнутые воздействию 
аммиака;   3 – листья,  подвергнутые   воздействию  УФ-излучения  (20 мин);   4 – листья,  под- 
вергнутые комбинированному воздействию УФ-излучения (20 мин) и газообразного аммиака. 

 
То же самое наблюдалось у объектов, подвергнутых действию УФ-

излучения, с той лишь разницей, что интенсивность флуоресцентных показа-
телей  падала  параллельно  увеличению  времени  воздействия  облучения. 
Так, показатели P, S, M и Т уменьшались на 9, 15, 16 и 5% у объектов, 
подвергнутых влиянию 5-минутного УФ-излучения соответственно. У объек-
тов, подвергнутых 10- и 15-минутному УФ-излучению, эти же показатели 
уменьшались на 12, 17, 22, 8% и  15, 20, 35, 9% соответственно и на 18, 24, 
45, 12% у объектов, подвергнутых 20-минутному воздействию УФ-излучения 
(рис. 3, кр. 3).  

Аналогичные результаты получали для объектов, подвергнутых сов-
местному воздействию УФ-излучения и аммиака. При этом падение флуорес-
центных показателей было наиболее заметным, поскольку имело место 
суммирование физического (УФ) и химического (газообразный аммиак) фак-
торов. Так, показатели P, S, M и Т уменьшались на 12, 18, 25 и 9% у объектов, 
подвергнутых влиянию УФ-излучения (5 мин) и аммиака. У объектов, под-
вергнутых влиянию 10-, 15- и 20-минутного УФ-излучения совместно с 
аммиаком эти же показатели уменьшались на 15, 23, 35, 13%, 23, 30, 39, 16% 
и 25, 34, 45, 21% (рис. 3, кр. 4) соответственно.  

Таким образом, совместное воздействие аммиака и УФ-излучения вы-
зывает у высших растений закономерное снижение интенсивности фотосин-
теза, зависящее от времени воздействия физического фактора. Причем основ-
ной эффект совместного действия УФ-излучения и газообразного аммиака 
заключается, вероятнее всего, в увеличении безызлучательной диссипации 
поглощенной световой энергии, а также в снижении скорости электронного 
транспорта между ФС2 и ФС1. 

Заключение. На основании наших исследований можно сделать вывод, 
что при воздействии аммиака пигменты тилакоидных мембран ФСА подвер-
гаются изменению в незначительной степени. В свою очередь, ультрафиоле-
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товое облучение интактных листьев растений приводит к нарушению кле-
точных  и  тилакоидных  мембран  хлоропластов,  что  проявляется  деструк-
цией хлорофилл-белкового комплекса, вызывая увеличение «гиперхромного 
эффекта» и подавление работы электрон-транспортной цепи ФСА.  
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àôØ-Ö²è²¶²ÚÂØ²Ü  ²¼¸ºòàôÂÚàôÜÀ  ¶²¼²ÚÆÜ  ²ØàÜÆ²Îàì 
Ðð²Ððì²Ì  «ÐÆäºðøðàØ²ÚÆÜ  ¾üºÎîÆ»  ìð²  ´àôÚêºðÆ 

îºðºìÜºðàôØ 
 

²Ù ÷ á ÷ á õ Ù  
 

îíÛ³É ³ßË³ï³ÝùáõÙ áõëáõÙÝ³ëÇñí»É ¿ àôØ-×³é³·³ÛÃÙ³Ý ¨ ·³½³-
ÛÇÝ ³ÙáÝÇ³ÏÇ ³½¹»óáõÃÛáõÝÁ µ³ñÓñ³Ï³ñ· µáõÛë»ñÇ ýáïáëÇÝÃ»ïÇÏ Ñ³Ù³-
Ï³ñ·Ç íñ³: òáõÛó ¿ ïñí»É, áñ àôØ-×³é³·³ÛÃÙ³Ý ³½¹»óáõÃÛ³Ùµ ×ÝßíáõÙ ¿ 



 34

µáõÛë»ñÇ åÇ·Ù»Ýï³ÛÇÝ ³å³ñ³ïÇ ÏÉ³ÝÙ³Ý ÁÝ¹áõÝ³ÏáõÃÛáõÝÁ, ÙÇÝã¹»é 
×³é³·³ÛÃÙ³Ý ¨ ·³½³ÛÇÝ ³ÙáÝÇ³ÏÇ Ñ³Ù³ï»Õ ³½¹»óáõÃÛáõÝÁ Ù»Í³óÝáõÙ 
¿ ï»ñ¨Ý»ñÇ ûåïÇÏ³Ï³Ý ËïáõÃÛáõÝÁ: î»ÕÇ ¿ áõÝ»ÝáõÙ Ý³¨ åÇ·Ù»Ýï-
ëåÇï³Ïáõó³ÛÇÝ Ñ³Ù³ÉÇñÝ»ñÇ ¥øÉ a, øÉ b ¨ Ï³ñáïÇÝáÇ¹Ý»ñ¤ ù³Ûù³ÛáõÙ ¨ 
¿É»ÏïñáÝ-ïñ³Ýëåáñï³ÛÇÝ ßÕÃ³ÛÇ ³ßË³ï³ÝùÇ ×ÝßáõÙ: 

 
 
 

H. J. MINASYAN,  J. M. JAVRSHYAN 
 

INFLUENCE  OF  UV-RADIATION  ON  «HYPERCHROMIC  EFFECT» 
INDUCED  BY  GASEOUS  AMMONIA  AT  PLANTS’  LEAVES 

 
S u mma r y 

 
The influence of UV-radiation and ammonia on plants’ PSA has been 

investigated. It has been shown that UV-radiation decreases the absorptive ability 
of pigment apparatus of plants. The combined influence of UV-radiation and 
ammonia increases the absorptive ability of leaves and inhibits the electron transfer 
chain of photosynthetic activity of plants. At the same time decrease of quantity of 
complex pigments (chlorophylls a, b and carotenoids) is observed.  


