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Методом индукции флуоресценции (РАМ-метод) оценивали состояние фотосинтетического ап-
парата Fucus до и в ходе распреснения, а также после возвращения в морскую воду. Интенсив-
ность флуоресценции изменялась мало как при открытых (F0), так и при закрытых (Fm) реакцион-
ных центрах. Максимальный квантовый выход фотохимии (Fv/Fm) в пресной воде практически не 
изменялся, а эффективный квантовый выход фотохимии (YII) снижался в ходе распреснения на 2–3 
сут. Фотохимическая активность F. vesiculosus L. и F. distichus L. восстанавливалась в течение 60 
ч после возвращения водорослей в море. У F. serratus L. полного восстановления не происходило. 
РАМ-метод не выявил различий в параметрах индукции флуоресценции F. vesiculosus, взятых из 
местообитаний с разной соленостью. На фоне фактора распреснения показаны разные адаптив-
ные возможности литоральных и сублиторальных фукоидов.  
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The fluorescence induction method (PAM method) was used to evaluate the condition of the photosynthetic 
Fucus apparatus before and during freshening, as well as after returning to seawater. The intensity of fluo-
rescence varied little both with open (F0) and with closed reaction centres (Fm). The maximum quantum 
yield of photochemistry (Fv/ Fm) in fresh water hardly changed, and the effective quantum yield of photo-
chemistry (YII) decreased during freshening for 2-3 days. The photochemical activity of F. vesiculosus L. and 
F. distichus L. was restored within 60 hours after the algae had returned to the sea. In F. serratus L., com-
plete recovery did not occur. The PAM method did not reveal differences in the induction parameters of F. 
vesiculosus fluorescence taken from habitats with different salinity. Against the background of the freshening 
factor, various adaptive possibilities of littoral and sublittoral fucoids are shown. 
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ВВЕДЕНИЕ 
Практическая ценность фукоидов не под-

вергается сомнению. Варианты использования 
Fucus весьма разнообразны – от пищевого 
применения людьми, терпящими бедствие на 
морском побережье до переработки в фарма-
цевтическом производстве, например, с целью 
выделения полисахаридов, обладающих про-
тивоопухолевыми свойствами [1]. Однако на 
разных участках литорали содержание различ-
ных групп полисахаридов в слоевищах фукои-
дов изменяется в зависимости от солености и 
интенсивности движения морской воды – фак-
торов, влияющих на баланс и темпы накопле-
ния ассимилятов [2]. Внешним проявлением 
этого влияния является изменение общей фо-
тосинтетической активности. Например, F. 
vesiculosus, произрастающий в западной части 
Балтийского моря при 6‰, демонстрирует ско-
рость выделения О2 в 2–2,5 раза ниже, чем 
представители этого же вида на литорали от-
крытой акватории Атлантического океана при 
35‰. Перемещение атлантических экземпля-
ров в балтийскую воду приводит к снижению их 
фотосинтетической активности. Соответствен-
но у образцов, взятых из Ботнического залива 
и помещенных в атлантическую воду, фото-
синтез растет [3]. Помещение талломов водо-
рослей в пресную воду приводит к более вы-
раженному снижению темпов фотосинтетиче-
ского выделения кислорода у атлантических 
образцов и слабее влияет на фотосинтез бал-
тийских водорослей [4]. Действие факторов 
литорали в разной степени проявляется на 
разных ее горизонтах, где разные виды водо-
рослей проводят различное время в состоянии 
осушки и, в соответствии с этим, в разной сте-
пени подвержены действию пресной дождевой 
воды. В связи с этим устойчивость к распрес-
нению, изучавшаяся в лабораторном экспери-
менте с водорослями Баренцева моря, снижа-
лась по мере роста глубины обитания в ряду 
Fucus vesiculosus > F. distichus > F. serratus, 
причем наиболее галотолерантный F. 
vesiculosus демонстрировал наибольшую ско-
рость роста при значительных колебаниях со-
лености [5]. Однако параметры роста еще ни-
чего не говорят о состоянии фотосинтетиче-
ского аппарата (ФСА), от которого, в свою оче-
редь, зависят темпы производства ассимиля-
тов. Для оценки перспектив практического ис-
пользования конкретных популяций чрезвы-
чайно важен выбор таких методов функцио-
нальной диагностики ФСА, которые давали бы 
быстрый ответ о состоянии живых водорослей 
непосредственно в местах изъятия их из при-
родной обстановки. Кандидатом на эту роль 
является метод индукции флуоресценции 

(pam-метод), применяемый для изучения ФСА 
как высших растений [6], так и различных во-
дорослей, в том числе фукоидов, в местах 
обитания [7, 8].

1
 

Цель работы – в условиях Белого моря 
изучить влияние продолжительного распрес-
нения на параметры индукции флуоресценции 
трех видов фукусов, населяющих разные гори-
зонты литорали и сублиторали и обнаружива-
ющих зависимость распространения, числен-
ности и биомассы от градиента солености. Для 
достижения данной цели было необходимо 
оценить интенсивность флуоресценции срав-
ниваемых видов как при открытых, так и при 
закрытых реакционных центрах; измерить ве-
личины максимального и эффективного кван-
товых выходов фотохимии; по балансу показа-
телей фотохимического и нефотохимического 
тушения флуоресценции, определить тенден-
ции распределения поглощаемой энергии при 
экспонировании в пресной воде и после воз-
вращения водорослей в море. Величины па-
раметров, измеренные при искусственном ос-
мотическом стрессе, требовалось сравнить с 
их значениями, регистрируемыми при разной 
солености в естественных популяциях F. ve-
siculosus.  

 
ЭКСПЕРИМЕНТАЛЬНАЯ ЧАСТЬ 
Объектами исследования служили рас-

пространенные на Белом море Fucus vesicu-
losus L., F. serratus L., F. distichus L. (forma 
edentatus).  

Водоросли собирали в июле 2013 года на 
полном отливе, на литорали и сублиторали о-
ва Средний, расположенного в восточной ча-
сти губы Чупа Кандалакшского залива и име-
ющего координаты 66°16΄50˝–66°17΄55˝ с.ш., 
33°37΄50˝–33°42΄40˝ в.д. Основным местом 
сбора водорослей был западный берег бухты 
Юшковская, где соленость морской воды близ-
ка к 25‰. В этих условиях обычны все 3 вида 
Fucus. Акваториями с пониженной соленостью 
(ок. 8‰), где произрастает только F. vesicu-
losus, являются бухта Наговица и южная часть 
пролива Узкая салма [10]. Минимальная ин-
тенсивность движения воды характерна для б. 
Наговица. В опытах использовали по 10–12 
слоевищ каждого вида водорослей.  

В эксперименте по влиянию продолжи-
тельного распреснения слоевища, собранные 
в б. Юшковская, помещали в пресную воду и - 

                                                           
1
 Gylle A.M. Physiological adaptation in two eco-

types of Fucus vesiculosus and in Fucus radicans 
with focus on salinity // Thesis for the Degree of 
Doctor of Philosophy in Biology. Mid Sweden Uni-
versity Doctoral Thesis 102, 2011. 
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Рис. 1. Общая схема опыта. Этапы измерения флуоресценции обозначены вертикальными 

жирными штрихами, последовательность их выполнения – цифрами:  
0–4 – продолжительность пребывания в пресной воде в сут;  

5 – после 60 ч релаксации в море 
 

Fig. 1. General scheme of experiment. Periods of fluorescence measurement are marked by vertical 
thick strokes, the order of measurements is figured: 0–4 – length of fresh water stay, days; 

5 – after 60 h of relaxation in sea 
 

оставляли в лаборатории при естественном 
одностороннем освещении, температуре  
20–22 ºС и продувании воздухом на 4 сут. Для 
опыта с водорослями из естественных место-
обитаний, различающихся соленостью, талло-
мы доставляли в лабораторию в емкостях с 
водой соотвествующей солености и незамед-
лительно приступали к регистрации индукци-
онных кривых.  

Функциональные параметры фотосинте-
тического аппарата оценивали PAM-методом 
[11] с помощью модулирующего хлорофилль-
ного флуориметра Junior PAM, производство 
Heinz Walz Gmbh (Германия). Во всех опытах 
флуоресценцию регистрировали в темной 
комнате после 30 мин адаптации водорослей к 
темноте. Выбор параметров регистрации флу-
оресценции обоснован ранее [12]. Актиничный 
свет характеризовался длиной волны 450 нм и 
интенсивностью 420 мкмолей фотонов/м

2
·с. 

Интенсивность света, закрывающего реакци-
онные центры ФС II, составляла 10000 мкмо-
лей фотонов/м

2
·с при продолжительности им-

пульса 0,6 с. Свет флуоресценции выделяли с 
помощью встроенного фильтра, пропускающе-
го диапазон длин волн более 645 нм. Управле-
ние ходом возбуждения и регистрации флуо-
ресценции, как и измерение количественных 
параметров индукционных кривых, осуществ-
лялись штатной программой прибора Wincon-
trol-3.14.  

Коэффициенты фотохимического и нефо-
тохимического тушения флуоресценции вы-
числяли по Schreiber et al. [13] в модификации 
van Kooten and Snel [14]. Дисперсионный ана-
лиз массива данных осуществляли с помощью 
пакета программ Statgraphics plus 3.0. Для ста-
тистической обработки вариабельных функци-
ональных параметров использовали средние 
арифметические четырех последних измере-
ний в конце регистрации индукционных кривых 
каждого из образцов. Таким образом, получен-
ные 10–12 средних значений служили членами 
случайных выборок, которые использовали 

для сравнения вариантов опыта. Для всех из-
меренных параметров флуоресценции и про-
изводных показателей вычисляли доверитель-
ные интервалы при p=0,05 с помощью стан-
дартного пакета программ Matlab r12.  

Регистрацию индукции флуоресценции 
осуществляли в соответствии со схемой опы-
та, представленной на рис. 1: в начале опыта, 
до помещения собранных талломов в пресную 
воду, и, далее, после каждых очередных суток 
пребывания водорослей в пресной воде. Что-
бы ответить на вопрос о возможности восста-
новления функциональной активности фото-
синтетического аппарата после снятия приме-
ненного воздействия, распресненные слоеви-
ща прикрепляли к небольшому плотику и воз-
вращали на акваторию б. Юшковская. По-
следняя запись параметров флуоресценции 
была сделана через 60 ч релаксации в услови-
ях моря. Заливка обозначает пребывание тал-
ломов в морской воде, без заливки – в прес-
ной. 

 
ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ 
Интенсивность флуоресценции зависит от 

количества антенного хлорофилла, интенсив-
ности действующего света и от возможности 
трансформации поглощенной энергии в другие 
формы. Флуоресценция, возбуждаемая светом 
очень низкой интенсивности (F0), характеризу-
ет состояние пигментного аппарата при полно-
стью открытых реакционных центрах. Напро-
тив, свет высокой интенсивности практически 
не оставляет в пигментной матрице не задей-
ствованных хромофорных групп, перегружает 
реакционные центры и переводит их в закры-
тое состояние. Очевидно первое из рассмат-
риваемых состояний ближе к функциональной 
норме в условиях погружения при минималь-
ной инсоляции, в то время как Fm апроксими-
рует ситуацию освещения водорослей прямым 
солнечным светом во время отлива.  

Базовый уровень флуоресценции при низ-
кой интенсивности возбуждающего света (F0)  
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Таблица 1 
Базовый и максимальный уровни флуоресценции  

в условиях искусственного распреснения 
 

Table 1 
Base and maximal level of fluorescence under  artificial freshening 

 

Параметр 
Исходное 
состояние 

1 сут в 
пресной 

воде 

2 сут в 
пресной 

воде 

3 сут в 
пресной 

воде 

4 сут в 
пресной 

воде 

60 ч  
релаксации 

в море 

F. vesiculosus 

F0 230 ± 19 204 ± 15 228 ± 21 241 ± 29 215 ± 27 265 ± 43 
Fm 823 ± 72 818 ± 79 842 ± 78 896 ± 116 737 ± 143 953 ± 168 

F. serratus 

F0 218 ± 21 188 ± 19 215 ± 18 201 ± 24 199 ± 31 244 ± 23 
Fm 764 ± 134 689 ± 98 760 ± 103 692 ± 142 611 ± 131 725 ± 99 

F. distichus 

F0 206 ± 19 193 ± 38 177 ± 17 173 ± 10 183 ± 15 233 ± 30 
Fm 703 ± 78 750 ± 149 599 ± 88 614 ± 47 615 ± 57 887 ± 121 

 
не обнаружил отчетливых тенденций измене-
ния по мере выдерживания F. serratus и F. ve-
siculosus в пресной воде (табл. 1). Только у F. 
distichus флуоресценция достоверно снизи-
лась относительно исходного значения после 
3-х сут опреснения. Более выраженные разли-
чия получены после возвращения водорослей 
на 60 ч в морскую воду. Так, у F. serratus и F. 
vesiculosus после релаксации величины F0, 
достоверно превысили показатели, отмечен-
ные для этих растений после суток в пресной 
воде. У F. distichus параметр F0 возрос до ве-
личин даже достоверно больших по сравнению 
с отмеченными после 2, 3 и 4 сут опреснения. 
Поскольку между показателями базовой флуо-
ресценции в начале опыта и после релаксации 
в море нет значимых различий, можно заклю-
чить, что динамика F0 у F. distichus сводится к 
небольшому снижению флуоресценции в 
пресной воде и восстановлению показателя в 
естественной среде обитания. Максимальный 
уровень флуоресценции Fm при полностью за-
крытых реакционных центрах после возвраще-
ния F. distichus в море превышает величину 
показателя в ходе выдерживания в пресной 
воде (см. табл. 1). Иных значимых различий по 
данному параметру у изученных видов зафик-
сировано не было. Отмечена лишь тенденция 
возрастания средних значений после 60 ч ре-
лаксации в условиях моря. 

Максимальный квантовый выход ФС II 
(Fv/Fm) в условиях мощного освещения, вызы-
вающего полное закрытие реакционных цен-
тров, характеризует потенциальную способ-
ность комплекса фотосистемы к поглощению и 
трансформации энергии света. У всех видов 
водорослей этот показатель практически не 
изменяется при любой продолжительности 

пребывания в пресной воде (рис. 2). Этапы 
опыта обозначены цифрами в соответствии со 
схемой на рис. 1. Очевидно, пигмент-белковые 
ансамбли ФС II на протяжении периода опрес-
нения сохраняют структурно-функциональное 
состояние близкое к исходному. Напротив, ре-
альный квантовый выход YII, характеризующий 
эффективность фотохимии ФС II при возбуж-
дении флуоресценции актиничным светом, 
обнаруживает тенденцию к очевидному сниже-
нию, тем более выраженную, чем более про-
должительное время водоросли проводят в 
пресной воде (рис. 3). Вероятно, на 2–3 сут под 
действием опреснения происходят изменения 
вне пигмент-белковых комплексов, приводя-
щие к снижению эффективности работы элек-
трон-транспортной цепи. Значения относи-
тельной скорости электронного транспорта 
(ETR) вычисляются по показателю YII и прямо 
пропорциональны ему [11], в связи с чем здесь 
не приводятся. Эффекты снижения YII и ETR 
ожидаемы, например, при изменениях осмоти-
ческих свойств внутриклеточных компартмен-
тов, отвечающих за создание и сохранение 
трансмембранной разности потенциалов. Воз-
вращение в условия моря на 60 ч обеспечива-
ет достоверное увеличение эффективного 
квантового выхода. Больше того, различия ве-
личин YII F. vesiculosus в начале опыта и после 
релаксации в морской воде не являются стати-
стически значимыми. Данный вид реагирует на 
распреснение максимальным спадом YII и мак-
симальным восстановлением этого параметра 
после возвращения в море. Напротив, субли-
торальный F. serratus характеризуется наи-
меньшей амплитудой изменений YII в ходе 
опыта и не восстанавливает полностью эф-
фективность фотохимии ФС II. Занимающий 
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промежуточное положение на литорали F. dis-
tichus демонстрирует и промежуточную пла-
стичность рассматриваемого параметра. Та-
ким образом, пребывание в пресной воде в 
течение времени, многократно превышающего 
продолжительность отлива, не приводит к не-
обратимым повреждениям фотосинтетического 
аппарата и подавлению его функции у лито-
ральных фукусов. У F. serratus некоторое от-
ставание в темпах восстановления YII можно 

объяснить тем, что в условиях Белого моря 
данный вид поселяется на верхней сублитора-
ли, где не подвергается непосредственному 
действию дождевой воды. Не встречается он и 
вблизи эстуариев рек, даже в тех местах, где 
обычен F. vesiculosus. Таким образом, адапта-
ция к опреснению у F. serratus в условиях 
естественных местообитаний не актуальна. 

Показатель   фотохимического  тушения   

 

          
 

Рис. 2. Показатель максимального квантового выхода 
флуоресценции (Fv/Fm) в ходе опыта 

 
Fig. 2. Maximal quantum yield of fluorescence (Fv/Fm) under the experiment 

 

         
 

Рис. 3. Изменение эффективного квантового выхода ФС II (YII) в ходе опыта. 
 

Fig. 3. Effective quantum yield YII under the experiment 
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флуоресценции в пресной воде определенно 
снижается у F. vesiculosus и F. distichus, дости-
гая на 3–4 сут минимальных значений (рис. 4). 
Напротив, на этом же этапе опреснения не-
сколько возрастает показатель нефотохимиче-
ского тушения флуоресценции (рис. 5).  

Противоположные тенденции изменения 
qP и qN могут быть свидетельством некоторой 
компенсаторной перестройки на уровне функ-

ций пигментного аппарата, когда в ответ на 
снижение эффективности утилизации энергии 
света актуализируются процессы безопасной 
диссипации энергии возбуждения. У F. serratus 
данные эффекты выражены слабее и отсле-
живаются лишь на уровне тенденций измене-
ния средних значений. Таким образом, как и в 
случае с YII , сублиторальный вид обнаружи-
вает меньшую пластичность показателей ту- 

          
 

Рис. 4. Изменение коэффициента фотохимического тушения  
флуоресценции (qP) в ходе опыта.  

 
Fig. 4. Coefficient of photochemical quenching of fluorescence (qP) under the experiment 

         
 

Рис. 5. Изменение коэффициента нефотохимического тушения  
флуоресценции (qN) в ходе опыта 

 
Fig. 5. Coefficient of non-photochemical quenching of fluorescence (qN) under the experiment
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Таблица 2 
Параметры индукции флуоресценции талломов F. vesiculosus L., взятых  

из местообитаний с различной соленостью морской воды 
 

Table 2 
Inductive properties of F. vesiculosus L. thallomes, sampled in localities  

with different salinity of sea water 
 

Местообитание F0 Fm Fv/Fm YII qP qN 

б. Наговица 254±18 846±47 0,699±0,009 0,363±0,035 0,960±0,115 0,894±0,037 

прол. Узкая Салма 269±18 982±69 0,725±0,007 0,319±0,047 0,843±0,137 0,882±0,029 

б. Юшковская 263±20 919±93 0,707±0,014 0,361±0,025 0,924±0,069 0,851±0,045 

 
шения флуоресценции. Это означает, что 
именно литоральные виды Fucus демонстри-
руют не только способность к восстановлению 
характеристик фотосинтетического аппарата в 
ходе релаксации в морской воде, но и в про-
цессе пребывания в пресной воде осуществ-
ляют адаптивные перестройки, выражающиеся 
в изменении направления реализации погло-
щенной энергии. Возвращение водорослей в 
море ведет к приближению параметров к ис-
ходным величинам. 

Сравнение параметров индукции флуо-
ресценции экземпляров F. vesiculosus, произ-
растающих в естественных условиях при раз- 
ной солености, не обнаружило существенных 
различий между вариантами (табл. 2). 

Некоторое превышение значений Fm и 
Fv/Fm в прол. Узкая Салма по отношению к та-
ковым в б. Наговица, трудно связать с дей-
ствием солености, поскольку оба местообита-
ния сходны между собой значительной опрес-
ненностью морской воды из-за близости впа-
дения реки Кереть. Различаются эти точки ин-
тенсивностью движения воды, которая суще-
ственно выше в Узкой Салме. Напротив, слое-
вища из б. Юшковская, где соленость макси-
мальна, ни по одному из оцениваемых пара-
метров достоверно не отличаются от водорос-
лей из других местообитаний. Очевидно, что 
изменения, наблюдаемые при стрессе в фото-
синтетическом аппарате фукоидов, хорошо 
отслеживаются РАМ-методом. В тоже время в 
пределах зоны толерантности важнейшие по-
казатели индукционных кривых эвригалинного 
F. vesiculosus меняются мало. 

 
ЗАКЛЮЧЕНИЕ 
Можно констатировать, что распреснение 

в примененных дозах не вызывает серьезных 
повреждений в фотосинтетическом аппарате 
литоральных фукусов. Поскольку параметр 
Fv/Fm практически не меняется, можно утвер-

ждать, что структурно-функциональное состо-
яние пигментных комплексов фотосистемы II 
сохраняется близким к исходному. Снижение 
же ее реального квантового выхода в резуль-
тате распреснения может объясняться, напри-
мер, изменениями не в пигментной матрице, а 
в части участников цепи электронного транс-
порта. Относительно меньшей устойчивостью 
к распреснению обладает сублиторальный  
F. serratus. Больше того, по таким параметрам, 
как эффективность фотохимии ФС II, коэффи-
циенты фотохимического и нефотохимического 
тушения флуоресценции, этот вид обнаружи-
вает низкую физиологическую пластичность, 
что позволяет говорить об ограниченности его 
фенотипических адаптивных возможностей. 
Этот вывод согласуется с результатами ис-
следований других авторов [9], изучавших фи-
зиологическую устойчивость к факторам лито-
рали F. vesiculosus и F. serratus на границе 
распространения последнего у берегов Порту-
галии.  

Таким образом, метод индукции флуорес-
ценции обладает достаточной чувствительно-
стью для выявления тенденций изменения фо-
тосинтетической активности за пределами зо-
ны толерантности и сравнения по этим показа-
телям разных видов Fucus. Однако тот же 
РАМ-метод, в рамках примененного варианта 
методики, не дает информации об ожидаемых 
различиях в ФСА при разных значениях соле-
ности в условиях естественных местообитаний 
F. vesiculosus. 

Полученные данные раскрывают также 
причину не эффективности простой осмотиче-
ской обработки слоевищ фукоидов путем вы-
мачивания в пресной воде для размягчения 
водорослевого материала и последующего 
использования в пищу в полевых условиях, а 
именно: водоросли остаются живыми и сохра-
няют нативность структур оболочек клеток, 
определяющих жесткость талломов. 
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