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Исследовали кратковременное влияние стрессовых факторов (повышенной и пониженной тем-
ператур, засухи) на перекисное окисление липидов (ПОЛ), активность антиоксидантных ферментов 
(каталаза, аскорбат-пероксидаза (АПО)) и состояние фотосинтетического аппарата (ФСА) по харак-
теристикам флуоресценции хлорофилла (ФХ) в листьях молодых растений древесных и травяни-
стых инвазионных видов – клёна ясенелистного (Acer negundo L.), ясеня пенсильванского (Fraxinus 
pennsylvanica Marsh.), мелколепестника канадского (Erigeron canadensis L.), эхиноцистиса лопастного 
(Echinocystis lobata L.), интенсивно распространяющихся в Республике Мордовия. Показано, что от-
ветные реакции различались у древесных и травянистых инвазионных растений. Травянистые виды 
проявили более высокую устойчивость к абиотическим стрессорам по сравнению с древесными. 
Предположено, что устойчивость антиоксидантной системы и ФСА чужеродных видов к стрессовым 
факторам среды является одной из причин высокой инвазионной способности этих растений.
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Введение
В настоящее время чужеродные виды счи-

таются второй по значимости (после разру-
шения мест обитания) угрозой биоразнообра-
зию [Борисова, 2008]. Вселение чужеродных 
видов в природные сообщества представляет 
собой биологическое загрязнение, послед-
ствия которого, в отличие от других видов ан-
тропогенного воздействия, имеют, как прави-
ло, необратимый характер [Дгебуадзе, 2014]. 
Обилие инвазионных видов можно объяснить 
климатическими факторами, плотностью на-
селения и долей городского населения в том 
или ином регионе [Vinogradova et al., 2018]. 
Большое число чужеродных видов характер-
но для городских флор [Kühn et al., 2017]; это 
обусловлено рядом причин, среди которых – 
торговые и транспортные пути, локализован-
ные в городах [Vila, Pujadas, 2001]; городские 
водоёмы и водотоки, способствующие вне-
дрению чужеродных видов и освоению ими 
местообитаний [Planty-Tabacchi et al., 2001; 
Burton et al., 2005]; городские сады и парки, 

являющиеся одним из главных центров рас-
пространения и натурализации чужеродных 
видов [Hulme, 2011; McLean et al., 2017]. Все 
эти факторы, типичные для городов, являют-
ся движущей силой видового разнообразия 
чужеродных растений. 

Среди чужеродных видов выделяет-
ся группа инвазионных растений, наибо-
лее активно внедряющихся в естественные 
фитоценозы и способных изменять струк-
туру и состав растительного покрова. Все-
го в европейской части России зарегистри-
рованы 277 видов инвазионных растений 
[Vinogradova et al., 2018]; 52 вида включены 
в Черную книгу флоры Средней России [Ви-
ноградова и др., 2010], из них в г. Саранск 
выявлено 44 [Лукаткин, Хапугин, 2018], что 
составляет 82% всего видового состава наи-
более агрессивного компонента чужеродной 
флоры Средней России в Республике Мор-
довия (РМ). Однако не все растения из этого 
списка ведут себя как агрессивные инвазион-
ные виды на данной территории.
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Город Саранск и его окрестности, где 
произрастает большое число чужеродных (в 
том числе инвазионных) видов растений в ус-
ловиях нарушенного растительного покрова, 
позволяют проводить сравнение показателей 
жизненности растений и ранжировать чуже-
родные растения по степени их инвазионной 
активности и устойчивости к абиотическим 
факторам среды [Gladunova et al., 2014, 2016; 
Гладунова и др., 2014; Khapugin et al., 2016; 
Khapugin, 2017]. Формирование популяций 
инвазионных видов в рамках города позво-
ляет использовать эти растения как базу для 
анализа их активности и разработки мер про-
тиводействия внедрению чужеродных расте-
ний в состав растительных сообществ урбо-
экосистемы.

Высокая инвазионная способность и ин-
тенсивное распространение в самых разноо-
бразных экологических условиях вызывают 
необходимость изучения физиологических и 
биохимических особенностей этих растений, 
особенно их устойчивости к действию стрес-
совых факторов, в первую очередь абиотиче-
ских, таких как засуха, холод, засоление, ток-
сичные металлы и т.д. 

В литературе имеются отдельные исследо-
вания, показывающие, что некоторые инвази-
онные виды обладают большей стрессоустой-
чивостью, чем аборигенные. Так, охлаждение 
инвазионнного галофита Carpobrotus edulis 
(L.) L.Bolus привело к повышению содержа-
ния абсцизовой кислоты и цитокининов, в ре-
зультате чего растения смогли предотвратить 
индуцированное холодом усиление перекис-
ного окисления липидов (ПОЛ) и возможное 
повреждение фотосинтетического аппара-
та (ФСА), что свидетельствует о его высо-
кой способности к холодовой акклимации 
[Fenollosa, 2018b]. Исследование влияния 
солей никеля и меди на прорастание семян 
аборигенного вида Bidens tripartita L. и чуже-
родного вида B. frondosa L. показано, что се-
мена чужеродного вида оказались устойчивее 
к действию тяжёлых металлов, чем семена 
аборигенного; возможно, это связано с боль-
шей массой семянок B. frondosa, что наряду с 
другими показателями указывает на высокую 
приспособляемость вида к экстремальным 
условиям, обеспечивающую его успешное 

расселение [Крылова, 2018]. Оценка реакции 
на засоление при прорастании семян абори-
генного вида Lepidium alyssoides A. Gray и 
инвазионных видов L. draba L. и L. latifolium 
L. свидетельствует о том, что относительно 
высокая устойчивость на этапах прорастания 
и раннего роста растений может способство-
вать инвазивности этих видов в условиях за-
соления [Hooks et al., 2018].

Адаптивный потенциал инвазионных ви-
дов в сильной степени должен определяться 
их способностью выдерживать давление не-
благоприятных факторов окружающей сре-
ды. Поскольку в основе действия различных 
неблагоприятных факторов лежит возник-
новение окислительного стресса [Лукаткин, 
2002а], то вполне возможно, что у инвази-
онных видов не будет возникать окислитель-
ный стресс (или интенсивность его будет не-
велика) при попадании в неблагоприятные 
условия. Известно, что процесс адаптации 
растений к условиям внешней среды проис-
ходит при участии антиоксидантной систе-
мы, контролирующей в клетках уровень ак-
тивных форм кислорода (АФК) [Дмитриев, 
2003]. Эффективность функционирования 
антиоксидантной системы обусловлена со-
держанием низкомолекулярных компонентов 
и активностью антиоксидантных ферментов, 
в том числе аскорбатпероксидазы (АПО) и 
каталазы, участвующих в детоксикации Н2О2 
в клетках растений [Лукаткин, 2002б]. Высо-
кая приспособленность инвазионных видов 
к разнообразным условиям существования, 
в том числе при высокой оксидантной на-
грузке, позволяет предположить интенсивное 
функционирование антиоксидантной систе-
мы этих растений. 

Состояние ФСА проявляет высокую чув-
ствительность к различным стрессам и по-
этому считается адекватным показателем 
устойчивости растений к стрессам. Одним из 
методов оценки ФСА растений при стрессах 
является определение параметров флуорес-
ценции хлорофилла (ФХ) [Sayed, 2003]. ФХ 
– достоверный показатель активности ФСА 
высших растений; основными индексами 
ФХ, которые используются в качестве пока-
зателей стрессоустойчивости, являются Fv/
Fm, qP, qN и некоторые другие [Strasser et al., 
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1998; Zaks et al., 2013]. Маркеры фотоокис-
лительного стресса, включающие параметры 
ФХ (Fv/Fm), содержание пигментов и АФК, 
состояние компонентов антиоксидантной си-
стемы, а также интенсивность ПОЛ, могут 
быть полезным инструментом для оценки 
физиологического состояния растений и их 
стрессоустойчивости; они дают возможность 
понять потенциал и силу инвазивных видов, 
которые необходимы для изучения успеха 
вторжения [Fenollosa, 2018а]. 

Наше исследование направлено на изуче-
ние устойчивости антиоксидантной системы 
и ФСА чужеродных видов к стрессовым фак-
торам среды, что, возможно, является одной 
из причин высокой инвазионной способно-
сти этих растений. Для экспериментального 
подтверждения этого предположения было 
проведено определение интенсивности ПОЛ, 
активности антиоксидантных ферментов – 
каталазы и АПО, а также параметров ФХ в 
листьях молодых растений исследуемых ви-
дов в условиях неблагоприятных температур 
и засухи.

Материалы и методика
Материалом для исследования служили 

молодые растения клёна ясенелистного (Acer 
negundo L.), ясеня пенсильванского (Fraxinus 
pennsylvanica Marsh.), мелколепестника ка-
надского (Erigeron canadensis L.), эхиноци-
стиса лопастного (Echinocystis lobata L.); все 
виды родом из Северной Америки. 

Аcer negundo L. – клён ясенелистный (се-
мейство Сапиндовые (Sapindaceae)). В насто-
ящее время клён ясенелистный освоил раз-
нообразные местообитания и сформировал 
на территории Евразии обширный вторич-
ный ареал [Виноградова, 2006]. Натурали-
зация данного вида отрицательно влияет на 
рост, развитие и возобновление местных ле-
сообразующих видов, что ведёт к необрати-
мым последствиям вырождения пойменных 
лесов [Абрамова и др., 2019]. В Мордовии 
вид успешно расселяется по долинам рек и 
лесным опушкам, конкурируя в древостое с 
ясенем, липой, клёном остролистным. Ещё 
более агрессивно он ведёт себя в пойменных 
дубравах и ивняках, вытесняя из подроста 
местные виды. Промышленную зону вокруг 

посёлков и в городах, равно как и разнообраз-
ные вторичные местообитания, вид уже заво-
евал [Письмаркина, 2006].

Fraxinus pennsylvanica Marsh. – ясень 
пенсильванский (семейство Маслиновые 
(Oleaceae)). Предпочитает влажную почву 
и солнечные места, не боится холодных ве-
тров, проявляет устойчивость к неблагопри-
ятным условиям среды. Эти быстрорастущие 
долговечные деревья, весьма декоративные, 
используются в лесных культурах и зелёном 
строительстве [Виноградова и др., 2010]. 
Ясень относится к числу деревьев с выражен-
ной аллелопатической активностью [Матве-
ев, 1994]. 

Erigeron canadensis L. – мелколепестник 
канадский (семейство Астровые (Asteraceae)); 
в Северной Америке произрастает около 180 
видов рода Erigeron [Борисова, 2008]. Мел-
колепестник канадский широко распростра-
няется на полях, огородах, свалках, в местах 
прохождения железнодорожных путей. В 
ходе натурализации у Е. canadensis вырабо-
тались и закрепились на генетическом уров-
не важные адаптивные признаки, к которым 
относятся недолгий период роста и быстрое 
прохождение полного цикла развития (по на-
правлению с юга на север, что соответствует 
изменениям климатических условий вдоль 
широтного профиля) [Виноградова и др., 
2010]. 

Echinocystis lobata L. – эхиноцистис ло-
пастной, однолетнее вьющееся растение се-
мейства Тыквенные (Cucurbitaceae). Являет-
ся особенно агрессивным, что выражается 
в способности интенсивно размножаться и 
заселять огромные территории. В настоящее 
время эхиноцистис лопастной произраста-
ет во всех без исключения районах Средней 
России [Куклина, Виноградова, 2015].

Город Саранск (54°12’ с. ш. и 45°12’ в. д.) 
расположен на границе лесостепной зоны 
и зоны широколиственных лесов на При-
волжской возвышенности. В Саранске и его 
окрестностях преобладают серые лесные, 
пойменные аллювиальные почвы и выщело-
ченные чернозёмы. В окрестностях Саранска 
преобладают вторичные лиственные леса, 
луговые сообщества (остепненные и поймен-
ные). Флора г. Саранск включает 907 видов, 
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в том числе 302 чужеродных [Письмаркина, 
2006].

Семена изучаемых инвазионных видов 
были собраны в местах произрастания в Са-
ранске с нескольких (3–7) растений, храни-
лись в бумажных пакетах и затем были объе-
динены для лабораторных испытаний.

После низкотемпературной стратифи-
кации семена помещали в сосуды с почвой 
(среднесуглинистый деградированный чер-
нозём, 2 кг на сосуд). Растения выращивали 
в лабораторных условиях в течение 45–60 
дней под люминесцентными лампами (Philips 
TL-D 30/54-765, Польша) с ППФ 50 мкмоль 
фотонов/м2·с, при 12-часовом фотопериоде, 
относительной влажности 80% и температу-
ре 25°C. Эти условия были определены как 
наиболее приемлемые в предварительных 
экспериментах. Чтобы имитировать условия 
дефицита воды, саженцы оставляли в тех же 
условиях роста, без полива в течение 2 дней. 
Температурный стресс моделировали путем 
помещения сосудов с молодыми растениями 
на 6 ч в условия высокой (+40°С) или по-
ниженной (+5°С) температур. Контрольные 
сосуды, а также варианты с высокой/низкой 
температурой поливали каждый день.

Сразу после окончания воздействия не-
благоприятных факторов в листьях исследуе-
мых растений проводили определения интен-
сивности ПОЛ, активности антиоксидантных 
ферментов и параметров ФХ. 

Интенсивность ПОЛ оценивали по нако-
плению продукта окисления – малонового 
диальдегида (МДА) – по цветной реакции с 
тиобарбитуровой кислотой (ТБК) [Лукаткин, 
2002а]. Для этого навеску высечек листьев 
(около 1 г) гомогенизировали в 10 мл среды 
выделения (0.1 М Трис-НCl буфер рН 7.6, 
содержащий 0.35 М NaCl). К 3 мл гомогена-
та добавляли 2 мл 0.5%-ной ТБК в 20%-ной 
трихлоруксусной кислоте, инкубировали на 
кипящей водяной бане 30 мин, фильтровали и 
регистрировали оптическую плотность филь-
трата на спектрофотометре UVmini-1240 
(Shimadzu, Япония) при длине волны 532 нм. 
Контролем служила среда выделения с реа-
гентом. Концентрацию МДА рассчитывали в 
мкМ/г сырой массы листьев по молярной эк-
стинкции (ε = 1.56 ∙ 105 М–1 см–1).

Для определения активности каталазы 1 
г листовой ткани растирали с 10 мл 50 мМ 
фосфатного буфера (pH 7.0), центрифугиро-
вали 10 мин при 8000g. К 2.9 мл фосфатного 
буфера приливали 50 мкл полученного фер-
ментного экстракта, непосредственно перед 
измерением добавляли 180 мкл 3%-ной пере-
киси водорода. Падение оптической плотно-
сти за 1 мин измеряли на спектрофотометре 
UVmini-1240 (Shimadzu, Япония) при длине 
волны 240 нм, активность рассчитывали в 
ммоль Н2О2/г ткани·мин по коэффициенту 
молярной экстинкции (ε = 39.4 мМ-1 см-1) [Лу-
каткин, 2002б].

При определении активности АПО вы-
сечки листьев массой 1 г гомогенизировали 
в 10 мл 50 мМ фосфатного буфера (рН 7.6) 
с добавлением 0.3 г поливинилпирролидо-
на, центрифугировали 10 мин при 8000g. Ре-
акционная смесь состояла из 50 мкл 0.1 мМ 
этилендиаминтетраацетата, 300 мкл 0.05 мМ 
аскорбиновой кислоты, 50 мкл 0.1 мМ Н2О2, 
2.55 мл фосфатного буфера (рН 7,6) и 300 
мкл ферментного экстракта, полученного по-
сле центрифугирования гомогената. Оптиче-
скую плотность регистрировали на спектро-
фотометре UVmini-1240 (Shimadzu, Япония) 
при длине волны 290 нм против контроля без 
ферментного экстракта. Для расчёта активно-
сти АПО использовали понижение оптиче-
ской плотности раствора за первые 30 секунд 
реакции, активность АПО рассчитывали в 
мкМ/г·мин с использованием коэффициента 
молярной экстинкции (ε = 2.8 мМ-1 см-1) [Лу-
каткин, 2002б].

Параметры ФХ в листьях иследуемых рас-
тений определяли с помощью портативного 
флуориметра Junior PAM (Heinz Walz, Герма-
ния). Перед регистрацией кривых индукции 
ФХ 45–60-дневные проростки сначала поме-
щали в темноту на 60 мин, затем определяли 
параметры ФХ. Фотохимическую активность 
оценивали путем расчёта следующих пока-
зателей: Fv/Fm – максимальный квантовый 
выход флуоресценции фотосистемы II; qP – 
коэффициент фотохимического тушения флу-
оресценции [Лукаткин, Тютяев, 2017].

Все опыты повторяли не менее 3 раз, в 
каждом варианте эксперимента использова-
ли по 30–40 молодых растений. Результаты 
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обрабатывали статистически по общепри-
нятым биометрическим показателям с ис-
пользованием пакета прикладных программ 
«Microsoft Excel 2007». На диаграммах и в та-
блицах приведены средние значения из всех 
опытов с их стандартными ошибками. Досто-
верность различий между вариантами опыта 
оценивали по t-критерию Стьюдента.

Результаты и их обсуждение
Стрессовое воздействие на растения оце-

нивают различными методами, при этом 
предпочтительнее использовать экспресс-ме-
тоды. Мы использовали параметры оксида-
тивного повреждения и ФХ, позволяющие 
быстро определить степень повреждения. 

Перекисное окисление липидов являет-
ся существенной причиной накопления кле-
точных дефектов. Свободнорадикальные 
продукты ПОЛ и карбонильные соединения, 
например МДА, обладают сильным повре-
ждающим действием на мембраны [Лукат-
кин, 2002а; Anjum et al., 2015]. При действии 
различных стрессоров на растительные орга-

низмы интенсивность ПОЛ возрастает, и это 
служит одним из критериев силы стрессового 
воздействия.

Действие мягких стрессовых факторов 
(не вызывающих видимые повреждения) на 
проростки изучаемых инвазивных растений 
изменяло в их клетках интенсивность ПОЛ, 
определённую по содержанию ТБК-реагиру-
ющих продуктов (рис. 1). 

Так, в листьях клёна ясенелистного по-
сле нахождения в условиях неблагоприятной 
повышенной температуры (40ºС) наблюдали 
достоверное при р ≤ 0.05 возрастание уров-
ня МДА на 8.4% к контролю (рис. 1, А). 
Пониженная температура привела к более 
значительному увеличению уровня ПОЛ от-
носительно контроля (на 16.1%), а в условиях 
водного дефицита интенсивность процессов 
ПОЛ уменьшилась на 21.5%. 

Действие повышенных температур на 
растения ясеня пенсильванского привело к 
увеличению содержания МДА на 26.7% отно-
сительно контроля (рис. 1, Б). При действии 
засухи интенсивность ПОЛ в клетках листьев 

Рис. 1. Интенсивность ПОЛ в листьях инвазионных растений при влиянии стрессовых факторов: А – Acer negundo; 
Б – Fraxinus pennsylvanica; В – Erigeron canadensis; Г – Echinocystis lobatа (* – различия с контролем достоверны 
при р ≤ 0,05).
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ясеня была ниже значений контрольных рас-
тений на 23.8%.

Влияние стрессовых факторов на травяни-
стые инвазионные виды показало несколько 
иную тенденцию. У мелколепестника канад-
ского все неблагоприятные факторы вызвали 
усиление процессов ПОЛ: повышенная тем-
пература – на 28.3%, пониженная темпера-
тура – на 50.2% по отношению к контролю 
(рис 1, В). Самым значительным стрессовым 
фактором оказалась засуха, в этом случае на-
копление продуктов ПОЛ возросло на 71.5%. 
В листьях растений эхиноцистиса лопастного 
содержание МДА при действии засухи повы-
силось на 34.7% (рис. 1, Г). Неблагоприят-
ные температуры не оказали существенного 
влияния на интенсивность ПОЛ, поскольку 
она не изменялась достоверно относительно 
контрольных растений. Это может свидетель-
ствовать о том, что на растения мелколепест-
ника канадского и эхиноцистиса лопастного 
наиболее существенное действие оказала за-
суха.

Известно, что повышенный уровень ПОЛ 
свидетельствует о значительном повреж-
дении клеточных мембран, что выявлено 
при действии разных стрессовых факторов 
[Лукаткин, 2002а; Anjum et al., 2015]. Это в 
полной мере относится и к инвазионным рас-
тениям, подвергающимся действию стрессо-
ров. Так, в листьях растений инвазионного 
вида Lantana camara L. в условиях темпера-
турного стресса уровень ПОЛ повышался; 
наряду с этим при холодовом и тепловом 
стрессе значительно возрастала активность 
ряда антиоксидантов по сравнению с контро-
лем [Nischal, Sharma, 2019]. Авторы предпо-
ложили, что повышение активности антиок-
сидантных ферментов в стрессовых условиях 
свидетельствует об их роли в снижении уров-
ня окислительного стресса. 

При развитии окислительного стресса, на-
ряду с активностью прооксидантной системы 
(АФК, метаболиты на их основе), существен-
ную роль играет функционирование антиок-
сидантной системы [Лукаткин, 2002а]. Для 

Рис. 2. Активность каталазы в листьях инвазионных растений при влиянии стрессовых факторов: А – Acer negundo; 
Б – Fraxinus pennsylvanica; В – Erigeron canadensis; Г – Echinocystis lobatа (* – различия с контролем достоверны 
при р ≤ 0,05).
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оценки адаптивного потенциала инвазивных 
видов оценивали активность двух фермен-
тов – каталазы и АПО, которые участвуют в 
удалении пероксида водорода [Anjum et al., 
2016].

В наших опытах максимальное снижение 
активности каталазы (более чем в 2 раза от-
носительно контроля) в листьях клёна наблю-
дали при повышенной температуре и засухе 
(рис. 2, А). В условия пониженной температу-
ры активность каталазы снижалась на 47.2%. 
Это указывает на существенное нарушение 
деятельности антиоксидантной системы в 
листьях клёна американского при действии 
абиотических стрессоров.

Наоборот, в листьях ясеня пенсильван-
ского активность каталазы повышалась при 
действии неблагоприятных факторов среды 
(рис. 2, Б). Наиболее выражено (почти в 2 
раза) увеличение активности каталазы после 
воздействия повышенной температуры. В ус-
ловиях пониженной температуры и засухи, 
активность каталазы увеличивалась соответ-

ственно на 35.4 и 52.2% относительно кон-
трольного варианта (в первом случае разли-
чия с контролем недостоверны). 

Определения активности антиоксидант-
ных ферментов у травянистых инвазивных 
видов после действия различных стрессоров 
показали, что максимальное усиление актив-
ности каталазы (на 68–70%) было в листьях 
мелколепестника канадского в последействии 
пониженной и повышенной температур (рис. 
2, В). В листьях эхиноцистиса лопастного при 
повышенной температуре наблюдали уве-
личение активности каталазы на 23.5%, при 
действии засухи – на 35.2% по отношению к 
контролю (рис. 2, Г). Пониженная температу-
ра практически не оказала никакого влияния 
на активность фермента. 

Поскольку каталаза – индуцибельный 
фермент, активность которого существенно 
возрастает при повышении концентрации 
субстрата реакции (пероксида водорода), 
увеличение активности каталазы, наблюдае-
мое при некоторых воздействиях на растения 

Рис. 3. Активность аскорбат-пероксидазы в листьях инвазионных растений при влиянии стрессовых факторов: 
А – Acer negundo; Б – Fraxinus pennsylvanica; В – Erigeron canadensis; Г – Echinocystis lobatа (* – различия с кон-
тролем достоверны при р ≤ 0,05).
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в наших опытах, может указывать на актива-
цию прооксидантной системы, приводящую 
к усилению образования АФК, в том числе 
Н2О2 [Anjum et al., 2016]. Поэтому повышение 
активности каталазы в листьях инвазионных 
растений свидетельствует об интенсивной 
работе компонентов антиоксидантной систе-
мы в стрессовых условиях. 

Другой фермент, участвующий в утилиза-
ции пероксидов, образующихся в раститель-
ных клетках при стрессовых воздействиях, 
– АПО. В наших опытах были выявлены раз-
личия в реакции фермента на действие не-
благоприятных температур и засухи у разных 
видов инвазионных растений (рис. 3).

У растений клёна американского, поме-
щённых в условия повышенной температуры, 
активность АПО была в 2 раза ниже контроля 
(рис. 3, А). При действии пониженной темпе-
ратуры активность фермента была снижена 
на 33.4%, а в условиях засухи – на 26.3% по 
сравнению с растениями контрольного вари-
анта. 

Активность АПО в листьях ясеня пен-
сильванского также всегда снижалась после 
действия неблагоприятных факторов, наи-
более значительно (на 38.2% относительно 
контроля) – после воздействия пониженной 
температуры (рис. 3, Б). В стрессовых усло-
виях с повышенной температурой и засухой 
падения активности АПО при сравнении с 
контролем были выражены слабее – на 15.2 и 
12.8% соответственно.

Достоверных изменений активности АПО 
в листьях мелколепестника канадского и эхи-
ноцистиса лопастного в неблагоприятных ус-
ловиях не выявлено (рис. 3, В и Г). При этом 
выявлена тенденция к повышению активно-
сти фермента у мелколепестника канадского 
в условиях засухи, а у эхиноцистиса лопаст-
ного – пониженной температуры. 

Таким образом, анализ активности АПО 
показал существенное подавление у древес-
ных растений, помещённых в неблагоприят-
ные условия, и отсутствие значительных из-
менений в листьях травянистых растений в 
тех же условиях. Очевидно, активность этого 
фермента играет значительно меньшую роль 
в противодействии стрессам по сравнению с 
каталазой. 

Для максимального продвижения и засе-
ления территории необходима высокая актив-
ность фотосинтеза, и эта активность должна 
поддерживаться в самых разнообразных ус-
ловиях; в стрессовых условиях состояние 
ФСА растений можно эффективно оценивать 
по различным параметрам ФХ [Лукаткин, 
Тютяев, 2017]. Одним из них является Fv/Fm; 
для большинства растений при развитии в 
оптимальных условиях максимальное значе-
ние этого параметра равно 0.84. Его пониже-
ние означает, что перед измерением растение 
было подвержено влиянию стресса, который 
повредил функции ФСА, и это привело к сни-
жению эффективности переноса электронов. 
Параметр qP указывает на восстановленность 
пула хинонов: чем выше этот коэффициент, 
тем в большей степени пул хинонов является 
окисленным, то есть способным к принятию 
электрона от феофетина и дальнейшему его 
транспорту по ЭТЦ (электронно-транспорт-
ной цепи). Параметр qP представляет долю 
световой энергии, потребляемой открытыми 
центрами в реакциях фотосинтеза, в общем 
количестве поглощаемой ФС (фотосистемы) 
II энергии [Гольцев и др., 2016]. 

Наши исследования показали, что в ли-
стьях клёна американского после мягких 
стрессовых воздействий показатель Fv/Fm не-
значительно отличался от контрольных расте-
ний. Наименьшее значение данного параме-
тра наблюдали после действия засухи, где он 
отличался от контрольного варианта на 8.5% 
(табл. 1). Аналогичным образом, достоверное 
снижение Fv/Fm в листьях ясеня пенсильван-
ского происходило тоже после воздействия 
засухи. В то же время у травянистых инвази-
онных растений не наблюдали снижения мак-
симального квантового выхода относительно 
контроля, а в некоторых вариантах внешние 
воздействия приводили к повышению Fv/Fm. 
Это свидетельствует об отсутствии повреж-
дения ФСА травянистых видов после мягких 
стрессовых воздействий. 

Однако при моделировании стрессовых 
условий у инвазийных растений наблюдали 
достоверное снижение показателя qP. Так, у 
клёна ясенелистного все стрессовые воздей-
ствия способствовали уменьшению qP, при 
этом более негативное воздействие оказали 
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Таблица 1. Влияние неблагоприятных условий на параметры флуоресценции в листьях древесных и травянистых 
инвазионных растений

Воздействие Acer 
negundo

Fraxinus 
pennsylvanica

Erigeron 
canadensis

Echinocystis 
lobata

Fv/Fm

Контроль 0.795±0.002 0.795±0.006 0.792±0.008 0.814±0.011

Повышенная температура 0.774±0.013 0.819±0.006 0.838±0.007* 0.835±0.021

Пониженная температура 0.800±0.013 0.797±0.005 0.828±0.011* 0.807±0.014

Засуха 0.735±0.008* 0.741±0.004* 0.818±0.005* 0.830±0.005

qP

Контроль 0.552±0.009 0.494±0.020 0.318±0.024 0.325±0.007

Повышенная температура 0.392±0.010* 0.298±0.034* 0.491±0.026* 0.280±0.009*

Пониженная температура 0.399±0.021* 0.353±0.007* 0.352±0.028 0.281±0.006*

Засуха 0.451±0.031* 0.206±0.001* 0.210±0.015* 0.325±0.016

FV/FM – максимальный квантовый выход; qP – коэффициент фотохимического тушения; * – различия с контролем 
достоверны при р ≤ 0,05.

неблагоприятные температуры, после дей-
ствия которых qP снижался на 28.3%. Менее 
выраженные изменения наблюдали при засу-
хе (qP снижен на 18.4%). 

В листьях ясеня пенсильванского коэф-
фициент фотохимического тушения после 
действия стрессоров тоже значительно сни-
жался, особенно после засухи (величина qP 
уменьшена более чем в 2 раза относительно 
контроля). Можно отметить, что при данных 
стрессовых факторах происходит заметное 
увеличение восстановленности пула хинонов 
и как следствие – снижение его способности 
к акцептированию электронов от ФС II. 

У травянистого инвазионного вида мел-
колепестника канадского неблагоприятные 
стрессовые факторы привели к значительному 
изменению параметра qP, при этом повышен-
ная температура вызвала возрастание коэффи-
циента фотохимического тушения на 54.2%, а 
дефицит влаги, напротив, снизил qP на 34.4%.

В листьях растений эхиноцистиса лопаст-
ного неблагоприятные температуры вызвали 
снижение показателя qP на 14.6% по отноше-
нию к контролю. В варианте с засухой коэф-
фициент фотохимического тушения в листьях 
этого вида не отличался от контроля.

Таким образом, при действии мягких 
стрессов на молодые растения инвазионных 

видов изменения характеристик ФХ не всег-
да указывают на нарушения состояния ФСА. 
Однако измерения параметров флуоресцен-
ции хлорофилла (Fv/Fm), выявленные у инва-
зионного вида Lonicera maackii (Rupr.) Herder 
при действии затопления, высокой темпера-
туры и засухи, позволили авторам сделать 
заключение, что снижение Fv/Fm компенси-
ровалось возрастанием аллелохимического 
потенциала и в последующем приводило к 
успеху в замещении аборигенных растений 
[Medina-Villar et al., 2020].

Заключение
Изучение воздействия мягких стрессовых 

факторов, которые не вызывали видимых 
повреждений – пониженных и повышенных 
температур, а также засухи – на молодые 
растения четырех инвазионных видов пока-
зало, что реакции на стрессоры отличались 
у древесных и травянистых растений. У дре-
весных видов (клёна ясенелистного и ясеня 
пенсильванского) величина оксидативно-
го статуса, определённая по интенсивности 
ПОЛ в листьях, возрастала после неблагопри-
ятных температур и снижалась при действии 
засухи. У травянистых растений (в первую 
очередь мелколепестника канадского) ин-
тенсивность ПОЛ при действии стрессовых 
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факторов всегда возрастала, причём при дей-
ствии засухи сильнее, чем при неблагопри-
ятных температурах. Таким образом, если 
на возникновение окислительного стресса в 
клетках древесных видов сильнее повлияли 
пониженные и повышенные температуры, то 
у травянистых видов – дефицит воды. 

Активность антиоксидантных фермен-
тов, ответственных за элиминацию АФК, при 
действии стрессоров была ниже у древесных 
видов. Самые низкие значения активности 
каталазы и АПО отмечены в листьях клёна 
ясенелистного, затем у ясеня пенсильван-
ского. У травянистых инвазионных видов 
наблюдали повышение активности каталазы, 
особенно при действии повышенной темпе-
ратуры и засухи. Активность АПО в листьях 
травянистых инвазионных видов при дей-
ствии стрессоров достоверно не изменялась. 

Параметры ФХ (Fv/Fm, qP) инвазионных 
видов показали, что ФСА древесных расте-
ний более чувствительна к стрессовым фак-
торам по сравнению с травянистыми. У дре-
весных растений наблюдали снижение Fv/Fm 
после засухи, тогда как у травянистых видов 
неблагоприятные факторы показывали тен-
денцию к повышению значений Fv/Fm, более 
выраженному у мелколепестника канадского. 
Показатель qP на фоне стрессоров изменялся 
значительнее, особенно у древесных видов, 
наиболее сильно – у ясеня пенсильванского. 
У травянистых видов наблюдали неоднознач-
ные изменения данного показателя: повыше-
ние qP в листьях мелколепестника канадского 
при высокой температуре и снижение в усло-
виях водного дефицита, тогда как в листьях 
эхиноцистиса лопастного – снижение qP при 
неблагоприятных температурах, но не при за-
сухе. Очевидно, это указывает на различные 
экологические потребности разных видов ин-
вазионных растений, что особо проявляется 
при воздействиях стрессовых абиотических 
факторов.

Слабая физиологическая реакция про-
ростков инвазионных видов на мягкие стрес-
совые воздействия свидетельствует о высокой 
устойчивости данных видов к неблагоприят-
ным абиотическим факторам среды; это мо-
жет служить одним из механизмов высокой 
инвазионной способности данных растений. 

Наиболее критичным для инвазионных видов 
оказалось действие засухи, поскольку именно 
при водном дефиците наблюдали максималь-
но негативное действие на физиологические 
и биохимические показатели у проростков. 

Исходя из полученных результатов, для 
оценки адаптивного потенциала инвазион-
ных растений эффективными критериями 
оказались интенсивность ПОЛ, активность 
антиоксидантных ферментов, коэффициент 
фотохимического тушения qP. Однако сле-
дует отметить выраженную видоспецифич-
ность ответных реакций. Вероятно, растения 
следует подвергать жестким воздействиям 
стрессовых абиотических факторов для полу-
чения более выраженных эффектов. Знание 
физиологических механизмов адаптивного 
потенциала инвазионных растений важно 
для понимания их быстрого распространения 
в различных экологических условиях и разра-
ботки эффективных механизмов их сдержи-
вания. 
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интересов.
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We studied the short-term effect of stress factors (high and low temperatures, drought) on lipid peroxi-
dation (LPO), the activity of antioxidant enzymes (catalase, ascorbate-peroxidase (APO)) and the state of 
the photosynthetic apparatus (PSA) according to the characteristics of chlorophyll fluorescence (ClF) in 
leaves of young plants of woody and herbaceous invasive species – American maple (Acer negundo L.), 
Pennsylvania ash (Fraxinus pennsylvanica Marsh.), Canadian horseweed (Erigeron canadensis L.), and 
wild cucumber (Echinocystis lobata L.), spreading intensively in Mordovia Republic. It was shown that 
the responses were different in woody and herbaceous invasive plants. Herbaceous species showed higher 
resistance to abiotic stressors as compared to woody ones. It has been suggested that the resistance of the 
antioxidant system and PSA of alien species to environmental stress factors is one of the reasons for the 
high invasive ability of these plants.

Key words: invasive plants, abiotic stresses, lipid peroxidation, antioxidant enzymes, chlorophyll fluo-
rescence.


