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I. Введеɧɢе. Обɳаɹ ɯаɪаɤɬеɪɢɫɬɢɤа ɪабɨɬɵ. Аɤɬɭаɥɶɧɨɫɬɶ ɩɪɨбɥеɦɵ 
 

К наɫɬоɹɳемɭ вɪемени деɬалɶно изɭɱена ɫɬɪɭкɬɭɪа ɮоɬоɫинɬеɬиɱеɫкого 

аппаɪаɬа ɪаɫɬений, поɫледоваɬелɶноɫɬɶ ɮоɬоиндɭɰиɪованнɵɯ ɪеакɰий, 

пɪоɬекаɸɳиɯ в нɺм. Наɱалом вɫей ɰепоɱки ɪеакɰий ɹвлɹеɬɫɹ поглоɳение 

кванɬа ɫвеɬа пигменɬами ɮоɬоɫинɬеɬиɱеɫкой анɬеннɵ. Обɪазовавɲееɫɹ 

возбɭждɺнное ɷлекɬɪонное ɫоɫɬоɹние молекɭл пигменɬа, в конеɱном иɬоге, 

заɯваɬɵваеɬɫɹ ɪеакɰионнɵм ɰенɬɪом одной из ɮоɬоɫиɫɬем. Пɪоиɫɯодɹɳее 

вɫледɫɬвие ɷɬого пеɪвиɱное ɪазделение заɪɹдов вɵзɵваеɬ пеɪеноɫ ɷлекɬɪона, 

ɫопɪɹжɺннɵй ɫ пеɪеноɫом пɪоɬонов внɭɬɪɶ ɬилакоидов (замкнɭɬɵе 

мембɪаннɵе обɪазованиɹ внɭɬɪи ɯлоɪоплаɫɬов). Обɪазовавɲийɫɹ пɪоɬоннɵй 

поɬенɰиал иɫполɶзɭеɬɫɹ длɹ ɫинɬеза ATP, а пеɪенеɫɺннɵе по вɫей ɰепи 

ɷлекɬɪонɵ — длɹ обɪазованиɹ воɫɫɬановиɬелɶной ɫилɵ (NADPH). ATP и 

NADPH в далɶнейɲем иɫполɶзɭɸɬɫɹ в биоɫинɬеɬиɱеɫкиɯ ɪеакɰиɹɯ и, в пеɪвɭɸ 

оɱеɪедɶ, в ɪеакɰиɹɯ ɮикɫаɰии ɭглеɪода (Говинджи и дɪ. 1987; Рɭбин 2017).  
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Однако ɫвеɬ, необɯодимɵй ɪаɫɬениɹм длɹ ɮоɬоɫинɬеза, пɪедɫɬавлɹеɬ 

опаɫноɫɬɶ пɪи избɵɬоɱнɵɯ дозаɯ облɭɱениɹ: «лиɲний» ɫвеɬ пɪиводиɬ к 

накоплениɸ ɷлекɬɪонно-возбɭждɺннɵɯ ɫоɫɬоɹний оɫновного 

ɮоɬоɫинɬеɬиɱеɫкого пигменɬа, ɯлоɪоɮилла, коɬоɪɵе, в ɫвоɸ оɱеɪедɶ, 

пɪовоɰиɪɭɸɬ окиɫлиɬелɶнɵй ɫɬɪеɫɫ (Apel and Hirt 2004; Sharma et al. 2012). В 

ɫвɹзи ɫ ɷɬим вɫе нɵне живɭɳие гɪɭппɵ ɪаɫɬений вɵɪабоɬали меɯанизмɵ 

заɳиɬɵ оɬ избɵɬоɱного оɫвеɳениɹ (ɪиɫ. 1). К заɳиɬнɵм меɯанизмам оɬноɫɹɬɫɹ 

ɪазлиɱнɵе ɫпоɫобɵ ɫнижениɹ колиɱеɫɬва поглоɳаемого ɫвеɬа, оɬлиɱаɸɳиеɫɹ 

по меɯанизмɭ и ɯаɪакɬеɪнɵм вɪеменам ɮɭнкɰиониɪованиɹ, (i) на ɭɪовне лиɫɬа 

в ɰелом (изменение ɮоɪмɵ или ɪаɫположениɹ лиɫɬа по оɬноɲениɸ к 

падаɸɳемɭ ɫвеɬɭ, обɪазование заɳиɬного опɭɲениɹ или окɪаɫки, 

ɷкɪаниɪɭɸɳиɯ ɮоɬоɫинɬеɬиɱеɫкий аппаɪаɬ (Соловɱенко и Меɪзлɹк 2010)), 

(ii) на ɭɪовне клеɬки (ɮоɬоɬɪопин-завиɫимое пеɪемеɳение ɯлоɪоплаɫɬов 

(Kasahara et al. 2002; Heber et al. 2007; Suetsugu et al. 2016)) или (iii) оɬделɶнɵɯ 

пигменɬ-белковɵɯ комплекɫов (изменение оɪганизаɰии и колиɱеɫɬва 

ɮоɬоɫинɬеɬиɱеɫкиɯ анɬенн пɪи каждом ɪеакɰионном ɰенɬɪе (Anderson and 

Andersson 1988; Wientjes et al. 2013). 

 
Рɢɫ. 1. Оɫновнɵе меɯанизмɵ заɳиɬɵ ФСА оɬ избɵɬоɱного оɫвеɳениɹ  

 

Следɭɸɳим «ɪɭбежом обоɪонɵ» ɫлɭжаɬ (iv) меɯанизмɵ дезакɬиваɰии 

возбɭждɺннɵɯ молекɭл ɯлоɪоɮилла, к коɬоɪой оɬноɫɹɬ «неɮоɬоɯимиɱеɫкое 

ɬɭɲение», пɪи коɬоɪом пɪоиɫɯодиɬ ɬɭɲение ɮлɭоɪеɫɰенɰии ɯлоɪоɮилла 
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(Niyogi and Truong 2013; Demmig-Adams et al. 2014; Ruban 2016). В 

неɮоɬоɯимиɱеɫком ɬɭɲении (НФТ) акɬивиɪɭеɬɫɹ ɬепловаɹ диɫɫипаɰиɹ ɷнеɪгии 

возбɭждɺннɵɯ ɫоɫɬоɹний ɯлоɪоɮилла. Вɵделɹɸɬ неɫколɶко ɮаз НФТ (по 

меɯанизмɭ и ɯаɪакɬеɪномɭ вɪемени индɭкɰии), наиболее ɫɭɳеɫɬвенной и 

бɵɫɬɪой из коɬоɪɵɯ ɹвлɹеɬɫɹ ɬак назɵваемое ɷнеɪгозавиɫимое ɬɭɲение (qE). 

qE, коɬоɪое непоɫɪедɫɬвенно акɬивиɪɭеɬɫɹ пɪи ɷнеɪгизаɰии ɬилакоидной 

мембɪанɵ, наɱинаеɬ пɪоɹвлɹɬɶɫɹ пɪи велиɱине ɬɪанɫмембɪанной ɪазноɫɬи pH 

около единиɰɵ и далее ɪаɫɬɺɬ ɫ ɪоɫɬом ΔpH (Johnson and Ruban 2011). Дɪɭгими 

компоненɬами qE ɫлɭжаɬ (iv-а) некоɬоɪɵе ɮоɪмɵ каɪоɬиноидов (ɭ вɵɫɲиɯ 

ɪаɫɬений и зелɺнɵɯ водоɪоɫлей ɷɬо, в пеɪвɭɸ оɱеɪедɶ, зеакɫанɬин и 

анɬеɪакɫанɬин; ɭ дɪɭгиɯ гɪɭпп водоɪоɫлей ɬɭ же ɪолɶ могɭɬ игɪаɬɶ дɪɭгие 

каɪоɬиноидɵ, напɪимеɪ, диаɬокɫанɬин ɭ диаɬомовɵɯ водоɪоɫлей) и (iv-

б) белки, ɫɯожие по ɫɬɪоениɸ ɫ белками ɮоɬоɫинɬеɬиɱеɫкой анɬеннɵ. У 

вɵɫɲиɯ ɪаɫɬений ɷɬо — пɪеимɭɳеɫɬвенно PsbS, компоненɬ ɮоɬоɫиɫɬемɵ II 

(ФСII), ɭ водоɪоɫлей — LhcSR и близкие к немɭ LHCX белки. Сɯема, 

иллɸɫɬɪиɪɭɸɳаɹ пɭɬи акɬиваɰии НФТ в ɯлоɪоплаɫɬаɯ, пɪиведена на ɪиɫ. 2.  

Акɬивнɵе ɮоɪмɵ киɫлоɪода (АФК), коɬоɪɵе ɯоɬɹ и могɭɬ обɪазовɵваɬɶɫɹ в 

ɯлоɪоплаɫɬаɯ неɫмоɬɪɹ на пеɪеɱиɫленнɵе вɵɲе меɯанизмɵ заɳиɬɵ, 

(v) дезакɬивиɪɭɸɬɫɹ анɬиокɫиданɬнɵми ɮеɪменɬами клеɬки (Edreva 2005; 

Sharma et al. 2012). «Пеɪвиɱнɵе» АФК (непоɫɪедɫɬвенно обɪазɭемɵе пɪи 

взаимодейɫɬвии O2 ɫ ФСА), ɫинглеɬнɵй киɫлоɪод (1O2) и ɫɭпеɪокɫид (O2
–), 

живɭɬ в ɭɫловиɹɯ клеɬки оɬноɫиɬелɶно недолго (поɪɹдка 10–6 ɫ и 10–1 ɫ, 

ɫооɬвеɬɫɬвенно), но доɫɬаɬоɱно, длɹ диɮɮɭзии на замеɬное ɪаɫɫɬоɹние оɬ меɫɬа 

обɪазованиɹ (10–7 м 1и 10–5 м) (Khorobrykh et al. 2020; (Dmitrieva et al. 2020). 

Вмеɫɬе ɫ ɬем, O2
– пɪи диɫмɭɬаɰии обɪазɭеɬ пеɪокɫид водоɪода, коɬоɪɵй, 

наɪɹдɭ ɫ ɭɱаɫɬием в окиɫлиɬелɶнɵɯ ɪеакɰиɹɯ, игɪаеɬ ɫигналɶнɭɸ ɪолɶ 

(Khorobrykh et al. 2020). Наконеɰ, наɪɹдɭ ɫо вɫеми ɷɬими меɯанизмами заɳиɬɵ 

в ɯлоɪоплаɫɬаɯ пɪоиɫɯодиɬ (vi) акɬивнɵй ɪе-ɫинɬез повɪеждɺннɵɯ 

компоненɬов ɮоɬоɫинɬеɬиɱеɫкого аппаɪаɬа (ФСА) (Nishiyama and Murata 2014).  
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Рɢɫ. 2. Оɫновнɵе пɭɬи акɬиваɰии НФТ в ɯлоɪоплаɫɬаɯ  

 

Избɵɬоɱноɫɬɶ падаɸɳего на ɪаɫɬение ɫвеɬа по оɬноɲениɸ к его 

поɬɪебноɫɬɹм опɪеделɹеɬɫɹ не ɬолɶко ɫобɫɬвенно 1) инɬенɫивноɫɬɶɸ 

оɫвеɳениɹ, но и 2) дɪɭгими ɷкологиɱеɫкими ɮакɬоɪами: ɬемпеɪаɬɭɪой, 

доɫɬɭпноɫɬɶɸ водɵ и ɷлеменɬов минеɪалɶного пиɬаниɹ, газовɵм ɫоɫɬавом 

аɬмоɫɮеɪɵ, налиɱием в аɬмоɫɮеɪе или поɱве поллɸɬанɬов, оказɵваɸɳиɯ 

ингибиɪɭɸɳее дейɫɬвие на пɪоɰеɫɫɵ ɮоɬоɫинɬеза или инɵе ɮизиологиɱеɫкие 

ɮɭнкɰии ɪаɫɬениɹ. Имееɬ знаɱение ɬакже 3) ɫпекɬɪалɶнɵй ɫоɫɬав ɫвеɬа, 

полɭɱаемого ɪаɫɬением. Пɪи оɬклонении какого-либо из пеɪеɱиɫленнɵɯ 
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ɷкологиɱеɫкиɯ ɮакɬоɪов оɬ облаɫɬи опɬималɶнɵɯ знаɱений ɪаɫɬение 

оказɵваеɬɫɹ в ɫɬɪеɫɫовɵɯ ɭɫловиɹɯ, в ɭɫловиɹɯ ɭгнеɬениɹ ɬеɯ или инɵɯ его 

ɮизиологиɱеɫкиɯ ɮɭнкɰий. Угнеɬение какой-либо ɮɭнкɰии, как пɪавило, 

пɪиводиɬ к ɫнижениɸ инɬенɫивноɫɬи аɫɫимилɹɰии и поɫледɭɸɳего 

иɫполɶзованиɹ аɬмоɫɮеɪного ɭглеɪода ɪаɫɬением. Эɬо, в ɫвоɸ оɱеɪедɶ, ɫнижаеɬ 

иɫполɶзование ɪаɫɬением пɪодɭкɬов ɫвеɬовой ɮазɵ ɮоɬоɫинɬеза и ɬем ɫамɵм 

пɪиводиɬ к пеɪевоɫɫɬановлениɸ компоненɬов ɷлекɬɪон-ɬɪанɫпоɪɬной ɰепи 

(пɭла ɯинонов и коɮакɬоɪов на акɰепɬоɪнɵɯ ɭɱаɫɬкаɯ ФСI и ФСII), коɬоɪаɹ, в 

иɬоге, ɫɬановиɬɫɹ меɫɬом генеɪаɰии АФК пɪи воɫɫɬановлении акɰепɬоɪной 

ɱаɫɬи ФСII за ɫɱɺɬ одноɷлекɬɪонного воɫɫɬановлениɹ киɫлоɪода до O2
– или же 

обɪазованиɹ 1O2 в анɬеннаɯ ФСII. Таким обɪазом, понижаеɬɫɹ поɪог 

ɫɬɪеɫɫового воздейɫɬвиɹ падаɸɳего ɫвеɬа. Таким обɪазом, пɪакɬиɱеɫки лɸбɵе 

неблагопɪиɹɬнɵе воздейɫɬвиɹ на ɪаɫɬение, в конеɱном иɬоге, ɫоздаɸɬ ɭɫловиɹ 

избɵɬоɱноɫɬи ɫвеɬа длɹ обеɫпеɱениɹ ноɪмалɶной ɪабоɬɵ ФСА, вɵзɵваɹ в иɬоге 

окиɫлиɬелɶнɵй ɫɬɪеɫɫ. ФСА в ɷɬиɯ ɭɫловиɹɯ оказɵваеɬɫɹ одним из наиболее 

ɭɹзвимɵɯ ɷлеменɬов ɪаɫɬиɬелɶного оɪганизма и одновɪеменно клɸɱевɵм 

ɪɭбежом его заɳиɬɵ оɬ воздейɫɬвиɹ ɫɬɪеɫɫовɵɯ ɮакɬоɪов. Эɬо делаеɬ вопɪоɫ о 

ɮɭнкɰиониɪовании ФСА в ɭɫловиɹɯ ɫɬɪеɫɫа и меɯанизмаɯ его заɳиɬɵ оɬ 

избɵɬоɱного оɫвеɳениɹ акɬɭалɶнɵм как длɹ ɮɭндаменɬалɶнɵɯ, ɬак и 

пɪикладнɵɯ иɫɫледований. Из ɫказанного вɵɲе видно, ɱɬо лɸбɵе ɫɬɪеɫɫовɵе 

ɭɫловиɹ в конеɱном иɬоге пɪовоɰиɪɭɸɬ ɪазвиɬие ɫвеɬового ɫɬɪеɫɫа и 

акɬиваɰиɸ вɫего набоɪа ɮоɬозаɳиɬнɵɯ меɯанизмов ФСА. Однако ɪолɶ 

оɬделɶнɵɯ меɯанизмов в обɳей ɫвеɬозаɳиɬной ɪеакɰии и ɬо, в какой ɫɬепени 

они ɯаɪакɬеɪнɵ длɹ ɫɬɪеɫɫовɵɯ ɮакɬоɪов ɪазной пɪиɪодɵ, во многиɯ ɫлɭɱаɹɯ 

оɫɬаɺɬɫɹ неɹɫнɵм. Так, оɫɬаɸɬɫɹ неɹɫнɵ обɳие закономеɪноɫɬи пɪоɮилей 

акɬиваɰии ɫвеɬозаɳиɬнɵɯ ɪеакɰий под дейɫɬвием ɪазлиɱнɵɯ ɫɬɪеɫɫовɵɯ 

ɮакɬоɪов (под пɪоɮилем акɬиваɰии мɵ далее бɭдем понимаɬɶ ɫовокɭпноɫɬɶ 

динамиɱеɫкиɯ ɯаɪакɬеɪиɫɬик ɫвеɬозаɳиɬнɵɯ меɯанизмов, опиɫɵваɸɳиɯ иɯ 

ɫɬепенɶ и динамикɭ акɬиваɰии в ɯоде оɬвеɬа на ɫɬɪеɫɫовое воздейɫɬвие). В ɬо 

же вɪемɹ, понимание ɷɬиɯ закономеɪноɫɬей позволило бɵ глɭбже понɹɬɶ 
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пɪинɰипɵ адапɬаɰии ФСА к изменɹɸɳимɫɹ ɭɫловиɹм ɫɪедɵ и ɭɬоɱниɬɶ наɲи 

пɪедɫɬавлениɹ о меɯанизмаɯ ɭɫɬойɱивоɫɬи ɮоɬоɫинɬеɬиɱеɫкой ɮɭнкɰии к 

дейɫɬвиɸ неблагопɪиɹɬнɵɯ ɷкологиɱеɫкиɯ ɮакɬоɪов. В ɫвɹзи ɫ ɷɬим, в данной 

ɪабоɬе изɭɱенɵ пɪоɮили акɬиваɰии ɫвеɬозаɳиɬнɵɯ ɪеакɰий ФСА пɪи дейɫɬвии 

ɪазлиɱнɵɯ ɫɬɪеɫɫовɵɯ ɮакɬоɪов и пɪоанализиɪована ɪолɶ оɬделɶнɵɯ 

ɫвеɬозаɳиɬнɵɯ меɯанизмов ФСА в обɳем ɫɬɪеɫɫ-индɭɰиɪованном оɬвеɬе. 

Целɶɸ ɪабоɬɵ ɫоɫɬоɹла в ɬом, ɱɬобɵ опɪеделиɬɶ ɫɬɪаɬегиɸ иɫполɶзованиɹ 

ɪаɫɬением ɪазнɵɯ заɳиɬнɵɯ пɪоɰеɫɫов и вɵɹвиɬɶ иɯ ɪолɶ пɪи ɪазлиɱнɵɯ 

ɫɬɪеɫɫовɵɯ воздейɫɬвиɹɯ.  

 

I.1. Аɤɬɭаɥɶɧɨɫɬɶ ɢɫɫɥедɨваɧɢɹ 
Вопɪоɫɵ ɪегɭлɹɰии пɪоɰеɫɫов поглоɳениɹ и ɭɬилизаɰии ɷнеɪгии ɫвеɬа и иɯ 

инɬегɪаɰии ɫ ɰенɬɪалɶнɵм меɬаболизмом в неблагопɪиɹɬнɵɯ ɭɫловиɹɯ 

внеɲней ɫɪедɵ ɹвлɹɸɬɫɹ в наɫɬоɹɳее вɪемɹ одним из наиболее акɬɭалɶнɵɯ 

напɪавлений в наɭке (Neto et al. 2021; Xu & Fu 2022) и  наɯодɹɬɫɹ в ɰенɬɪе 

вниманиɹ иɫɫледоваɬелɶɫкиɯ гɪɭпп по вɫемɭ миɪɭ (Demmig-Adams et al. 2012; 

Demmig-Adams et al. 2014; Colombo et al. 2016; Fernández-Marín et al. 2016). 

Оɬвеɬ на ɫɬɪеɫɫовɵе воздейɫɬвиɹ, как одно из пɪоɹвлений ɬакой ɪегɭлɹɰии, 

ɹвлɹеɬɫɹ ɰенɬɪом инɬеɪеɫа многоɱиɫленнɵɯ наɭɱнɵɯ иɫɫледований, как 

ɮɭндаменɬалɶнɵɯ, ɬак и пɪикладнɵɯ, ɫвɹзаннɵɯ ɫ иɫполɶзованием ɪаɫɬений в 

каɱеɫɬве иɫɬоɱника пиɬаниɹ и ɫɵɪɶɹ длɹ ɪазлиɱнɵɯ пɪоизводɫɬв, задаɱ 

биоɪемедиаɰии и пɪоɱ. (Kleine et al. 2021; Idi et al. 2015; Jha et al. 2017). Наɪɹдɭ 

ɫ оɱевидной пɪакɬиɱеɫкой важноɫɬɶɸ иɫɫледований ɪеакɰии ɪаɫɬиɬелɶного 

оɪганизма, и, в ɱаɫɬноɫɬи, его ɮоɬоɫинɬеɬиɱеɫкиɯ (или, ɲиɪе, меɬаболиɱеɫкиɯ) 

пɪоɰеɫɫов в оɬвеɬ на ɫɬɪеɫɫ, ɷɬи иɫɫледованиɹ имеɸɬ огɪомное 

ɮɭндаменɬалɶное знаɱение длɹ пониманиɹ пɪинɰипиалɶнɵɯ оɫнов 

ɭɫɬойɱивоɫɬи меɬаболизма, знаɱимоɫɬи ɪазнɵɯ ɪегɭлɹɬоɪнɵɯ ɮакɬоɪов и 

ɯаɪакɬеɪа ɪеакɰии оɪганизма на ниɯ, обɳноɫɬи и ɫпеɰиɮики оɬвеɬа на 

ɫɬɪеɫɫовɵе ɮакɬоɪɵ ɪазной пɪиɪодɵ. Данное ɫɪавниɬелɶное иɫɫледование 
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ɲиɪокого ɫпекɬɪа моделɶнɵɯ обɴекɬов из конɬɪаɫɬнɵɯ ɷкологиɱеɫкиɯ и 

ɫиɫɬемаɬиɱеɫкиɯ гɪɭпп ɮоɬоавɬоɬɪоɮнɵɯ оɪганизмов напɪавлено на ɪеɲение 

акɬɭалɶной задаɱи — вɵɹɫнение пɪинɰипов ɫовмеɫɬного иɫполɶзованиɹ 

ɪазлиɱнɵɯ заɳиɬнɵɯ меɯанизмов ɪаɫɬением длɹ обеɫпеɱениɹ ɭɫɬойɱивоɫɬи 

ФСА к ɫɬɪеɫɫɭ.  

 

I.2. Цеɥɶ ɢɫɫɥедɨваɧɢɹ 
Целɶ ɪабоɬɵ — вɵɹɫниɬɶ ɪолɶ конкɪеɬнɵɯ ɮоɬозаɳиɬнɵɯ меɯанизмов ɭ 

окɫигеннɵɯ ɮоɬоɬɪоɮнɵɯ оɪганизмов пɪи ɫвеɬовом ɫɬɪеɫɫе, индɭɰиɪованном 

ɫɬɪеɫɫовɵми ɮакɬоɪами ɪазлиɱной пɪиɪодɵ.  

 

I.3. Задаɱɢ ɢɫɫɥедɨваɧɢɹ 
1. Вɵɹвиɬɶ ɪолɶ ɪазлиɱнɵɯ ɮоɬозаɳиɬнɵɯ меɯанизмов ɮоɬоɫинɬеɬиɱеɫкого 

аппаɪаɬа (ФСА) окɫигеннɵɯ ɮоɬоɬɪоɮнɵɯ оɪганизмов на избɵɬоɱное 

оɫвеɳение в ɪазлиɱнɵɯ ɫɬɪеɫɫовɵɯ ɭɫловиɹɯ.   

2. Оɰениɬɶ ɪолɶ ɷкологиɱеɫкиɯ ɯаɪакɬеɪиɫɬик ɪаɫɬениɹ в акɬиваɰии 

ɫвеɬозаɳиɬного оɬвеɬа ФСА.  

3. Уɫɬановиɬɶ динамиɱеɫкие закономеɪноɫɬи акɬиваɰии ɮоɬозаɳиɬнɵɯ 

меɯанизмов ɫ ɪазнɵми ɯаɪакɬеɪнɵми вɪеменами индɭкɰии 

ɮоɬозаɳиɬнɵɯ ɪеакɰий в оɬвеɬ на изменениɹ инɬенɫивноɫɬи оɫвеɳениɹ и 

дейɫɬвие положиɬелɶнɵɯ низкиɯ ɬемпеɪаɬɭɪ, изɭɱиɬɶ влиɹние 

ɫодеɪжаниɹ диокɫида ɭглеɪода и киɫлоɪода в ɫɪеде на индɭкɰиɸ 

заɳиɬнɵɯ меɯанизмов ФСА.  

4. Иɫɫледоваɬɶ ɮакɬоɪɵ, опɪеделɹɸɳие ɷɮɮекɬивноɫɬɶ ɪабоɬɵ ФСА в 

ɭɫловиɹɯ оɫвеɳениɹ ɪазного ɫпекɬɪалɶного ɫоɫɬава.   

5. Изɭɱиɬɶ акɬиваɰиɸ pH-, ɪедокɫ- и пигменɬ-завиɫимɵɯ ɮоɬозаɳиɬнɵɯ 

меɯанизмов в ɭɫловиɹɯ неопɬималɶнɵɯ паɪамеɬɪов окɪɭжаɸɳей ɫɪедɵ, 

оɰениɬɶ акɬивноɫɬɶ ɪазлиɱнɵɯ меɯанизмов и иɯ знаɱение длɹ 

акклимаɰии оɪганизма.  



10 
 

I.4. Наɭɱɧаɹ ɧɨвɢɡɧа 
Впеɪвɵе обнаɪɭжена долговɪеменнаɹ (длиɬелɶноɫɬɶɸ до неɫколɶкиɯ ɫɭɬок) 

ɫɬɪеɫɫ-индɭɰиɪованнаɹ ɷкɫпɪеɫɫиɹ гена ɮоɬозаɳиɬного белка PsbS, 

оɬвеɬɫɬвенного за генеɪаɰиɸ ɷнеɪго-завиɫимого НФТ, ɭ пɪедɫɬавиɬелɹ зелɺнɵɯ 

водоɪоɫлей (Chlorophyta), ɱɬо ɫвидеɬелɶɫɬвɭеɬ о долговɪеменном ɭɱаɫɬии PsbS 

в заɳиɬе ФСА зелɺнɵɯ водоɪоɫлей.  

Опɪеделена ɪолɶ оɫновнɵɯ меɯанизмов заɳиɬɵ ɮоɬоɫинɬеɬиɱеɫкого 

аппаɪаɬа (ФСА) в ɭɫловиɹɯ избɵɬоɱного оɫвеɳениɹ. Показанɵ пɪинɰипɵ 

ɫɬɪаɬегии иɫполɶзованиɹ ɪаɫɬением ɪазнɵɯ ɫвеɬозаɳиɬнɵɯ меɯанизмов.  

Показано, ɱɬо знаɱение ɫвеɬа жɺлɬо-зелɺного ɫпекɬɪалɶного диапазона длɹ 

пɪодɭкɬивноɫɬи ɪаɫɬениɹ обɭɫловлено его ɫпоɫобноɫɬɶɸ пɪоникаɬɶ в нижние 

ɫлои мезоɮилла лиɫɬа и вглɭбɶ кɪонɵ. Показано, ɱɬо изменение ɫодеɪжаниɹ 

CO2 и O2 в ɫɪеде влиɹеɬ на акɬивноɫɬɶ ɫвеɬовɵɯ ɪеакɰий ɮоɬоɫинɬеза и 

индɭкɰиɸ меɯанизмов заɳиɬɵ ФСА оɬ избɵɬоɱного оɫвеɳениɹ, пɪиɱɺм 

меɯанизм ɭɫɬойɱивоɫɬи CO2-ɬолеɪанɬнɵɯ микɪоводоɪоɫлей к вɵɫокой 

конɰенɬɪаɰии CO2 оɫнован на ɭɫɬойɱивоɫɬи к низким pH ɫɪедɵ. Впеɪвɵе 

показано, ɱɬо пɪоникаɸɳие анɬиокɫиданɬɵ —пɪоизводнɵе плаɫɬоɯинона 

ингибиɪɭɸɬ киɫлоɪод-вɵделɹɸɳий комплекɫ ФСII, ɱɬо иɫклɸɱаеɬ иɯ 

иɫполɶзование длɹ ɫнижениɹ окиɫлиɬелɶного ɫɬɪеɫɫа в ФСА.  

На оɫновании ɪазɪабоɬанной ɷлекɬɪоɫɬаɬиɱеɫкой модели белка впеɪвɵе в 

ɪамкаɯ единого подɯода ɪаɫɫɱиɬанɵ ɫɪеднеɬоɱеɱнɵе знаɱениɹ ɪедокɫ-

поɬенɰиалов вɫеɯ ɪедокɫ-коɮакɬоɪов ФСI, ɷнеɪгии ɪеоɪганизаɰии ɪеакɰий 

пеɪеноɫа ɷлекɬɪона в ФСI, а ɬакже знаɱениɹ pKa гɪɭпп ɮоɬозаɳиɬного белка 

PsbS зелɺнɵɯ водоɪоɫлей.  

 

I.5. Пɨɥɨɠеɧɢɹ, вɵɧɨɫɢɦɵе ɧа ɡаɳɢɬɭ 
1. Уɫɬановлено, ɱɬо ɷɮɮекɬивноɫɬɶ и динамика акɬиваɰии и взаимодейɫɬвиɹ 

базовɵɯ ɮоɬозаɳиɬнɵɯ меɯанизмов опɪеделɹеɬɫɹ в каждом ɫлɭɱае как 

пɪиɪодой ɫɬɪеɫɫоɪа, ɬак и пɪинадлежноɫɬɶɸ оɪганизмов к ɪазлиɱнɵм 

ɷкологиɱеɫким и ɫиɫɬемаɬиɱеɫким гɪɭппам.  



11 
 

2. Фоɬозаɳиɬнɵе меɯанизмɵ, ɯаɪакɬеɪизɭɸɳиеɫɹ бɵɫɬɪой акɬиваɰией, могɭɬ 

вɵполнɹɬɶ оɫновнɭɸ заɳиɬнɭɸ ɮɭнкɰиɸ на ɮоне оɬноɫиɬелɶно ɫлабой 

ɱɭвɫɬвиɬелɶноɫɬи более медленно индɭɰиɪɭемɵɯ меɯанизмов к изменениɸ 

внеɲниɯ ɭɫловий.  

3. Пɪоɫɬɪанɫɬвеннаɹ оɪганизаɰиɹ лиɫɬа вɵɫɲиɯ ɪаɫɬений обɭɫловливаеɬ 

важнɭɸ ɪолɶ ɫлабо поглоɳаемого компоненɬа ФАР (излɭɱениɹ в жɺлɬо-

зеленом ɫпекɬɪалɶном диапазоне) в ɭвелиɱении пɪодɭкɬивноɫɬи ɪаɫɬениɹ (до 

50%).  

4. Сɬɪеɫɫ-индɭɰиɪɭемаɹ заɳиɬнаɹ ɮɭнкɰиɹ белка PsbS — ɭɱаɫɬника ɷнеɪго-

завиɫимого НФТ возникла в пɪоɰеɫɫе ɷволɸɰии ɭ зелɺнɵɯ водоɪоɫлей 

(Chlorophyta) до еɺ поɹвлениɹ ɭ вɵɫɲиɯ ɪаɫɬений.  

 

I.6. Лɢɱɧɵɣ вɤɥад авɬɨɪа 
Сбоɪ и анализ лиɬеɪаɬɭɪнɵɯ даннɵɯ, ɮоɪмɭлиɪование ɰели иɫɫледованиɹ и 

поɫɬановка конкɪеɬнɵɯ задаɱ, вɵбоɪ меɬодов и ɪазɪабоɬка ɷкɫпеɪименɬалɶнɵɯ 

подɯодов длɹ оɫɭɳеɫɬвлениɹ иɫɫледованиɹ, анализ ɷкɫпеɪименɬалɶнɵɯ даннɵɯ, 

инɬеɪпɪеɬаɰиɹ ɪезɭлɶɬаɬов, подгоɬовка пɭбликаɰий и докладов по ɬеме 

диɫɫеɪɬаɰионной ɪабоɬɵ. Чаɫɬɶ ɪабоɬ по ɬеме диɫɫеɪɬаɰии вɵполнена 

ɫовмеɫɬно ɫ ɫоɬɪɭдниками каɮедɪ биоɮизики и обɳей ɮизики ɮизиɱеɫкого 

ɮакɭлɶɬеɬа МГУ им. М.В. Ломоноɫова, каɮедɪ биоинженеɪии, ɮизиологии 

ɪаɫɬений, микологии и алɶгологии биологиɱеɫкого ɮакɭлɶɬеɬа МГУ, НИИ 

миɬоинженеɪии МГУ, НИИ ɮизико-ɯимиɱеɫкой биологии имени А.Н. 

Белозеɪɫкого МГУ, Инɫɬиɬɭɬа ɷлекɬɪоɯимии им. А.Н. Фɪɭмкина РАН, 

Инɫɬиɬɭɬа биооɪганиɱеɫкой ɯимии им. академиков М.М. Шемɹкина и Ю.А. 

Овɱинникова, Новоɫибиɪɫкого инɫɬиɬɭɬа оɪганиɱеɫкой ɯимии имени Н. Н. 

Воɪожɰова СО РАН, Инɫɬиɬɭɬа ɯимиɱеɫкой кинеɬики и гоɪениɹ 

им. В.В. Воеводɫкого СО РАН.  
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I.7. Аɩɪɨбаɰɢɹ ɪабɨɬɵ 
Оɫновнɵе положениɹ диɫɫеɪɬаɰии пɪедɫɬавленɵ на 9-м и 10-м ɫɴездаɯ 

Роɫɫийɫкого ɮоɬобиологиɱеɫкого обɳеɫɬва и Вɫеɪоɫɫийɫкой конɮеɪенɰии 

“Совɪеменнɵе пɪоблемɵ ɮоɬобиологии” (Шепɫи, 2023, 2021); на 10-й и 11-й 

междɭнаɪоднɵɯ конɮеɪенɰиɹɯ «Photosynthesis and Hydrogen Energy Research 

for Sustainability» (Сɬамбɭл, 2023; Санкɬ-Пеɬеɪбɭɪг, 2019); на междɭнаɪодной 

конɮеɪенɰии 10th International Voevodsky Conference “Physics and Chemistry of 

Elementary Chemical Processes” (Новоɫибиɪɫк, 2022); на Вɫеɪоɫɫийɫкой 

конɮеɪенɰии ɫ междɭнаɪоднɵм ɭɱаɫɬием «Оɬ пеɪвиɱнɵɯ пɪоɰеɫɫов 

ɮоɬоɫинɬеза до алɶɬеɪнаɬивной ɷнеɪгеɬики» (Пɭɳино, 2022); на 

междɭнаɪодной конɮеɪенɰии «Magnetic Resonance – Current State and Future 

Perspectives» (Казанɶ, 2019); на пеɪвом Евɪопейɫком конгɪеɫɫе по 

иɫɫледованиɹм ɮоɬоɫинɬеза (1st European Congress on Photosynthesis Research, 

ePS-1; Упɫала, 2018); на междɭнаɪодной конɮеɪенɰии «Photosynthesis Research 

for Sustainability – 2014» (Пɭɳино, 2014); на 40-й наɭɱной аɫɫамблее Комиɬеɬа 

по коɫмиɱеɫким иɫɫледованиɹм (40th COSPAR Scientific Assembly; Моɫква, 

2014).  

 

I.8. Пɭбɥɢɤаɰɢɢ 
У авɬоɪа имееɬɫɹ 56 пɭбликаɰий в пеɪиодиɱеɫкиɯ ɪеɰензиɪɭемɵɯ наɭɱнɵɯ 

изданиɹɯ и одна моногɪаɮиɹ, из ниɯ по ɬеме диɫɫеɪɬаɰии – 28 наɭɱнɵɯ ɫɬаɬей в 

индекɫиɪɭемɵɯ базаɯ даннɵɯ Web of Science, SCOPUS и RSCI.  

 

I.9. Сɬɪɭɤɬɭɪа ɢ ɨбɴеɦ дɢɫɫеɪɬаɰɢɢ 
Диɫɫеɪɬаɰиɹ изложена на 222 ɫɬɪаниɰаɯ и ɫодеɪжиɬ 90 ɪиɫɭнков и 9 ɬаблиɰ. 

Диɫɫеɪɬаɰиɹ вклɸɱаеɬ 9 глав, в ɬом ɱиɫле обзоɪ лиɬеɪаɬɭɪɵ, опиɫание меɬодов 

иɫɫледованиɹ и ɪезɭлɶɬаɬɵ ɪабоɬɵ, иɯ обɫɭждение, вɵводɵ, ɫпиɫок 

ɰиɬиɪɭемой лиɬеɪаɬɭɪɵ из 265 наименований, а ɬакже пɪиложение.  
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II. Сɨдеɪɠаɧɢе ɪабɨɬɵ 
 

В гɥаве I изложенɵ ɫовɪеменнɵе пɪедɫɬавлениɹ об оɫновнɵɯ меɯанизмаɯ 

заɳиɬɵ ɮоɬоɫинɬезиɪɭɸɳиɯ оɪганизмов оɬ избɵɬоɱного оɫвеɳениɹ ɭ 

ɪаɫɬений. Опиɫанɵ меɯанизмɵ индɭкɰии неɮоɬоɯимиɱеɫкого ɬɭɲениɹ (НФТ) 

возбɭждɺннɵɯ ɫоɫɬоɹний ɯлоɪоɮилла, клɸɱевɵми деɬеɪминанɬами коɬоɪого 

ɹвлɹɸɬɫɹ ɫоɫɬав и ɫодеɪжание пигменɬов (в пеɪвɭɸ оɱеɪедɶ — 

деɷпокɫидиɪованнɵɯ ɮоɪм кɫанɬоɮиллов, зеакɫанɬина (Зеа) и лɸɬеина 

(Demmig-Adams 1990; García-Plazaola et al. 2012)) и ɫодеɪжание ɮоɬозаɳиɬнɵɯ 

ɯлоɪоɮилл-ɫвɹзɵваɸɳиɯ белков, ɪодɫɬвеннɵɯ белкам ɫвеɬоɫобиɪаɸɳей 

анɬеннɵ (HLIP, Sep, ELIP, PsbS; (Verhoeven 2014)). Раɫɫмоɬɪена ɬакже 

возможноɫɬɶ НФТ в ɪеакɰионном ɰенɬɪе (РЦ) ФСII, пɪоиɫɯодɹɳего ɫ ɭɱаɫɬием 

каɬион-ɪадикалɶнɵɯ ɮоɪм ɯлоɪоɮилла (Bruce et al. 1997; Schweitzer and Brudvig 

1997), в коɬоɪом, по-видимомɭ, оɫновнɭɸ ɪолɶ игɪаеɬ окиɫленнɵй пеɪвиɱнɵй 

доноɪ ФСII P680+ и ɪекомбинаɰиɹ ɪазделɺннɵɯ заɪɹдов (Ivanov et al. 2008).  

Опиɫан меɯанизм ɮоɬоиндɭɰиɪованнɵɯ изменений пɪоɫɬɪанɫɬвенного 

ɪаɫпɪеделениɹ ɯлоɪоплаɫɬов в клеɬке и вɵзɵваемɵɯ им изменений опɬиɱеɫкиɯ 

ɫвойɫɬв лиɫɬа (Suetsugu and Wada 2012). Пɪоведɺн анализ ɫɭɳеɫɬвɭɸɳиɯ в 

лиɬеɪаɬɭɪе даннɵɯ о его ɪоли в заɳиɬе ФСА оɬ избɵɬоɱного оɫвеɳениɹ 

(Kasahara et al. 2002; Gotoh et al. 2018). Пɪиведенɵ даннɵе об ɷɮɮекɬивноɫɬи 

данного меɯанизма ɭ ɪазнɵɯ видов ɪаɫɬений. Подɬвеɪждаеɬɫɹ знаɱение 

пеɪеɪаɫпɪеделениɹ ɯлоɪоплаɫɬов в клеɬкаɯ мезоɮилла вɵɫɲиɯ ɪаɫɬений длɹ 

изменениɹ гɪадиенɬа инɬенɫивноɫɬи ɫвеɬа внɭɬɪи лиɫɬа. Анализиɪɭеɬɫɹ ɮакɬоɪ 

пеɪеɪаɫпɪеделениɹ ɮоɬоɫинɬеɬиɱеɫкой акɬивноɫɬи и ɮоɬоингибиɪɭɸɳего 

дейɫɬвиɹ ɫвеɬа междɭ внеɲними (подвеɪгаɸɳимиɫɹ дейɫɬвиɸ пɪɹмого ɫвеɬа) и 

более глɭбоколежаɳими ɫлоɹми ɮоɬоɫинɬеɬиɱеɫкиɯ ɬканей лиɫɬа.  

Опиɫанɵ меɯанизмɵ заɳиɬɵ ɭ оɪганизмов, подвеɪженнɵɯ долговɪеменномɭ 

воздейɫɬвиɸ неблагопɪиɹɬнɵɯ ɮакɬоɪов ɫɪедɵ, взаимодейɫɬвие ɪазлиɱнɵɯ 

ɫɬɪеɫɫовɵɯ ɮакɬоɪов как индɭкɬоɪов меɯанизмов заɳиɬɵ оɬ избɵɬоɱного 
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оɫвеɳениɹ (Shuvalov and Heber 2003; Heber et al. 2007). Обɫɭждаеɬɫɹ вопɪоɫ об 

ɷкологиɱеɫкой ɫпеɰиɮиɱноɫɬи ɫɬɪаɬегий заɳиɬɵ оɬ избɵɬоɱного оɫвеɳениɹ 

(Huang et al. 2010). Показано, ɱɬо вɵбоɪ иɫполɶзɭемɵɯ в иɫɫледовании 

моделɶнɵɯ ɪаɫɬений, позволɹеɬ ɫопоɫɬавиɬɶ ɪолɶ ɪазлиɱнɵɯ заɳиɬнɵɯ 

меɯанизмов как ɭ близкоɪодɫɬвеннɵɯ, ɬак и ɫиɫɬемаɬиɱеɫки ɭдалɺннɵɯ дɪɭг оɬ 

дɪɭга видов ɪаɫɬений. Обоɫнована акɬɭалɶноɫɬɶ иɫɫледованиɹ.  

 

В гɥаве II пɪедɫɬавленɵ иɫполɶзованнɵе в диɫɫеɪɬаɰионной ɪабоɬе 

обɴекɬɵ иɫɫледованиɹ, меɬодɵ ɫбоɪа и кɭлɶɬиваɰии, моделиɪование ɮакɬоɪов 

окɪɭжаɸɳей ɫɪедɵ, измеɪиɬелɶнɵе меɬодɵ и меɬодɵ ɪаɫɱɺɬов.  

Обɴекɬами иɫɫледованиɹ ɫлɭжили вɵɫɲие ɪаɫɬениɹ, одноклеɬоɱнɵе 

водоɪоɫли и лиɲайники. Кɪоме клаɫɫиɱеɫкого моделɶного обɴекɬа биологии 

ɪаɫɬений, вклɸɱаɹ иɫɫледованиɹ ɮоɬоɫинɬеза, Chlorella vulgaris IPPAS C-1, 

иɫɫледованиɹ пɪоводили на кɭлɶɬɭɪаɯ микɪоводоɪоɫли Desmodesmus sp. IPPAS 

2014 и Lobosphaera sp. IPPAS C-2047. Эɬоɬ вɵбоɪ бɵл обɭɫловлен оɫобɵми 

ɷкологиɱеɫкими ɯаɪакɬеɪиɫɬиками даннɵɯ оɪганизмов. Desmodesmus sp. в 

пɪиɪоде ɹвлɹеɬɫɹ ɫимбионɬом гидɪоидного полипа Dynamena pumila, ɱɬо 

обɭɫловливаеɬ его ɬолеɪанɬноɫɬɶ к вɵɫоким (20–100%) конɰенɬɪаɰиɹм CO2 в 

ɫɪеде и делаеɬ его инɬеɪеɫнɵм обɴекɬом ɫ ɬоɱки зɪениɹ ɭɫɬойɱивоɫɬи ФСА к 

ɷɬомɭ ɮизико-ɯимиɱеɫкомɭ ɮакɬоɪɭ ɫɪедɵ (Solovchenko et al. 2015). Некоɬоɪɵе 

ɲɬаммɵ L. incisa бɵли изолиɪованɵ из ɬалɵɯ ɫнежнɵɯ покɪовов вɵɫокогоɪий 

(Watanabe et al. 1996) — ɫɪедɵ обиɬаниɹ, ɯаɪакɬеɪизɭɸɳейɫɹ бɵɫɬɪɵми 

изменениɹми ɬемпеɪаɬɭɪɵ, оɫвеɳенноɫɬи и доɫɬɭпноɫɬи пиɬаɬелɶнɵɯ веɳеɫɬв, 

ɱɬо делаеɬ ɷɬоɬ вид инɬеɪеɫнɵм ɫ ɬоɱки зɪениɹ ɭɫɬойɱивоɫɬи ФСА к вɵɫокой 

инɫолɹɰии и низким ɬемпеɪаɬɭɪам. Оɫобɵе ɭɫловиɹ обиɬаниɹ водоɪоɫлей — в 

ɬалломе лиɲайников каɱеɫɬве ɮоɬоɫимбионɬа. Тɪɺɯкомпоненɬнɵй лиɲайник 

Peltigera aphthosa, ɫодеɪжаɳий в каɱеɫɬве пеɪвиɱного ɮоɬобионɬа 

ɷɭкаɪиоɬиɱеɫкɭɸ зелɺнɭɸ водоɪоɫлɶ ɪода Coccomyxa (вɬоɪиɱнɵй ɮоɬобионɬ-

азоɬɮикɫаɬоɪ — ɰианобакɬеɪиɹ Nostoc sp.), ɬакже ɫлɭжил одним из обɴекɬов 

иɫɫледованиɹ.  
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Моɯ Physcomitrella patens, ɫɬавɲий за поɫледние полɬоɪа деɫɹɬилеɬиɹ 

клаɫɫиɱеɫким моделɶнɵм обɴекɬом биологии ɪаɫɬений, в оɬноɲении ɷкологии 

ɮоɬоɫинɬеза и меɯанизмов заɳиɬɵ ФСА обладаеɬ одновɪеменно ɱеɪɬами, 

ɯаɪакɬеɪнɵми как длɹ низɲиɯ, ɬак и вɵɫɲиɯ ɫоɫɭдиɫɬɵɯ ɪаɫɬений. Чаɫɬɶ 

иɫɫледований, опиɫаннɵɯ в диɫɫеɪɬаɰии, бɵла вɵполнена на клеɬкаɯ 

пɪоɬонемɵ P. patens. В завиɫимоɫɬи оɬ поɫɬавленной задаɱи, оɬделɶнɵе 

иɫɫледованиɹ бɵли вɵполненɵ на ɪазлиɱнɵɯ видаɯ вɵɫɲиɯ ɫоɫɭдиɫɬɵɯ 

ɪаɫɬений, вклɸɱаɹ ɬакие клаɫɫиɱеɫкие обɴекɬɵ, как Vicia faba (бобɵ), Hibiscus 

rosa-sinensis (киɬайɫкаɹ ɪоза), Brassica chinensis (киɬайɫкаɹ капɭɫɬа), гɪɭппа 

близкоɪодɫɬвеннɵɯ видов (ɪод Tradescantia), а ɬакже ɪɹд деɪевɹниɫɬɵɯ 

дикоɪаɫɬɭɳиɯ ɪаɫɬений ɫɪедней полоɫɵ.  

Поɫколɶкɭ данное иɫɫледование пɪедполагало изɭɱение ɮɭнкɰиониɪованиɹ 

ФСА в ɪазнɵɯ ɷкологиɱеɫкиɯ ɭɫловиɹɯ, одной из задаɱ бɵло моделиɪование 

ɪазлиɱнɵɯ ɮизиɱеɫкиɯ и ɮизико-ɯимиɱеɫкиɯ ɮакɬоɪов окɪɭжаɸɳей ɫɪедɵ. 

Сɪеди главнɵɯ анализиɪɭемɵɯ ɮакɬоɪов бɵло оɫвеɳение (анализиɪовали 

дейɫɬвие как инɬенɫивноɫɬи оɫвеɳениɹ, ɬак и его ɫпекɬɪалɶного ɫоɫɬава), 

ɫоɫɬав окɪɭжаɸɳей аɬмоɫɮеɪɵ, дегидɪаɬаɰиɹ, ɬемпеɪаɬɭɪнɵе воздейɫɬвиɹ.  

Длɹ иɫɫледований бɵл иɫполɶзован ɪɹд измеɪиɬелɶнɵɯ меɬодов, главное 

меɫɬо ɫɪеди коɬоɪɵɯ занимали опɬиɱеɫкие меɬодɵ: ɮлɭоɪимеɬɪиɹ (в ɬом ɱиɫле 

PAM-ɮлɭоɪимеɬɪиɹ и ɫпекɬɪалɶно-ɪазɪеɲɺннаɹ ɮлɭоɪимеɬɪиɹ), опɬиɱеɫкаɹ 

ɫпекɬɪоɫкопиɹ, опɬиɱеɫкаɹ микɪоɫкопиɹ. Эɬи меɬодɵ пɪименɹли как длɹ 

жидкиɯ ɪаɫɫеиваɸɳиɯ ɫɪед (ɫɭɫпензий одноклеɬоɱнɵɯ оɪганизмов), ɬак и длɹ 

ɬканей лиɫɬа. Меɬодɵ ЭПР-ɫпекɬɪоɫкопии бɵли иɫполɶзованɵ как длɹ 

ɪегиɫɬɪаɰии ɪадикалɶнɵɯ ɫоɫɬоɹний компоненɬов ФСА (P700
+, P680

+, YZ
ox), ɬак и 

длɹ полɭɱениɹ ɫпекɬɪов ɫпиновɵɯ зондов. Длɹ изɭɱениɹ ɭлɶɬɪаɫɬɪɭкɬɭɪɵ ФСА 

подвеɪгнɭɬɵɯ ɫɬɪеɫɫовомɭ воздейɫɬвиɸ обɴекɬов иɫполɶзовали ɷлекɬɪоннɭɸ 

микɪоɫкопиɸ. Опɪеделение ɫоɫɬава пигменɬов и жиɪнɵɯ киɫлоɬ меɬодами 

вɵɫокоɷɮɮекɬивной жидкоɫɬной или газовой ɯɪомаɬогɪаɮии, ɫооɬвеɬɫɬвенно. 

Измеɪениɹ киɫлоɪод-вɵделɹɸɳей или аɫɫимилɹɰионной акɬивноɫɬи ФСА 

оɫɭɳеɫɬвлɹли полɹɪогɪаɮиɱеɫким меɬодом и ɫ помоɳɶɸ ИК-ɫпекɬɪомеɬɪии 
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CO2, ɫооɬвеɬɫɬвенно, как в воднɵɯ ɫɭɫпензиɹɯ, ɬак и в газовой ɮазе. Длɹ 

опɪеделениɹ ɭɪовнɹ ɷкɫпɪеɫɫии ɰелевɵɯ генов иɫполɶзовали меɬод ПЦР в 

ɪеалɶном вɪемени ɫ обɪаɬной ɬɪанɫкɪипɰией. В ɪабоɬе ɬакже пɪиводɹɬɫɹ 

ɪезɭлɶɬаɬɵ ɪаɫɱɺɬов окиɫлиɬелɶно-воɫɫɬановиɬелɶнɵɯ и киɫлоɬно-оɫновнɵɯ 

ɫвойɫɬв гɪɭпп белков. В ɯоде ɷɬиɯ ɪаɫɱɺɬов пɪименɹлиɫɶ ɱиɫленнɵе меɬодɵ 

ɪеɲениɹ ɭɪавнениɹ Пɭаɫɫона-Болɶɰмана длɹ анализа ɷлекɬɪиɱеɫкого 

взаимодейɫɬвиɹ гɪɭпп ɫ белковɵм окɪɭжением и меɬод Монɬе-Каɪло длɹ 

ɪаɫɱɺɬа веɪоɹɬноɫɬи пɪоɬониɪованиɹ взаимодейɫɬвɭɸɳиɯ гɪɭпп белка. Также 

бɵло пɪименено молекɭлɹɪно-динамиɱеɫкое моделиɪование подвижноɫɬи 

белков.  

 

В ɫледɭɸɳиɯ главаɯ (III–IX) пɪиведенɵ ɪезɭлɶɬаɬɵ и обɫɭждение 

ɷкɫпеɪименɬалɶнɵɯ ɪабоɬ и ɪаɫɱɺɬов, вɵполненнɵɯ авɬоɪом. Обɫɭждаеɬɫɹ 

индɭкɰиɹ заɳиɬнɵɯ меɯанизмов ФСА в оɬвеɬ на повɵɲение инɬенɫивноɫɬи 

ɫвеɬа и воздейɫɬвие дɪɭгиɯ ɫɬɪеɫɫовɵɯ ɮакɬоɪов, ɪолɶ ɫпекɬɪалɶного ɫоɫɬава 

оɫвеɳениɹ, ɪолɶ газового ɫоɫɬава ɫɪедɵ в пɪоɬекании ɪеакɰий в ФСА, 

воздейɫɬвие на ФСА дегидɪаɬаɰии и еɺ аналогов, воздейɫɬвие дɪɭгиɯ 

ɫɬɪеɫɫовɵɯ ɮакɬоɪов. Вɵбоɪ моделɶнɵɯ оɪганизмов оɫɭɳеɫɬвлɹлɫɹ ɫ ɭɱɺɬом 

ɫпеɰиɮики ɪаɫɫмаɬɪиваемɵɯ ɫɬɪеɫɫовɵɯ ɮакɬоɪов, поɷɬомɭ в ɫпиɫке обɴекɬов 

иɫɫледованиɹ пɪиɫɭɬɫɬвɭеɬ доɫɬаɬоɱно ɲиɪокий ɫпекɬɪ видов вɵɫɲиɯ 

ɪаɫɬений и водоɪоɫлей.  

 

В гɥаве III опиɫанɵ ɪезɭлɶɬаɬɵ ɷкɫпеɪименɬов, в коɬоɪɵɯ изɭɱали 

адапɬаɰиɸ ФСА к положиɬелɶной низкой ɬемпеɪаɬɭɪе. Оɫновнɵм обɴекɬом 

ɷɬиɯ ɷкɫпеɪименɬов бɵли ɫɭɫпензионнɵе кɭлɶɬɭɪɵ одноклеɬоɱнɵɯ 

ɷɭкаɪиоɬиɱеɫкиɯ водоɪоɫлей L. incisa. Бɵло показано, ɱɬо оɯлаждение 

ɫɭɫпензии до близкиɯ к нɭлɸ положиɬелɶнɵɯ ɬемпеɪаɬɭɪ пɪиводиɬ к ɪазвиɬиɸ 

ɫвеɬового ɫɬɪеɫɫа и акɬиваɰии неɮоɬоɯимиɱеɫкого ɬɭɲениɹ (НФТ) 

возбɭждɺннɵɯ ɫоɫɬоɹний ɯлоɪоɮилла (Хл) в ɮоɬоɫинɬеɬиɱеɫкой анɬенне, 

наɱинаɹ ɫ пеɪвɵɯ ɫɭɬок ɫ наɱала оɯлаждениɹ (ɪиɫ. 3). Однако поɹвление 
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ɯаɪакɬеɪнɵɯ длɹ ɫвеɬового ɫɬɪеɫɫа изменений пигменɬного аппаɪаɬа (ɪоɫɬ 

обɳего ɫодеɪжаниɹ каɪоɬиноидов и иɯ деɷпокɫидиɪованнɵɯ ɮоɪм, ɪоɫɬ 

оɬноɲениɹ Хл а/б и ɫнижение обɳего ɫодеɪжаниɹ Хл) наɱинаеɬɫɹ лиɲɶ ɱеɪез 

неɫколɶко (3-5) ɫɭɬок, когда доɫɬигаеɬɫɹ ɭже замеɬнɵй ɭɪовенɶ НФТ и 

ɫɭɳеɫɬвенно ɫнижаеɬɫɹ акɬивноɫɬɶ ФСII (ɪиɫ. 4). В ɬо же вɪемɹ, в пеɪвɵе 4 

ɫɭɬок наблɸдаеɬɫɹ ɪоɫɬ ɷкɫпɪеɫɫии генов заɳиɬнɵɯ белков — LhcSR и PsbS, 

пɪиɱɺм длɹ поɫледнего он доɫɬигаеɬ 103-104-кɪаɬнɵɯ знаɱений в ɬеɱение вɫего 

ɷɬого пеɪиода (ɪиɫ. 5).  

 
Рɢɫ. 3. Снижение акɬивноɫɬи ФСII, Fv/Fm (а) и ɫкоɪоɫɬи ɮоɬоɫинɬеɬиɱеɫкого ɬɪанɫпоɪɬа 
ɷлекɬɪонов (б), ɪоɫɬ ɬепловой диɫɫипаɰии поглоɳɺнной ɫвеɬовой ɷнеɪгии в анɬенне (в) по 
меɪе акклимаɰии кɭлɶɬɭɪɵ одноклеɬоɱнɵɯ водоɪоɫлей L. incisa к низкой ɬемпеɪаɬɭɪе (0 oC). 
Пɪиведенɵ ɫɪедние знаɱениɹ ± ɫɬандаɪɬнаɹ оɲибка ɫɪеднего (n = 3). Снижение Fv/Fm 
пɪоиɫɯодиɬ за ɫɱɺɬ падениɹ Fm, пɪи ɬом ɱɬо F0 ɬакже иɫпɵɬɵваеɬ некоɬоɪое ɫнижение в 
ɯоде акклимаɰии.  
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Рɢɫ. 4. Изменениɹ ɫодеɪжаниɹ и ɫоɫɬава 
пигменɬов в ФСА микɪоводоɪоɫли 
L. incisa в ɯоде акклимаɰии к низкой 
ɬемпеɪаɬɭɪе (0 oC): долɹ каɪоɬиноидов 
виолакɫанɬинового ɰикла, VAZ, и 
коɷɮɮиɰиенɬ деɷпокɫидаɰии, DE (а), 
молɹɪное оɬноɲение ɫодеɪжаниɹ 
каɪоɬиноидов и ɯлоɪоɮилла, Car/Chl (б), 
молɹɪное оɬноɲение ɫодеɪжаниɹ 
ɯлоɪоɮиллов а и б (в), обɳее ɫодеɪжание 
ɯлоɪоɮилла на единиɰɭ ɫɭɯого веɫа, 
Chl/DW (г). Знаɱениɹ вɫеɯ велиɱин 
ноɪмиɪованɵ на ɫооɬвеɬɫɬвɭɸɳие 
наɱалɶнɵе знаɱениɹ. Пɪиведенɵ ɫɪедние 
знаɱениɹ ± ɫɬандаɪɬнаɹ оɲибка ɫɪеднего 
(n = 3). 
Рɢɫ. 5. Изменениɹ ɫодеɪжаниɹ мРНК 
заɳиɬнɵɯ белков PsbS (а) и LhcSR (б) в 
клеɬкаɯ микɪоводоɪоɫли L. incisa в ɯоде 
акклимаɰии к низкой ɬемпеɪаɬɭɪе (0 oC). 
Пɪиведен логаɪиɮм оɬноɫиɬелɶного 
колиɱеɫɬва мРНК (RQ), ɫɪедние знаɱениɹ 
± ɫɬандаɪɬнаɹ оɲибка ɫɪеднего (n = 3).  

 

Ранее бɵло извеɫɬно лиɲɶ кɪаɬковɪеменное (длиɬелɶноɫɬɶɸ в ɱаɫовой 

ɲкале вɪемɺн) возɪаɫɬание ɷкɫпɪеɫɫии гена PsbS в оɬвеɬ на ɫɬɪеɫɫ ɭ 
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клаɫɫиɱеɫкого моделɶного обɴекɬа C. reinhardtii, на оɫновании ɱего делалɫɹ 

вɵвод о лиɲɶ вɫпомогаɬелɶной ɪоли PsbS ɭ зелɺнɵɯ водоɪоɫлей 

(Chlorophyta) в LhcSR-завиɫимой заɳиɬной ɪеакɰии. Впеɪвɵе 

обнаɪɭженнɵй нами ɭ пɪедɫɬавиɬелɹ Chlorophyta пɪодолжиɬелɶнɵй ɫɬɪеɫɫ-

индɭɰиɪованнɵй ɪоɫɬ ɷкɫпɪеɫɫии гена PsbS позволɹеɬ пɪедположиɬɶ, ɱɬо 

ɷɬоɬ белок ɹвлɹеɬɫɹ клɸɱевɵм в заɳиɬной ɪеакɰии ФСА на ɫɬɪеɫɫ, не 

огɪаниɱенной пеɪеɯоднɵм пеɪиодом поɪɹдка неɫколɶкиɯ ɱаɫов в наɱале 

ɫɬɪеɫɫа. Пɪи ɷɬом в ɬеɱение вɫего иɫɫледованного пеɪиода акклимаɰии к 

низкой ɬемпеɪаɬɭɪе не наблɸдалоɫɶ ɫколɶ-либо замеɬнɵɯ изменений в 

ɭɪовне ɷкɫпɪеɫɫии гена ɮеɪменɬа виолакɫанɬидеɷпокɫидазɵ, VDE, 

оɬвеɬɫɬвенной за ɫинɬез обеɫпеɱиваɸɳего НФТ каɪоɬиноида зеакɫанɬина. 

Однако наблɸдалаɫɶ акɬиваɰиɹ генов δ-5-дезаɬɭɪазɵ, оɬвеɬɫɬвенной за 

ɫинɬез аɪаɯидоновой киɫлоɬɵ, коɬоɪаɹ можеɬ влиɹɬɶ на акɬивноɫɬɶ VDE за 

ɫɱɺɬ липид-белкового взаимодейɫɬвиɹ (Zorin et al. 2017).  

Фоɬозаɳиɬнаɹ ɪолɶ белка PsbS пɪедполагаеɬ его pH-ɱɭвɫɬвиɬелɶноɫɬɶ, 

поɫколɶкɭ ɫнижение pH в лɸмене ɬилакоида иɫполɶзɭеɬɫɹ ФСА как 

индикаɬоɪ ɫвеɬового ɫɬɪеɫɫа. Поɷɬомɭ пɪинɰипиалɶнɵм длɹ 

ɮɭнкɰиониɪованиɹ PsbS ɹвлɹеɬɫɹ налиɱие в его ɫоɫɬаве гɪɭпп ɫ pKa в 

ɮɭнкɰионалɶно важном диапазоне 5,5–7,5. Длɹ опɪеделениɹ ɬакиɯ гɪɭпп 

бɵл пɪоведɺн ɪаɫɱɺɬ меɬодами полɭмакɪоɫкопиɱеɫкой ɷлекɬɪоɫɬаɬики ɫ 

иɫполɶзованием пɪедɫказанной нами ɬɪɺɯмеɪной ɫɬɪɭкɬɭɪɵ белка. Длɹ 

поɫɬɪоениɹ ɫɬɪɭкɬɭɪɵ бɵла ɫнаɱала амплиɮиɰиɪована и оɬɫеквениɪована 

мРНК PsbS из иɫɫледованной нами микɪоводоɪоɫли L. incisa, по коɬоɪой ɫ 

помоɳɶɸ ab initio алгоɪиɬма пɪедɫказана аминокиɫлоɬнаɹ 

поɫледоваɬелɶноɫɬɶ белка, а заɬем ɫ иɫполɶзованием как гомологии 

полɭɱенной поɫледоваɬелɶноɫɬи, ɬак и ab initio моделиɪованиɹ ɫɬɪɭкɬɭɪɵ, 

поɫɬɪоена ɬɪɺɯмеɪнаɹ моделɶ белка. Полɭɱеннаɹ ɫɬɪɭкɬɭɪа в далɶнейɲем 

бɵла иɫполɶзована длɹ молекɭлɹɪно-динамиɱеɫкого моделиɪованиɹ. 

Раɫɱɺɬɵ вдолɶ молекɭлɹɪно-динамиɱеɫкой ɬɪаекɬоɪии белка знаɱений pKa 

его пɪоɬониɪɭемɵɯ гɪɭпп показали налиɱие ɫɪеди ɷкɫпониɪованнɵɯ в 
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лɸмен аминокɫилоɬнɵɯ оɫɬаɬков ɫ pKa в диапазоне 6,3–6,5, ɱɬо 

пɪиблизиɬелɶно ɫооɬвеɬɫɬвɭеɬ извеɫɬнɵм из лиɬеɪаɬɭɪɵ pKa длɹ PsbS из 

ɲпинаɬа (единɫɬвеннɵй вид, длɹ коɬоɪого на даннɵй моменɬ извеɫɬна 

пɪоɫɬɪанɫɬвеннаɹ ɫɬɪɭкɬɭɪа PsbS), pKa ~ 6,1–6,4. В ɬо же вɪемɹ, 

незнаɱиɬелɶно более вɵɫокие знаɱениɹ pKa длɹ PsbS из L. incisa могɭɬ 

пɪиводиɬɶ к более ɪаннемɭ ɫɪабаɬɵваниɸ PsbS-завиɫимого НФТ ɭ ɷɬого 

вида и, ɫледоваɬелɶно, к его вɵɫокой ɷɮɮекɬивноɫɬи в ɮоɬозаɳиɬной 

ɪеакɰии ФСА.  

 

В гɥаве IV пɪиведенɵ ɪезɭлɶɬаɬɵ ɷкɫпеɪименɬов по оɬкликɭ ФСА на 

изменениɹ инɬенɫивноɫɬи оɫвеɳениɹ в ɲиɪоком диапазоне вɪемɺн (оɬ 

минɭɬ до неделɶ). Как бɭдеɬ показано ниже, ɫɭɳеɫɬвеннɵм меɯанизмом 

акклимаɰии ФСА в оɬвеɬ на изменениɹ оɫвеɳɺнноɫɬи ɹвлɹеɬɫɹ 

ɫвеɬозавиɫимое пеɪемеɳение ɯлоɪоплаɫɬов в клеɬке, пɪиводɹɳее к 

изменениɸ ɭɫловий пɪоɯождениɹ ɫвеɬа ɱеɪез клеɬкɭ и пеɪеɪаɫпɪеделениɸ 

ɫвеɬовой нагɪɭзки междɭ ɯлоɪоплаɫɬами. В оɬлиɱие оɬ ɷнеɪгозавиɫимого 

ɬɭɲениɹ или акɬиваɰии ɫинɬеза зеакɫанɬина даннɵй меɯанизм 

акɬивиɪɭеɬɫɹ не ɷнеɪгизаɰией ɬилакоидной мембɪанɵ, а непоɫɪедɫɬвенно 

ɭпɪавлɹеɬɫɹ дейɫɬвием ɫвеɬа (ɮоɬоɪеɰепɬоɪом ɫлɭжиɬ ɮоɬоɬɪопин). 

Наиболее замеɬнɵм обɪазом ɷɬоɬ меɯанизм пɪоɹвлɹеɬɫɹ пɪи многоɫлойном 

ɪаɫположении клеɬок. Поɷɬомɭ в каɱеɫɬве моделɶного обɴекɬа длɹ данного 

иɫɫледованиɹ вɵɫɲие ɪаɫɬениɹ ɫ ɪазвиɬой лиɫɬовой плаɫɬиной бɵли более 

пɪедпоɱɬиɬелɶнɵ, ɱем одноклеɬоɱнɵе водоɪоɫли. Пɪи ɷɬом в каɱеɫɬве 

моделɶнɵɯ обɴекɬов бɵли вɵбɪанɵ пɪедɫɬавиɬели конɬɪаɫɬнɵɯ 

ɷкологиɱеɫкиɯ гɪɭпп, ɬо еɫɬɶ длɹ коɬоɪɵɯ ɯаɪакɬеɪна ɷволɸɰионнаɹ 

адапɬаɰиɹ к оɫвеɳениɸ ɪазной инɬенɫивноɫɬи.  

Оɫновнɵе иɫɫледованиɹ бɵли вɵполненɵ на 2–5 моделɶнɵɯ видаɯ, 

пɪинадлежаɳиɯ к одномɭ ɪодɭ Tradescantia, но оɬноɫɹɳиɯɫɹ к ɪазнɵм 

ɷкологиɱеɫким гɪɭппам: ɬеневɵноɫливɵм (T. albiflora, T. fluminensis), 

ɭмеɪенно ɬеневɵноɫливɵм (T. zebrina) и ɫвеɬолɸбивɵм ɪаɫɬениɹм 
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(T. sillamontana, T. navicularis). Бɵло показано, ɱɬо ɫкоɪоɫɬɶ ɪеакɰии ФСА 

на изменениɹ инɬенɫивноɫɬи оɫвеɳениɹ вɵɲе длɹ ɫвеɬолɸбивɵɯ ɪаɫɬений. 

Так, ɪелакɫаɰиɹ НФТ в ɬемноɬе в лиɫɬɶɹɯ T. sillamontana пɪоиɫɯодиɬ 

бɵɫɬɪее, ɱем в лиɫɬɶɹɯ T. fluminensis, пɪиɱɺм на вɫеɯ вɪеменнɵɯ 

маɫɲɬабаɯ. Инɵми ɫловами, ɪазнɵе компоненɬɵ НФТ (ɷнеɪгозавиɫимое 

НФТ, ɪелакɫиɪɭɸɳее за вɪемена поɪɹдка ɫекɭнд; зеакɫанɬин-завиɫимое 

и/или обɭɫловленное пеɪеɪаɫпɪеделением анɬенн НФТ; ɮоɬоингибиɪование 

ФСII) ɯаɪакɬеɪизɭɸɬɫɹ бóлɶɲими вɪеменами ɪелакɫаɰии в лиɫɬɶɹɯ 

T. fluminensis по ɫɪавнениɸ ɫ T. sillamontana. (ɪиɫ. 6, ɬабл. 1).  
   

 
Рɢɫ. 6. Кинеɬика 
ɬемновой ɪелакɫаɰии 

неɮоɬоɯимиɱеɫкого 
ɬɭɲениɹ (NPQ) в лиɫɬɶɹɯ 
T. fluminensis и 

T. sillamontana, 
адапɬиɪованнɵɯ в 
ɬеɱение 20 минɭɬ к 
инɬенɫивномɭ (HL) или 
ɫлабомɭ (LL) оɫвеɳениɸ 
(800 и 60 мкмолɶ 
ɮоɬонов м-2 ɫ-1, 

ɫооɬвеɬɫɬвенно). 
Пɪиведенɵ ɫɪедние 
знаɱениɹ ± ɫɬандаɪɬнаɹ 
оɲибка ɫɪеднего (n = 8–
12). Экɫпеɪименɬалɶнɵе 

даннɵе аппɪокɫимиɪованɵ ɬеоɪеɬиɱеɫкими кɪивɵми, вклɸɱаɸɳими неɫколɶко 
ɷкɫпоненɰиалɶнɵɯ компоненɬ: qNPQ  = qE × exp(–t/τE) + qM × exp(–t/τM) + qS × exp(–t/τS) + qVS 
(кɪоме наиболее бɵɫɬɪой компоненɬɵ qE, ɫооɬвеɬɫɬвɭɸɳей ɷнеɪго-завиɫимомɭ ɬɭɲениɸ, 
вɵделенɵ ɬакже ɫɪеднɹɹ (M, medium) и медленнаɹ (S, slow) компоненɬɵ, а ɬакже 
необɪаɬимɵе изменениɹ, ɪелакɫаɰии коɬоɪɵɯ за вɪемɹ наблɸдениɹ не ɭдалоɫɶ 
заɪегиɫɬɪиɪоваɬɶ (VS, very slow)).  

 

Не ɬолɶко ɪелакɫаɰиɹ, но и индɭкɰиɹ НФТ ɫɭɳеɫɬвенно ɪазлиɱаеɬɫɹ ɭ 

ɬеневɵноɫливɵɯ и ɫвеɬолɸбивɵɯ видов: ɭ пеɪвɵɯ НФТ возɪаɫɬаеɬ до 

макɫималɶнɵɯ знаɱений ɭже пɪи ɭмеɪеннɵɯ инɬенɫивноɫɬɹɯ ɫвеɬа (~200 

мкмолɶ ɮоɬонов м-2ɫ-1), а ɭ вɬоɪɵɯ — оɬноɫиɬелɶно ɫлабо индɭɰиɪɭеɬɫɹ 

пɪи ɭмеɪеннɵɯ инɬенɫивноɫɬɹɯ ɫвеɬа, но можеɬ ɫɭɳеɫɬвенно возɪаɫɬаɬɶ 

пɪи иɯ повɵɲении (ɪиɫ. 7).  
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 T.fluminensis T.sillamontana 

Оɫвеɳɺнноɫɬɶ 
(мкЭ м-2ɫ-1) 

60 800 60 800 

τE (ɫ) 48 ± 
1 

58 ± 
1 

29 ± 
7 

30 ± 2 

τM (мин.) 28 ± 
1 

14 ± 
1 

18 ± 
1 

10 ± 2 

τS (мин.) - 108 ± 
36 

64 ± 
5 

75 ± 
66 

qE  0,26 2,76 0,21 3,45 

qM  0,61 0,77 0,45 0,79 

qS  - 0,16 0,15 0,34 

qVS  0,13 0,31 0,06 0,11 

qE_norm (%) 26 69 24 74 

qM_norm (%) 61 19 52 17 

qS_norm (%) - 4 17 7 

qVS_norm (%) 13 8 7 2 

 

 
 
Рɢɫ. 7. Завиɫимоɫɬɶ ɫɬаɰионаɪного 
знаɱениɹ qNPQ неɮоɬоɯимиɱеɫкого 
ɬɭɲениɹ (доɫɬигаемого ɱеɪез 20 
минɭɬ оɫвеɳениɹ) в лиɫɬɶɹɯ T. 
fluminensis и T. sillamontana оɬ 
инɬенɫивноɫɬи оɫвеɳениɹ. 
Пɪиведенɵ ɫɪедние знаɱениɹ ± 
ɫɬандаɪɬнаɹ оɲибка ɫɪеднего (n = 
8–12). 

Табɥ. 1. Хаɪакɬеɪнɵе вɪемена ɬемновой ɪелакɫаɰии и амплиɬɭдɵ ɫооɬвеɬɫɬвɭɸɳиɯ 
компоненɬ неɮоɬоɯимиɱеɫкого ɬɭɲениɹ в лиɫɬɶɹɯ T. fluminensis и T. sillamontana (ɫм. 
гɪаɮики кинеɬики и опɪеделение паɪамеɬɪов на ɪиɫ. 6). Пɪиведенɵ ɬакже ноɪмиɪованнɵе 
знаɱениɹ амплиɬɭд, ɯаɪакɬеɪизɭɸɳие вклад каждой из компоненɬ в ɫɭммаɪное НФТ, 
наблɸдаемое в даннɵɯ ɭɫловиɹɯ.  

 

Анализ кинеɬики ɬемновой ɪелакɫаɰии кванɬового вɵɯода ɮлɭоɪеɫɰенɰии 

ɯлоɪоɮилла позволɹеɬ ɫделаɬɶ ɪɹд вɵводов о ɪоли ɬɪанɫмембɪанного 

пɪоɬонного поɬенɰиала в ɪегɭлɹɰии ɫвеɬовɵɯ ɪеакɰий в ФСА в ɬилакоидаɯ 

иɫɫледɭемɵɯ видов ɬɪадеɫканɰий. Так, ɭ обоиɯ видов ɫɬаɰионаɪное знаɱение 

ɬɪанɫмембɪанной ɪазноɫɬи pH (ΔpH) в ɬилакоидаɯ ɪаɫɬɺɬ ɫ ɪоɫɬом 

инɬенɫивноɫɬи ɫвеɬа, о ɱɺм говоɪиɬ ɪоɫɬ НФТ, (ɪиɫ. 7). У T. fluminensis оно 

доɫɬигаеɬ макɫималɶнɵɯ знаɱений ɭже пɪи ɭмеɪенной инɬенɫивноɫɬи ɫвеɬа 

(100–200 мкмолɶ ɮоɬонов м-2ɫ-1), в ɬо вɪемɹ как длɹ T. sillamontana ɷɬо 

пɪоиɫɯодиɬ пɪи пɪиблизиɬелɶно вдвое более вɵɫокой инɬенɫивноɫɬи ɫвеɬа. 

Однако пɪи лɸбɵɯ инɬенɫивноɫɬɹɯ ɫвеɬа длɹ T. fluminensis, ɫкоɪее, ɯаɪакɬеɪнɵ 



23 
 

более вɵɫокие знаɱениɹ ɬɪанɫмембɪанной ΔpH в ɬилакоидаɯ, ɱем длɹ 

T. sillamontana. Пɪи ɷɬом даже в ɭɫловиɹɯ, когда в ɬилакоидаɯ T. fluminensis 

доɫɬигаеɬɫɹ макɫималɶнаɹ ΔpH, она не ɹвлɹеɬɫɹ лимиɬиɪɭɸɳим ɮакɬоɪом длɹ 

пеɪеноɫа ɷлекɬɪонов в ɮоɬоɫинɬеɬиɱеɫкой ɷлекɬɪон-ɬɪанɫпоɪɬной ɰепи в 

ɫɬаɰионаɪном ɫоɫɬоɹнии.  

  
Рɢɫ. 8. а — ɬипиɱнɵе ɫпекɬɪɵ 
опɬиɱеɫкого пɪопɭɫканиɹ (T) лиɫɬа 
ɬɪадеɫканɰии: до оɫвеɳениɹ (1), поɫле 
30-минɭɬного оɫвеɳениɹ (2) и поɫле 
поɫледɭɸɳей 60-минɭɬной адапɬаɰии 
в ɬемноɬе (3). б — ɫпекɬɪалɶнɵе 
ɯаɪакɬеɪиɫɬики изменениɹ 
пɪопɭɫканиɹ лиɫɬа: ɪазноɫɬнɵй ɫпекɬɪ 
«ɫвеɬ минɭɫ ɬемноɬа» (TLight – TDark) 
(4), ɫɬандаɪɬное оɬклонение 
ɫовокɭпноɫɬи ɫпекɬɪов, полɭɱеннɵɯ в 
ɯоде оɫвеɳениɹ лиɫɬа (5), и 
оɬноɲение «ɫвеɬового» и «ɬемнового» 
ɫпекɬɪов пɪопɭɫканиɹ лиɫɬа 
(TLight/TDark) (6). в — кинеɬика 
изменений пɪопɭɫканиɹ пɪи 680 нм, 
T680, в ɯоде оɫвеɳениɹ и поɫледɭɸɳей 
ɬемновой адапɬаɰии. Веɪɬикалɶнɵе 
ɫɬɪелки ɫооɬвеɬɫɬвɭɸɬ наɱалɭ и конɰɭ 
оɫвеɳениɹ. 
 
 
 
 
 
 

Табɥ. 2. Изменение опɬиɱеɫкого 
пɪопɭɫканиɹ пɪи 680 нм лиɫɬɶев 
T. fluminensis и T. sillamontana пɪи 
пеɪеɯоде оɬ ɬемноɬɵ к ɫвеɬɭ (150 мкмолɶ 
ɮоɬонов м-2ɫ-1, TLight), TLight/TDark. Раɫɬениɹ 
вɵɪаɳенɵ пɪи оɫвеɳɺнноɫɬи 60 или 800 
мкмолɶ ɮоɬонов м-2ɫ-1. Пɪиведенɵ 
ɫɪедние знаɱениɹ ± ɫɬандаɪɬнаɹ оɲибка 
ɫɪеднего (n = 3–7). 
 
 

 
Вид Оɫвеɳɺн-

ноɫɬɶ, 
мкмолɶ 
ɮоɬонов 
м-2ɫ-1 

TLight/TDark 

T. fluminensis 60 4.01±0.39 

T. fluminensis 800 2.24±0.21 

T. sillamontana 60 2.54±0.30 

T. sillamontana 800 2.20±0.12 
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Наɪɹдɭ ɫ опиɫаннɵми ɪазлиɱиɹми междɭ ɬеневɵноɫливɵми и 

ɫвеɬолɸбивɵми видами ɪода Tradescantia, они ɬакже обладаɸɬ ɪɹдом ɫɯожиɯ 

ɱеɪɬ ɪеакɰии на изменение оɫвеɳɺнноɫɬи. Наиболее ɹɪкой ɱеɪɬой обоиɯ видов, 

обнаɪɭженной в наɲем иɫɫледовании, оказалиɫɶ иɫклɸɱиɬелɶно инɬенɫивнɵе 

ɫвеɬозавиɫимɵе изменениɹ опɬиɱеɫкой пɪозɪаɱноɫɬи лиɫɬа, обɭɫловленнɵе 

ɮоɬоɬɪопин-завиɫимɵм пеɪеɪаɫпɪеделением ɯлоɪоплаɫɬов в клеɬкаɯ 

мезоɮилла и обеɫпеɱиваɸɳие ɫнижение поглоɳениɹ ɫвеɬа лиɫɬом (ɪиɫ. 8, 

ɬабл. 2). В ɬо вɪемɹ как длɹ болɶɲинɫɬва изɭɱеннɵɯ к наɫɬоɹɳемɭ вɪемени 

видов ɪаɫɬений ɷɬи изменениɹ ɫоɫɬавлɹɸɬ не более неɫколɶкиɯ пɪоɰенɬов, ɭ 

T. fluminensis и T. sillamontana наблɸдаɸɬɫɹ в ɫɪеднем 2–4-кɪаɬнɵе изменениɹ 

(более вɵɫокие ɭ T. fluminensis, акклимиɪованной к низкой инɬенɫивноɫɬи 

ɫвеɬа). Пɪи оɬноɫиɬелɶно ɫлабɵɯ адапɬивнɵɯ изменениɹɯ ФСА ɬɪадеɫканɰий, 

каɫаɸɳиɯɫɹ пигменɬного ɫоɫɬава и ɪазмеɪа ɮоɬоɫинɬеɬиɱеɫкой анɬеннɵ и 

извеɫɬнɵɯ из лиɬеɪаɬɭɪɵ, меɯанизм, ɫвɹзаннɵй ɫ пеɪеɪаɫпɪеделением 

ɯлоɪоплаɫɬов, можеɬ игɪаɬɶ клɸɱевɭɸ ɪолɶ в заɳиɬе ФСА оɬ 

ɮоɬоповɪеждениɹ. Возникаеɬ вопɪоɫ о ɮакɬоɪаɯ, обеɫпеɱиваɸɳиɯ ɫɬолɶ 

вɵɫокɭɸ ɷɮɮекɬивноɫɬɶ данного меɯанизма ɭ даннɵɯ видов. С ɰелɶɸ оɬвеɬиɬɶ 

на ɷɬоɬ вопɪоɫ, бɵло пɪоведено анаɬомиɱеɫкое иɫɫледование ɫɬɪоениɹ лиɫɬа 

обоиɯ видов ɬɪадеɫканɰии пɪи ɪазнɵɯ инɬенɫивноɫɬɹɯ оɫвеɳениɹ в ɯоде ɪоɫɬа 

(ɪиɫ. 9). В ɪезɭлɶɬаɬе бɵло показано, ɱɬо извеɫɬнɵе к наɫɬоɹɳемɭ вɪемени 

деɬеɪминанɬɵ ɷɮɮекɬивноɫɬи ɪегɭлɹɰии опɬиɱеɫкиɯ ɫвойɫɬв лиɫɬа, 

обɭɫловленной ɫвеɬозавиɫимɵм пɪоɫɬɪанɫɬвеннɵм пеɪеɪаɫпɪеделением 

ɯлоɪоплаɫɬов в клеɬке, а именно, ɪазмеɪ клеɬок мезоɮилла и ɱиɫло 

ɯлоɪоплаɫɬов на клеɬкɭ, недоɫɬаɬоɱнɵ длɹ обɴɹɫнениɹ опɬиɱеɫкиɯ ɫвойɫɬв 

лиɫɬа ɬɪадеɫканɰий. На оɫновании анализа полɭɱеннɵɯ в иɫɫледовании 

анаɬомиɱеɫкиɯ ɯаɪакɬеɪиɫɬик лиɫɬа и иɯ ɫопоɫɬавлениɹ ɫ ɫɭɳеɫɬвɭɸɳими 

моделɹми пɪоɯождениɹ ɫвеɬа ɱеɪез ɪаɫɫеиваɸɳие ɫɪедɵ бɵло показано, ɱɬо 

клɸɱевɭɸ ɪолɶ в данном ɫлɭɱае можеɬ игɪаɬɶ ɫɬɪɭкɬɭɪа мезоɮилла, и в пеɪвɭɸ 

оɱеɪедɶ ɬакой еɺ показаɬелɶ, как ɱиɫло ɫлоɺв клеɬок.  
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Рɢɫ. 9. Анаɬомиɱеɫкое ɫɬɪоение лиɫɬа T. fluminensis, вɵɪаɳенной пɪи оɫвеɳɺнноɫɬи 60 
(ɫлева) или 800 мкмолɶ ɮоɬонов м-2ɫ-1 (ɫпɪава). C — кɭɬикɭла, AdE — адакɫиалɶнаɹ 
ɷпидеɪма, AbE — абакɫиалɶнаɹ ɷпидеɪма, M — мезоɮилл, MC — клеɬка мезоɮилла, CW — 
клеɬоɱнаɹ ɫɬенка, N — ɹдɪо, V — вакɭолɶ, Ch — ɯлоɪоплаɫɬ, Cyt — ɰиɬоплазма, Cr — 
кɪиɫɬаллɵ окɫалаɬа калɶɰиɹ.  

 

Наɪɹдɭ ɫ межвидовɵми ɪазлиɱиɹми ɷɮɮекɬивноɫɬи заɳиɬнɵɯ меɯанизмов, 

обɭɫловленнɵɯ пеɪеɪаɫпɪеделением ɯлоɪоплаɫɬов и деɷпокɫидаɰией 

кɫанɬоɮиллов, ɫɭɳеɫɬвɭеɬ знаɱиɬелɶнаɹ индивидɭалɶнаɹ ваɪиабелɶноɫɬɶ ɫɪеди 

ɪаɫɬений каждого вида. Эɬо даɺɬ возможноɫɬɶ оɬвеɬиɬɶ на вопɪоɫ, каким 

обɪазом ɫвɹзанɵ междɭ ɫобой ɷɮɮекɬивноɫɬи двɭɯ ɪазлиɱнɵɯ меɯанизмов на 
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индивидɭалɶном ɭɪовне, пɪоɫледив иɯ коɪɪелɹɰиɸ в попɭлɹɰии ɪаɫɬений 

каждого вида. Пɪи ɷɬом в каɱеɫɬве нɭлевой гипоɬезɵ можно ɪаɫɫмаɬɪиваɬɶ 

пɪедположение о ɬом, ɱɬо ɫлабое пɪоɹвление одного из двɭɯ меɯанизмов ɫ 

близкими ɯаɪакɬеɪнɵми вɪеменами индɭкɰии компенɫиɪɭеɬɫɹ более ɫилɶнɵм 

ɪазвиɬием вɬоɪого из ниɯ. Такое пɪедположение должно пɪиводиɬɶ к ɬомɭ, ɱɬо 

пɪи ɫɪавнении междɭ ɫобой ɪазнɵɯ ɪаɫɬений акɬивноɫɬɶ одного из меɯанизмов 

бɭдеɬ оɬɪиɰаɬелɶно коɪɪелиɪоваɬɶ ɫ акɬивноɫɬɶɸ дɪɭгого. Эɬо пɪедположение, 

дейɫɬвиɬелɶно, подɬвеɪждаеɬɫɹ ɷкɫпеɪименɬалɶнɵми даннɵми об 

оɬɪиɰаɬелɶной коɪɪелɹɰии междɭ ɫɬепенɶɸ изменений опɬиɱеɫкой 

пɪозɪаɱноɫɬи лиɫɬа и коɷɮɮиɰиенɬа деɷпокɫидаɰии пɭла кɫанɬоɮиллов в оɬвеɬ 

на кɪаɬковɪеменное дейɫɬвие ɫвеɬа ɭ ɪаɫɬений ɪазнɵɯ видов (ɪиɫ. 10, а). 

Однако на ɭɪовне не межвидовɵɯ, а индивидɭалɶнɵɯ ɪазлиɱий (или же 

ɪазлиɱий междɭ близкоɪодɫɬвеннɵми видами), оɬɪиɰаɬелɶнаɹ коɪɪелɹɰиɹ 

междɭ ɷɬими ɯаɪакɬеɪиɫɬиками не наблɸдаеɬɫɹ; ɫкоɪее, можно пɪедполагаɬɶ 

налиɱие положиɬелɶной коɪɪелɹɰии междɭ ними: лиɫɬɶɹ ɫ более замеɬнɵми 

ɫвеɬозавиɫимɵми изменениɹми опɬиɱеɫкого пɪопɭɫканиɹ ɯаɪакɬеɪизɭɸɬɫɹ не 

менее, а ɬо и более вɵɫоким ɫвеɬозавиɫимɵми изменениɹми коɷɮɮиɰиенɬа 

деɷпокɫидаɰии (ɪиɫ. 10, б). По-видимомɭ, ɷɬо ɫвɹзано ɫ ɬем, ɱɬо за вɪемɹ 

ɷволɸɰии вида ɪазлиɱнɵе меɯанизмɵ ɭɫпеваɸɬ «подɫɬɪоиɬɶɫɹ» дɪɭг под дɪɭга, 

и ɷɬа взаимнаɹ подɫɬɪойка, закɪеплɺннаɹ на генеɬиɱеɫком ɭɪовне, пɪоɹвлɹеɬɫɹ 

в коɪɪелɹɰии ɪазлиɱнɵɯ ɯаɪакɬеɪиɫɬик. В ɬо же вɪемɹ, ɪазлиɱиɹ междɭ 

ɪазнɵми оɫобɹми одного или близкоɪодɫɬвеннɵɯ видов обɭɫловленɵ в 

болɶɲей ɫɬепени ɮизиологиɱеɫкими или анаɬомиɱеɫкими ɪазлиɱиɹми, и на 

онɬогенеɬиɱеɫкиɯ вɪеменаɯ можеɬ не бɵɬɶ меɯанизма ɫɬолɶ же ɷɮɮекɬивной 

взаимной подɫɬɪойки ɪазлиɱнɵɯ ɮоɬозаɳиɬнɵɯ меɯанизмов.  
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Рɢɫ. 10. Сооɬноɲение междɭ ɮоɬоиндɭɰиɪованнɵми изменениɹми коɷɮɮиɰиенɬа 
пɪопɭɫканиɹ лиɫɬɶев (TLight/TDark), вɵзваннɵми пеɪеɪаɫпɪеделением ɯлоɪоплаɫɬов в клеɬке, и 
обɪазованием зеакɫанɬина в ɯоде виолаканɬинового ɰикла или генеɪаɰией ɫвеɬозавиɫимой 
ΔpH в ɯлоɪоплаɫɬаɯ 6 видов ɪаɫɬений по даннɵм ɪабоɬɵ (Brugnoli and Björkman 1992) (а) и 
в индивидɭалɶнɵɯ лиɫɬɶɹɯ ɬɪадеɫканɰий T. fluminensis (кɪɭги) и T. sillamontana 
(ɬɪеɭголɶники) по даннɵм наɫɬоɹɳей ɪабоɬɵ (б). Сеɪɵми и белɵми ɫимволами на ɪиɫ. (б) 
оɬмеɱенɵ «ɬеневɵе» и «ɫолнеɱнɵе» ɪаɫɬениɹ (вɵɪаɳеннɵе пɪи оɫвеɳении 60 и 800 мкмолɶ 
ɮоɬонов м-2 ɫ-1, ɫооɬвеɬɫɬвенно). Инɬенɫивноɫɬɶ дейɫɬвɭɸɳего оɫвеɳениɹ ɫоɫɬавлɹла 940 и 
150 мкмолɶ ɮоɬонов м-2 ɫ-1 (длɹ а и б, ɫооɬвеɬɫɬвенно).  
 

Сɪавнение индивидɭалɶнɵɯ ɪазлиɱий ɪаɫɬений по ɫкоɪоɫɬи индɭкɰии НФТ, 

изменениɹм опɬиɱеɫкой пɪозɪаɱноɫɬи лиɫɬа и подвеɪженноɫɬи ФСII 

ɮоɬоповɪеждениɸ, показало, ɱɬо междɭ ɫкоɪоɫɬɶɸ акɬиваɰии НФТ и 

ɮоɬоɱɭвɫɬвиɬелɶноɫɬɶɸ ФСII имееɬɫɹ оɬɪиɰаɬелɶнаɹ коɪɪелɹɰиɹ (более 

бɵɫɬɪаɹ акɬиваɰиɹ НФТ ɫооɬвеɬɫɬвɭеɬ менɶɲим поɬеɪɹм акɬивноɫɬи ФСII). В 

ɬо же вɪемɹ, ɫкоɪоɫɬɶ изменениɹ опɬиɱеɫкой пɪозɪаɱноɫɬи лиɫɬа не 

коɪɪелиɪɭеɬ ɫ ɮоɬоɱɭвɫɬвиɬелɶноɫɬɶɸ ФСII. Эɬо говоɪиɬ о ɬом, ɱɬо длɹ 

оɫɭɳеɫɬвлениɹ заɳиɬной ɮɭнкɰии ФСА ɫɭɳеɫɬвенна ɫкоɪоɫɬɶ акɬиваɰии 

ɫамɵɯ ɪанниɯ меɯанизмов заɳиɬɵ, в ɬо вɪемɹ как ɫкоɪоɫɬɶ акɬиваɰии 

меɯанизмов «вɬоɪого ɷɲелона» неɫɭɳеɫɬвенна. В ɬо же вɪемɹ, еɫли 

анализиɪоваɬɶ не ɫкоɪоɫɬɶ, а инɬенɫивноɫɬɶ медленно индɭɰиɪɭемɵɯ 

меɯанизмов, ɬо, по наɲим даннɵм, она коɪɪелиɪɭеɬ ɫ ɱɭвɫɬвиɬелɶноɫɬɶɸ ФС2 

к ɮоɬоповɪеждениɸ.  

Оɬмеɬим, ɱɬо взаимнаɹ «подɫɬɪойка» ɪазнɵɯ меɯанизмов, пɪиводɹɳаɹ к 

компенɫаɰионномɭ ɭɫилениɸ одного из меɯанизмов пɪи оɫлаблении дɪɭгого, 

ɯоɪоɲо видна пɪи ɫопоɫɬавлении компоненɬ НФТ, акɬивиɪɭɸɳиɯɫɹ в 

минɭɬном диапазоне вɪемɺн, и ɮоɬоɬɪопин-завиɫимом ɫнижении поглоɳениɹ 

а б 
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ɫвеɬа лиɫɬом. «Оɬклɸɱение» поɫледнего за ɫɱɺɬ облɭɱениɹ лиɫɬа ɫвеɬом 

кɪаɫного ɫпекɬɪалɶного диапазона (к коɬоɪомɭ неɱɭвɫɬвиɬелɶнɵ ɮоɬоɬɪопинɵ) 

пɪиводиɬ к ɫɭɳеɫɬвенномɭ ɪоɫɬɭ НФТ (ɪиɫ. 11).  
 

Рɢɫ. 11. Свеɬозавиɫимɵе изменениɹ 
оɬɪажениɹ (R) и пɪопɭɫканиɹ (T) ɫвеɬа 
лиɫɬом T. fluminensis, запиɫаннɵе 
одновɪеменно ɫ ɪегиɫɬɪаɰией кванɬовой 
ɷɮɮекɬивноɫɬи ФСII (ΦPSII) и индɭкɰии 
неɮоɬоɯимиɱеɫкого ɬɭɲениɹ (NPQ). 
Пеɪиодɵ оɫвеɳениɹ ɫиним (Blue AL) или 
кɪаɫнɵм дейɫɬвɭɸɳим ɫвеɬом (Red AL; 
инɬенɫивноɫɬɶ — 155 мкмолɶ ɮоɬонов м-2ɫ-1) 
обознаɱенɵ ɫиним и кɪаɫнɵм 
пɪɹмоɭголɶниками вдолɶ гоɪизонɬалɶнɵɯ 
оɫей.  

 

Опиɫаннɵй вɵɲе меɯанизм 

заɳиɬɵ ФСА оɬ избɵɬоɱного 

оɫвеɳениɹ за ɫɱɺɬ 

пеɪеɪаɫпɪеделениɹ ɫвеɬовой 

нагɪɭзки на ɯлоɪоплаɫɬɵ иɫполɶзɭеɬ оɫобенноɫɬи ɬɪɺɯмеɪной оɪганизаɰии 

ФСА ɭ вɵɫɲиɯ ɪаɫɬений. Еɳɺ один ɮакɬоɪ, длɹ акклимаɰии к изменениɹм 

коɬоɪого пɪинɰипиалɶной ɹвлɹеɬɫɹ ɬɪɺɯмеɪнаɹ пɪоɫɬɪанɫɬвеннаɹ 

оɪганизаɰиɹ ФСА ɪаɫɬениɹ — ɷɬо ɫпекɬɪалɶнɵй ɫоɫɬав оɫвеɳениɹ. В 

гɥаве V обɫɭждаеɬɫɹ вопɪоɫ о ɪоли ɫпекɬɪалɶного ɫоɫɬава в 

ɮоɪмиɪовании, ɮɭнкɰиониɪовании и ɷɮɮекɬивноɫɬи ɪабоɬɵ ФСА и 

пɪиводиɬɫɹ ɷкɫпеɪименɬалɶное доказаɬелɶɫɬво знаɱениɹ жɺлɬо-зелɺной 

компоненɬɵ длɹ повɵɲениɹ инɬегɪалɶного ɮоɬоɫинɬеза лиɫɬа и ɰелого 

ɪаɫɬениɹ.  

Цикл ɷкɫпеɪименɬов бɵл вɵполнен на ɪаɫɬениɹɯ киɬайɫкой капɭɫɬɵ 

(Brassica chinensis). Анализ даннɵɯ о ɮоɬоɯимиɱеɫкой и ɮоɫɮоɪилиɪɭɸɳей 

акɬивноɫɬи изолиɪованнɵɯ ɯлоɪоплаɫɬов и акɬивноɫɬи оɬделɶнɵɯ 

ɮеɪменɬов, о ɫодеɪжании ɮоɬоɫинɬеɬиɱеɫкиɯ пигменɬов, пɪодɭкɬов 

ɮоɬоɫинɬеза, белковɵɯ и низкомолекɭлɹɪнɵɯ маɪкеɪов окиɫлиɬелɶного 
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ɫɬɪеɫɫа, об опɬиɱеɫкиɯ ɯаɪакɬеɪиɫɬикаɯ лиɫɬɶев, а ɬакже о ɪоɫɬовɵɯ и 

моɪɮомеɬɪиɱеɫкиɯ ɯаɪакɬеɪиɫɬикаɯ ɪаɫɬений позволил показаɬɶ, ɱɬо ɫвеɬ 

жɺлɬо-зелɺного ɫпекɬɪалɶного диапазона игɪаеɬ клɸɱевɭɸ ɪолɶ в 

обеɫпеɱении вɵɫокой инɬегɪалɶной инɬенɫивноɫɬи ɮоɬоɫинɬеза ɪаɫɬений. 

Эɬа ɪолɶ обɭɫловлена более ɫлабɵм, ɱем длɹ ɫинего и кɪаɫного ɫвеɬа, но 

вɫɺ же замеɬнɵм (из-за опɬиɱеɫки неодноɪодной внɭɬɪенней ɫɪедɵ лиɫɬа, 

пɪиводɹɳей к возɪаɫɬаниɸ ɷɮɮекɬивной длинɵ опɬиɱеɫкого пɭɬи) 

поглоɳением ɫвеɬа данного ɫпекɬɪалɶного диапазона ɮоɬоɫинɬеɬиɱеɫким 

аппаɪаɬом ɪаɫɬениɹ. Более ɫлабое поглоɳение даɺɬ возможноɫɬɶ ɫвеɬɭ 

ɷɬого диапазона пɪоникаɬɶ вглɭбɶ лиɫɬа и/или «кɪонɵ» ɪаɫɬениɹ и 

обеɫпеɱиваɬɶ пɪоɬекание ɮоɬоɫинɬеза в нижниɯ ɫлоɹɯ мезоɮилла и в 

лиɫɬɶɹɯ нижниɯ ɹɪɭɫов, пɪакɬиɱеɫки недоɫɬɭпнɵɯ длɹ ɫвеɬа ɫине-

ɮиолеɬового и кɪаɫного диапазона. Опиɫаннɭɸ ɪолɶ ɫпекɬɪалɶного ɫоɫɬава 

в обеɫпеɱении ɷɮɮекɬивного ɮоɬоɫинɬеза ɫɯемаɬиɱно иллɸɫɬɪиɪɭеɬ 

ɪиɫ. 12.  

 
Рɢɫ. 12. Сɯемаɬиɱнаɹ иллɸɫɬɪаɰиɹ ɪоли 
ɫпекɬɪалɶнɵɯ компоненɬ жɺлɬо-зелɺной 
облаɫɬи в поддеɪжании ɷɮɮекɬивного 
ɮоɬоɫинɬеза в нижниɯ ɫлоɹɯ оɫвеɳɺннɵɯ 
лиɫɬɶев и в нижниɯ ɹɪɭɫаɯ лиɫɬовой кɪонɵ 
ɪаɫɬений.  

 

Бɵли вɵполненɵ ɪаɫɱɺɬɵ, 

ɭɱиɬɵваɸɳие взаимное заɬенение 

лиɫɬɶев и пɪоɮилɶ колиɱеɫɬва ɫвеɬа, 

поглоɳɺнного ɪазнɵми ɫлоɹми лиɫɬа 

(ɪаɫɱɺɬ, вɵполненнɵй на оɫновании 

ɬеоɪии Кɭбелки-Мɭнка, 

опиɫɵваɸɳей ɪаɫпɪоɫɬɪанение ɫвеɬа в ɫвеɬоɪаɫɫеиваɸɳиɯ ɫɪедаɯ (Allen and 

Richardson 1968)) (ɪиɫ. 13), и оɰенена ɫɭммаɪнаɹ (по вɫем ɫлоɹм) 

пɪодɭкɬивноɫɬɶ лиɫɬа пɪи оɫвеɳении ɫвеɬом ɪазлиɱного ɫпекɬɪалɶного 
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ɫоɫɬава. Длɹ иɫɫледɭемɵɯ ɪаɫɬений киɬайɫкой капɭɫɬɵ оɰенка дала 

пɪедɫказание пɪиблизиɬелɶно 15%-ного ɪазлиɱиɹ в пɪодɭкɬивноɫɬи лиɫɬа пɪи 

оɫвеɳении кɪаɫнɵм или зелɺнɵм ɫвеɬом в полɶзɭ зелɺного ɫвеɬа (ɪиɫ. 13). 

Взаимное заɬенение лиɫɬɶев даɺɬ дополниɬелɶное ɫнижение ɷɮɮекɬивноɫɬи 

ɫвеɬа ɫине-ɮиолеɬового и кɪаɫного диапазона по ɫɪавнениɸ ɫ жɺлɬо-зелɺнɵм 

диапазоном на велиɱинɭ оɬ 8–9 до 35% пɪи ɪазɭмнɵɯ знаɱениɹɯ индекɫа 

лиɫɬовой повеɪɯноɫɬи оɬ 2 до 5.  

Необɯодимо подɱеɪкнɭɬɶ, ɱɬо клаɫɫиɱеɫкие ɪабоɬɵ конɰа 1990-ɯ —наɱала 

2000-ɯ гг., в коɬоɪɵɯ бɵл впеɪвɵе ɭɫɬановлен пɪоɮилɶ ɪаɫпɪеделениɹ 

оɫвеɳɺнноɫɬи и ɫпекɬɪалɶного ɫоɫɬава внɭɬɪи лиɫɬа и показано знаɱение 

зелɺного ɫвеɬа длɹ ɮоɬоɫинɬеза в глɭбиннɵɯ ɫлоɹɯ мезоɮилла, имели дело 

лиɲɶ ɫ ɮоɬоɫинɬеɬиɱеɫкой акɬивноɫɬɶɸ в единиɱном лиɫɬе в ɫекɭндной или 

минɭɬной ɲкале вɪемени (Evans and Vogelmann 2003; Sun et al. 1998; Nishio 

2000; Terashima et al. 2009). Пɪоблема ɪоɫɬа ɰелого ɪаɫɬениɹ, ɭɱиɬɵваɸɳаɹ 

возможноɫɬи неɷнеɪгеɬиɱеɫкой (ɪегɭлɹɬоɪной) ɪоли зелɺного оɫвеɳениɹ, бɵла 

впеɪвɵе иɫɫледована в обɫɭждаемой здеɫɶ ɪабоɬе (Ptushenko et al. 2015).  

      
Рɢɫ. 13. Завиɫимоɫɬɶ инɬенɫивноɫɬи 
падаɸɳего (I) и ɪаɫɫеɹнного (J) ɫвеɬа 
внɭɬɪи лиɫɬа (а) и пɪоɮили поглоɳениɹ 
ɫвеɬа (A) и ɮоɬоɫинɬеɬиɱеɫкой 
акɬивноɫɬи (C) в лиɫɬɶɹɯ (б), 
оɫвеɳɺннɵɯ зелɺнɵм (ЗС) и кɪаɫнɵм 
ɫвеɬом (КС), оɬ ɪаɫɫɬоɹниɹ оɬ веɪɯней 
повеɪɯноɫɬи лиɫɬа (h). Пɪоɮили I, J, и A 
ɪаɫɫɱиɬанɵ на оɫновании ɬеоɪии 
Кɭбелки-Мɭнка (Allen and Richardson 
1968). Пɪоɮилɶ C пɪедɫɬавлен 
ɭпɪоɳɺнной моделɶɸ ɮеɪменɬ-
лимиɬиɪованной пɪодɭкɬивноɫɬи на 
оɫновании ɷкɫпеɪименɬалɶнɵɯ даннɵɯ 
ɪабоɬ Ниɲио (Nishio 2000) и Эванɫа и 
Вогелɶманна (Evans and Vogelmann 
2003). Заɲɬɪиɯованнаɹ плоɳадɶ даɺɬ 
оɰенкɭ полной пɪодɭкɬивноɫɬи лиɫɬа.  
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В гɥаве VI ɪаɫɫмоɬɪена акɬиваɰиɹ заɳиɬнɵɯ меɯанизмов и ɷɮɮекɬивноɫɬɶ 

ɫвеɬовɵɯ пɪоɰеɫɫов ɮоɬоɫинɬеза под дейɫɬвием изменений ɫодеɪжаниɹ в 

окɪɭжаɸɳей ɫɪеде диокɫида ɭглеɪода и киɫлоɪода, коɬоɪое ɫвɹзано ɫ 

акɬивноɫɬɶɸ ɮоɬоɫинɬеɬиɱеɫкиɯ ɪеакɰий ɪɹдом пɪɹмɵɯ и обɪаɬнɵɯ ɫвɹзей. 

Молекɭлɵ ɷɬиɯ веɳеɫɬв могɭɬ вɵполнɹɬɶ ɪолɶ акɰепɬоɪа ɷлекɬɪона ɭ ЭТЦ, ɬем 

ɫамɵм влиɹɹ на ɫɬепеɪɶ воɫɫɬановленноɫɬи еɺ компоненɬов и опɪеделɹɹ 

возможноɫɬɶ ɪазвиɬиɹ или, наобоɪоɬ, ɫмɹгɱениɹ ɫвеɬового ɫɬɪеɫɫа. Роɫɬ 

конɰенɬɪаɰии лɸбого из ɷɬиɯ акɰепɬоɪов пɪиводиɬ к ɫнижениɸ НФТ, ɪоɫɬɭ 

ɫкоɪоɫɬи оɬɬока ɷлекɬɪонов оɬ ФСI и акɬивноɫɬи ФСII, однако ɫɯожие ɷɮɮекɬɵ 

наблɸдаɸɬɫɹ длɹ O2 пɪи конɰенɬɪаɰиɹɯ на два-ɬɪи поɪɹдка вɵɲе, ɱем длɹ CO2 

(единиɰɵ пɪоɰенɬов и деɫɹɬки-ɫоɬни ppm, ɫооɬвеɬɫɬвенно). В ɬо же вɪемɹ, 

молекɭлɵ киɫлоɪода пɪевɪаɳаɸɬ ɪазвивɲийɫɹ ɫвеɬовой ɫɬɪеɫɫ в 

окиɫлиɬелɶнɵй за ɫɱɺɬ взаимодейɫɬвиɹ ɫ воɫɫɬановленнɵми ɪедокɫ-

коɮакɬоɪами ЭТЦ и возбɭждɺннɵми молекɭлами ɯлоɪоɮилла (пɪи ɷɬом 

обɪазɭɸɬɫɹ акɬивнɵе ɮоɪмɵ киɫлоɪода, в пеɪвɭɸ оɱеɪедɶ, 1O2 и O2
–).  

Наɲи ɷкɫпеɪименɬɵ на лиɫɬɶɹɯ вɵɫɲиɯ ɪаɫɬений показали, ɱɬо ɭдаление 

киɫлоɪода из ɫɪедɵ пɪиводиɬ к падениɸ акɬивноɫɬи ФСII, оɰениваемой по 

велиɱине Fv/Fm, за ɫɱɺɬ ɫнижениɹ Fm, ɬ.е. одновɪеменного ɪоɫɬа НФТ (ɪиɫ. 14). 

Пɪи ɷɬом даннɵй ɷɮɮекɬ ɫилɶно завиɫиɬ оɬ пɪиɫɭɬɫɬвиɹ в ɫɪеде ɭглекиɫлого 

газа: ɷɮɮекɬ оɫобенно велик, еɫли пɪи деаɷɪаɰии ɫɪедɵ (напɪимеɪ, за ɫɱɺɬ 

вɵɬеɫнениɹ воздɭɯа инеɪɬнɵм газом, азоɬом или аɪгоном) вмеɫɬе ɫ O2 

ɭдалɹеɬɫɹ и CO2. Добавление же в ɫɪедɭ CO2 можеɬ ɱаɫɬиɱно воɫɫɬановиɬɶ 

ноɪмалɶнɵй (аɷɪобнɵй) ɭɪовенɶ акɬивноɫɬи ФСII или пɪивеɫɬи к его 

ɭвелиɱениɸ по ɫɪавнениɸ ɫ ноɪмалɶнɵми ɭɫловиɹми (пɪи вɵɫокиɯ 

конɰенɬɪаɰиɹɯ CO2, ~0.2% и вɵɲе, ɬ.е. в 5 и более ɪаз пɪевɵɲаɸɳиɯ 

аɬмоɫɮеɪнɭɸ конɰенɬɪаɰиɸ), и одновɪеменно ɫнизиɬɶ неɮоɬоɯимиɱеɫкое 

ɬɭɲение (ɪиɫ. 14).  

Можно пɪедположиɬɶ, ɱɬо ɬакое воздейɫɬвие O2 и CO2 на акɬивноɫɬɶ ФС2 и 

на генеɪаɰиɸ неɮоɬоɯимиɱеɫкого ɬɭɲениɹ обɭɫловлено изменением 
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доɫɬɭпноɫɬи акɰепɬоɪов ɷлекɬɪонов, коɬоɪɵе ɹвлɹɸɬɫɹ пɪодɭкɬом ɫвеɬовɵɯ 

ɪеакɰий ɫ ɭɱаɫɬием ФСII. Об ɷɬом говоɪɹɬ ɫледɭɸɳие даннɵе:  

 
Рɢɫ. 14. Квазиɫɬаɰионаɪнɵе знаɱениɹ кванɬового 
вɵɯода ɮоɬоɯимиɱеɫкиɯ ɪеакɰий в ФС2, ΦPS2 (а), 
и коɷɮɮиɰиенɬа неɮоɬоɯимиɱеɫкого ɬɭɲениɹ, 
qNPQ (б) в лиɫɬɶɹɯ Hibiscus rosa-sinensis в 
завиɫимоɫɬи оɬ конɰенɬɪаɰии CO2 в 
деаɷɪиɪованной аɬмоɫɮеɪе (зелɺнаɹ кɪиваɹ и 
ɫимволɵ; N2 + CO2) и в ɫɪеде, ɫодеɪжаɳей 21% O2 
(кɪаɫнаɹ кɪиваɹ и ɫимволɵ). Оɬделɶно показана 
ɬоɱка (Air), ɫооɬвеɬɫɬвɭɸɳаɹ аɬмоɫɮеɪномɭ 
ɫодеɪжаниɸ CO2 и O2.  

 

А) Снижение ɫодеɪжаниɹ киɫлоɪода в 

окɪɭжаɸɳей аɬмоɫɮеɪе пɪиводиɬ к 

ɫнижениɸ ɫɬаɰионаɪной конɰенɬɪаɰии 

окиɫленнɵɯ ɰенɬɪов ФСI, P700+ (ɪиɫ. 15,а).  

К ɫнижениɸ ɫɬаɰионаɪной конɰенɬɪаɰии P700+ можеɬ пɪиводиɬɶ ɫнижение 

оɬɬока ɷлекɬɪонов оɬ ФСI на акɰепɬоɪной ɫɬоɪоне либо ɭɫкоɪение пɪиɬока 

ɷлекɬɪонов на доноɪной ɫɬоɪоне. Такое ɭɫкоɪение, в пɪинɰипе, могло бɵ 

пɪоиɫɯодиɬɶ за ɫɱɺɬ акɬиваɰии линейного либо ɰиклиɱеɫкого ɬɪанɫпоɪɬа 

ɷлекɬɪонов. Однако, как бɵло показано вɵɲе, акɬивноɫɬɶ ФСII в анаɷɪобнɵɯ 

ɭɫловиɹɯ падаеɬ, ɱɬо не ɫоглаɫɭеɬɫɹ ɫ пɪедположением об акɬиваɰии ФСII-

завиɫимого линейного (неɰиклиɱеɫкого) ɬɪанɫпоɪɬа ɷлекɬɪонов. Чɬо же 

каɫаеɬɫɹ ɰиклиɱеɫкого ɬɪанɫпоɪɬа, о нɺм можно ɫɭдиɬɶ по ɫкоɪоɫɬи 

воɫɫɬановлениɹ P700+ в ɬемноɬе (поɫле вɵклɸɱениɹ ɫвеɬа) пɪи неакɬивной 

ФСII. Наɲи даннɵе показɵваɸɬ, ɱɬо в пɪиɫɭɬɫɬвии ингибиɬоɪа ФСII (DCMU) 

ɫкоɪоɫɬɶ воɫɫɬановлениɹ P700+ в ɬемноɬе пɪакɬиɱеɫки не ɪазлиɱаеɬɫɹ в 

аɷɪобнɵɯ и анаɷɪобнɵɯ ɭɫловиɹɯ (ɪиɫ. 15,б). Таким обɪазом, единɫɬвеннɵм 

возможнɵм обɴɹɫнением наблɸдаемого нами ɫнижениɹ ɫɬаɰионаɪной 

конɰенɬɪаɰии P700+ оɫɬаɺɬɫɹ ɫнижение оɬɬока ɷлекɬɪонов на акɰепɬоɪной 

ɫɬоɪоне ФСI.  
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Рɢɫ. 15. Влиɹние киɫлоɪода на ɫɬаɰионаɪнɭɸ конɰенɬɪаɰиɸ окиɫленнɵɯ ɪеакɰионнɵɯ 
ɰенɬɪов ФСI, P700

+ (а) и кинеɬикɭ его воɫɫɬановлениɹ в ɬемноɬе (б) в лиɫɬɶɹɯ Hibiscus rosa-
sinensis. На ɪиɫ. (а) показанɵ ɷкɫпеɪименɬалɶнɵе даннɵе (обознаɱенɵ маɪкеɪами — 
звɺздоɱками) и ɪезɭлɶɬаɬɵ ɪаɫɱɺɬа в ɪамкаɯ модели Тиɯонова и Веɪɲɭбɫкого (2010). 
Пɪиведенɵ ɫɪедние знаɱениɹ ± ɫɬандаɪɬнаɹ оɲибка ɫɪеднего (n = 4–7). На ɪиɫ. (б) показанɵ 
ɬипиɱнɵе кɪивɵе.  

 

Влиɹние киɫлоɪода на оɬɬок ɷлекɬɪонов оɬ ФСI, оɱевидно, обɭɫловлено его 

ɭɱаɫɬием в пɫевдоɰиклиɱеɫком ɬɪанɫпоɪɬе ɷлекɬɪонов, пɪи коɬоɪом молекɭла 

O2 ɫлɭжиɬ конеɱнɵм акɰепɬоɪом. Сɪавнение наɲиɯ ɷкɫпеɪименɬалɶнɵɯ 

даннɵɯ ɫ ɬеоɪеɬиɱеɫкой моделɶɸ, поɫɬɪоенной Веɪɲɭбɫким ɫ ɫоавɬ. (2010), 

показɵваеɬ, ɱɬо инɬенɫивноɫɬɶ поɬока ɷлекɬɪонов на киɫлоɪод можеɬ в 

аɷɪобнɵɯ ɭɫловиɹɯ доɫɬигаɬɶ ~10%, а в некоɬоɪɵɯ ɫлɭɱаɹɯ — и 40%. Неɫмоɬɪɹ 

на оɬноɫиɬелɶно неболɶɲɭɸ велиɱинɭ, ɷɬоɬ поɬок можеɬ игɪаɬɶ ɫɭɳеɫɬвеннɭɸ 

ɪолɶ в пеɪеноɫе ɷлекɬɪонов и генеɪаɰии ɬɪанɫмембɪанного пɪоɬонного 

поɬенɰиала в ɬеɯ ɭɫловиɹɯ, когда ɰикл Калɶвина не акɬивен.  

 

Б) Эɮɮекɬ анаɷɪобиоза ɫнимаеɬɫɹ ɭвелиɱением конɰенɬɪаɰии CO2.  

Углекиɫлɵй газ, ɹвлɹɹɫɶ еɫɬеɫɬвеннɵм конеɱнɵм акɰепɬоɪом ɷлекɬɪонов, 

ɫɬимɭлиɪɭеɬ поɬок ɷлекɬɪонов оɬ акɰепɬоɪного ɭɱаɫɬка ФС1 в ɰикл Калɶвина, 

ɬо еɫɬɶ дейɫɬвɭеɬ на ɬом же ɭɱаɫɬке ЭТЦ, ɱɬо и киɫлоɪод, и пɪоɹвлɹеɬ ɫ ним 

ɫинеɪгиɱеɫкий ɷɮɮекɬ.  

Одновɪеменно киɫлоɪод влиɹеɬ и на дɪɭгой ɭɱаɫɬок ЭТЦ — междɭ ФСII и 

ФСI. А именно, в аɷɪобнɵɯ ɭɫловиɹɯ в ɬемноɬе пɪоиɫɯодиɬ поɫɬепенное 

неɫпеɰиɮиɱеɫкое окиɫление пɭла плаɫɬоɯинолов ɮЭТЦ до плаɫɬоɯинона (в 

а б 
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наɲиɯ ɷкɫпеɪименɬаɯ — ɫ ɯаɪакɬеɪнɵм вɪеменем 5 минɭɬ), ɬ.е. возɪаɫɬаеɬ 

ɺмкоɫɬɶ пɭла акɰепɬоɪов ФСII. Об ɷɬом говоɪɹɬ изменениɹ индɭкɰии 

ɮлɭоɪеɫɰенɰии ɯлоɪоɮилла: паɪамеɬɪ W, ɯаɪакɬеɪизɭɸɳий ɺмкоɫɬɶ пɭла 

акɰепɬоɪов ФСII (ɪиɫ. 16, а), возɪаɫɬаеɬ в аɷɪобнɵɯ ɭɫловиɹɯ поɫле 

пɪекɪаɳениɹ оɫвеɳениɹ (ɪиɫ. 16, б).  

   
Рɢɫ. 16. Бɵɫɬɪаɹ кинеɬика индɭкɰии ɮлɭоɪеɫɰенɰии (F) ɯлоɪоɮилла в лиɫɬɶɹɯ Hibiscus 
rosa-sinensis, адапɬиɪованнɵɯ к ɬемноɬе в ноɪмалɶной аɬмоɫɮеɪе (возд.) в ɬеɱение 10 минɭɬ 
или 3 ɫ) или в аɬмоɫɮеɪе азоɬа (N2) в ɬеɱение 10 минɭɬ (а); завиɫимоɫɬɶ паɪамеɬɪов 
ɮлɭоɪеɫɰенɰии Fm/F0 и W, оɬɪажаɸɳиɯ окиɫлиɬелɶно-воɫɫɬановиɬелɶное ɫоɫɬоɹние пɭла 
плаɫɬоɯинонов, оɬ вɪемени адапɬаɰии лиɫɬа к ɬемноɬе в аɬмоɫɮеɪном воздɭɯе (б).  

 

Углекиɫлɵй газ, CO2, не ɬолɶко ɹвлɹеɬɫɹ акɰепɬоɪом ɷлекɬɪона, он можеɬ 

закиɫлɹɬɶ внɭɬɪеннɸɸ ɫɪедɭ клеɬки и ɯлоɪоплаɫɬа, ɱɬо, в ɫвоɸ оɱеɪедɶ, можеɬ 

влиɹɬɶ на ɪеакɰии ɮоɬоɫинɬеза и на индɭкɰиɸ меɯанизмов заɳиɬɵ ФСА. Пɪи 

оɬноɫиɬелɶно невɵɫокиɯ конɰенɬɪаɰиɹɯ CO2, ɪаɫɫмоɬɪеннɵɯ вɵɲе (<1%) ɷɬоɬ 

ɷɮɮекɬ, по-видимомɭ, замеɬно не пɪоɹвлɹеɬɫɹ. В ɬо же вɪемɹ, даже 

непɪодолжиɬелɶнаɹ (5-10 минɭɬ) адапɬаɰиɹ ФСА к ɫɪеде ɫ вɵɫоким 

ɫодеɪжанием CO2 (20%) пɪиводиɬ к возникновениɸ оɬклика ФСА, неɫомненно, 

ɫвɹзанного ɫ изменениɹми pH ɫɪедɵ. Эɬоɬ оɬклик заклɸɱаеɬɫɹ в ɫнижении 

кванɬовой ɷɮɮекɬивноɫɬи ФС2 и ɬɭɲении ɮлɭоɪеɫɰенɰии ɯлоɪоɮилла (как 

макɫималɶной, Fm, ɬак и ɬемноадапɬиɪованной, Fo). Сооɬвеɬɫɬвɭɸɳие 

измеɪениɹ бɵли пɪоведенɵ на ɫɭɫпензионнɵɯ кɭлɶɬɭɪаɯ зелɺнɵɯ 

микɪоводоɪоɫлей Desmodesmus sp. и показали, ɱɬо пɪи ɷɬом пɪоиɫɯодиɬ 

закиɫление ɫɪедɵ инкɭбаɰии клеɬок до pH ~ 6, пɪиɱɺм аналогиɱнɵе измеɪениɹ 

а 

б 
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наблɸдаɸɬɫɹ и пɪи подкиɫлении 

ɫɪедɵ добавлением ɫолɹной киɫлоɬɵ 

(ɪиɫ. 17).  

  

  
Рɢɫ. 17. Кинеɬика изменений кванɬовой ɷɮɮекɬивноɫɬи ФСII, ΦPSII

max/ΦPSII
0, (а), 

инɬенɫивноɫɬи ɮлɭоɪеɫɰенɰии ɯлоɪоɮилла (б) в клеɬкаɯ зелɺнɵɯ микɪоводоɪоɫлей 
Desmodesmus sp. (оɬкɪɵɬɵе ɫимволɵ — в ноɪмалɶной ɫɪеде инкɭбаɰии, закɪаɲеннɵе 
ɫимволɵ — в ɫɪеде ɫ повɵɲенной бɭɮеɪной ɺмкоɫɬɶɸ) и pH ɫɪедɵ пɪи ɭɪавновеɲивании ɫ 
аɬмоɫɮеɪой ɫ вɵɫоким (20%) ɫодеɪжанием CO2 (в); завиɫимоɫɬɶ ɫнижениɹ ΦPSII

max/ΦPSII
0, оɬ 

изменений pH ɫɪедɵ инкɭбаɰии, индɭɰиɪованнɵɯ вɵɫоким ɫодеɪжанием CO2 в ɫɪеде 
инкɭбаɰии (г) или добавлением HCl (д). Пɪɹмɵе линии на вɪезкаɯ показɵваɸɬ гɪаɮики 
линейной аппɪокɫимаɰии ΦPSII

max/ΦPSII
0 = 1 + Bx , где x — ɷмпиɪиɱеɫкаɹ ɮɭнкɰиɹ pH, x = 

1/(pH-6,1).  
 

В ɷɬой же главе опиɫанɵ ɷкɫпеɪименɬɵ по иɫɫледованиɸ ɭɫɬойɱивоɫɬи 

ɬɪɺɯкомпоненɬного лиɲайника P. aphthosa к воздейɫɬвиɸ анаɷɪобной 

аɬмоɫɮеɪɵ, а ɬакже вɵɫокиɯ и низкиɯ ɬемпеɪаɬɭɪ.  

 

В гɥаве VII опиɫанɵ ɪезɭлɶɬаɬɵ ɷкɫпеɪименɬов по индɭкɰии ɫвеɬового 

ɫɬɪеɫɫа в ФСА в пɪиɫɭɬɫɬвии анɬиокɫиданɬов. Бɵло иɫɫледовано дейɫɬвие 

пɪоникаɸɳиɯ анɬиокɫиданɬов, ɹвлɹɸɳиɯɫɹ пɪоизводнɵми плаɫɬоɯинона и 

гидɪоɮобного каɬиона ɬеɬɪаɮенилɮоɫɮониɹ (ɬак назɵваемɵе «ионɵ 

Скɭлаɱɺва»; далее обознаɱенɵ SkQ). В наɲиɯ ɷкɫпеɪименɬаɯ одноклеɬоɱнɵми 
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зелɺнɵми водоɪоɫлɹми (L. incisa, Chlorella vulgaris) и ɯлоɪоплаɫɬами вɵɫɲиɯ 

ɪаɫɬений (Pisum sativum) бɵло показано, ɱɬо даннɵе анɬиокɫиданɬɵ 

ɫɭɳеɫɬвенно ɫнижаɸɬ ɫɬаɰионаɪнɭɸ конɰенɬɪаɰиɸ возбɭждɺннɵɯ ɫоɫɬоɹний 

ɯлоɪоɮилла в анɬенне ФС2. Наɪɹдɭ ɫ веɪоɹɬнɵм ɬɭɲением возбɭждениɹ в 

анɬенне ɫ ɭɱаɫɬием ɫамого SkQ, бɵло ɫделано пɪедположение, ɱɬо SkQ 

пɪовоɰиɪɭеɬ P680
+–завиɫимое ɬɭɲение. Опɬиɱеɫкие ɫпекɬɪалɶнɵе измеɪениɹ 

показали SkQ–завиɫимое обɪазование P680
+ в клеɬкаɯ (ɪиɫ. 18). P680

+ 

накапливаеɬɫɹ в ФСА в ɪезɭлɶɬаɬе необɪаɬимого воɫɫɬановлениɹ маɪганɰевого 

клаɫɬеɪа киɫлоɪод-вɵделɹɸɳего комплекɫа (КВК) ФС2, ɱɬо пɪиводиɬ к 

ингибиɪованиɸ КВК. Об ингибиɪовании КВК говоɪиɬ возникновение 

окиɫленного ɬиɪозина YZ (YZ
ox) в ФС2 в оɬвеɬ на импɭлɶɫное оɫвеɳение, 

коɬоɪое ɹвлɹеɬɫɹ маɪкеɪом неакɬивного КВК. YZ
ox бɵл заɪегиɫɬɪиɪован ɫ 

помоɳɶɸ ɫпекɬɪоɫкопии ɷлекɬɪонного паɪамагниɬного ɪезонанɫа по 

поɹвлениɸ ɫигнала ɫ ɯаɪакɬеɪнɵм ɫпекɬɪом и вɪеменем жизни (ɪиɫ. 19).  
  

Рɢɫ. 18. Спекɬɪɵ опɬиɱеɫкого поглоɳениɹ ɫɭɫпензии 
клеɬок C. vulgaris конɬɪолɶной (кɪиваɹ 1), в 
пɪиɫɭɬɫɬвии 300 мкМ SkQ1 (кɪиваɹ 2) и иɯ ɪазноɫɬɶ 
(кɪиваɹ 3, ɭвелиɱен маɫɲɬаб). Показан ɬакже ɫигнал 
вɵɰвеɬаниɹ P680

+ (Witt 1991) (кɪиваɹ 4). Пɪиведенɵ 
ɬипиɱнɵе ɫпекɬɪɵ.  
 

Рɢɫ. 19. Кинеɬика иɫɱезновениɹ 
ɮоɬоиндɭɰиɪованного (в оɬвеɬ на 
вɫпɵɲкɭ) ɫигнала ЭПР 
окиɫленного ɬиɪозина D1-161 
(YZ

ox) в ɫɭɫпензии клеɬок 
C. vulgaris в пɪиɫɭɬɫɬвии SkQ1 
(ввеɪɯɭ) и в конɬɪоле (внизɭ). 
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Каждаɹ кɪиваɹ ɹвлɹеɬɫɹ ɪезɭлɶɬаɬом ɭɫɪеднениɹ по 42 ɰиклам оɬвеɬа на вɫпɵɲкɭ. 
Магниɬное поле ɫооɬвеɬɫɬвɭеɬ положениɸ низко- или вɵɫокополɶного ɷкɫɬɪемɭма (3479 Гɫ 
и 3488 Гɫ, ɫооɬвеɫɬвенно) и знаɱениɸ g-ɮакɬоɪа ɫигнала YZ

ox (3485 Гɫ). Завиɫимоɫɬɶ 
амплиɬɭдɵ оɬвеɬа ɫигнала ЭПР оɬ велиɱинɵ полɹ показана ɫпɪава и ɫооɬвеɬɫɬвɭеɬ ɫигналɭ 
ЭПР YZ

ox (ɫвеɪɯɬонкаɹ ɫɬɪɭкɬɭɪа ɫигнала не ɪазɪеɲаеɬɫɹ в ɫилɭ вɵɫокиɯ знаɱений 
моɳноɫɬи микɪоволнового излɭɱениɹ и амплиɬɭдɵ модɭлɹɰии магниɬного полɹ, 
иɫполɶзованнɵɯ в ɷкɫпеɪименɬе длɹ повɵɲениɹ ɱɭвɫɬвиɬелɶноɫɬи).  

 

Иɫполɶзование меɬода молекɭлɹɪного докинга позволило показаɬɶ, ɱɬо 

молекɭлɵ SkQ могɭɬ пɪоникаɬɶ внɭɬɪɶ белкового комплекɫа ФСII, подɯодɹ к 

аɬомам маɪганɰа КВК на ɪаɫɫɬоɹние 12–13 Å. Раɫɱɺɬɵ ɷнеɪгии акɬиваɰии 

пеɪеноɫа ɷлекɬɪона по модели Маɪкɭɫа ɫ иɫполɶзованием ɪазɪабоɬанного нами 

ɪанее алгоɪиɬма поɫɬɪоениɹ диɷлекɬɪиɱеɫкой модели белка и конɫɬанɬɵ 

ɪеакɰии в пɪиближении Мозеɪа и Даɬɬона даɸɬ оɰенкɭ конɫɬанɬɵ пеɪеноɫа ket 

= 2.3×105–4×106 s−1. Эɬо ознаɱаеɬ возможноɫɬɶ воɫɫɬановлениɹ аɬомов маɪганɰа 

КВК оɬ SkQ1 в микɪоɫекɭндном диапазоне вɪемɺн, ɱɬо пɪиводиɬ к иɯ вɵɯодɭ 

из КВК и ингибиɪованиɸ ɪазложениɹ водɵ.  

Таким обɪазом, бɵло показано, ɱɬо пɪоникаɸɳие анɬиокɫиданɬɵ на оɫнове 

плаɫɬоɯинола могɭɬ ингибиɪоваɬɶ КВК ФСII, пɪиɱɺм ɷɬо ингибиɪование 

вɵзвано именно иɯ анɬиокɫиданɬнɵми ɫвойɫɬвами. С одной ɫɬоɪонɵ, ɷɬо 

обɫɬоɹɬелɶɫɬво ɭказɵваеɬ, по-видимомɭ, на беɫпеɪɫпекɬивноɫɬɶ иɫполɶзованиɹ 

даннɵɯ анɬиокɫиданɬов длɹ пɪедоɬвɪаɳениɹ вɵзваннɵɯ ɫвеɬовɵм ɫɬɪеɫɫом 

окиɫлиɬелɶнɵɯ повɪеждений в ФСА ɪаɫɬений. С дɪɭгой ɫɬоɪонɵ, оно 

позволɹеɬ ɪаɫɫмаɬɪиваɬɶ пɪименение ɷɬиɯ веɳеɫɬва в каɱеɫɬве пеɪɫпекɬивнɵɯ 

ингибиɬоɪов ФСII на доноɪной ɫɬоɪоне, имеɸɳиɯ ɫɭɳеɫɬвеннɵе 

пɪеимɭɳеɫɬва пеɪед ингибиɬоɪами ФСII на акɰепɬоɪной ɫɬоɪоне (напɪ., 

DCMU) за ɫɱɺɬ ɬɭɲениɹ опаɫнɵɯ длɹ ФСА возбɭждɺннɵɯ ɫоɫɬоɹний Хл в 

анɬенне.  

 

В гɥаве VIII опиɫанɵ ɷкɫпеɪименɬɵ по акɬиваɰии НФТ ɭ 

пойкилогидɪиɱеɫкиɯ ɪаɫɬений в оɬвеɬ на дегидɪаɬаɰиɸ. Как и дɪɭгие 

ɫɬɪеɫɫовɵе ɭɫловиɹ, дегидɪаɬаɰиɹ ɫнижаеɬ аɫɫимилɹɰионнɭɸ ɫпоɫобноɫɬɶ 

ФСА и ɬем ɫамɵм пɪовоɰиɪɭеɬ ɫвеɬовой ɫɬɪеɫɫ. Однако, в оɬлиɱие оɬ 
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гомойогидɪиɱеɫкиɯ оɪганизмов, коɬоɪɵе не ɫпоɫобнɵ пеɪеноɫиɬɶ замеɬное 

обезвоживание, пойкилогидɪиɱеɫкие ɪаɫɬениɹ, наɪɹдɭ ɫ дɪɭгими 

адапɬаɰионнɵми меɯанизмами, обладаɸɬ ɫпоɫобноɫɬɶɸ к ɫɭɳеɫɬвенномɭ 

ɫнижениɸ ɪиɫка ɫвеɬового ɫɬɪеɫɫа в ɭɫловиɹɯ дегидɪаɬаɰии. Длɹ 

ɷкɫпеɪименɬов бɵл иɫполɶзован клаɫɫиɱеɫкий моделɶнɵй обɴекɬ биологии 

ɪаɫɬений, пойкилогидɪиɱеɫкий моɯ P. patens. Его оɫобенноɫɬɶɸ ɹвлɹеɬɫɹ 

ɮɭнкɰиониɪование одновɪеменно двɭɯ ɫиɫɬем НФТ: PsbS-завиɫимой, 

ɯаɪакɬеɪной длɹ вɵɫɲиɯ ɪаɫɬений, и LhcSR-завиɫимой, ɬипиɱной длɹ 

водоɪоɫлей (Gerotto et al. 2012). LhcSR-завиɫимое НФТ индɭɰиɪɭеɬɫɹ в 

ɭɫɬойɱивɵɯ к обезвоживаниɸ ɪаɫɬениɹɯ ɫɬɪеɫɫовɵми ɭɫловиɹми 

(обезвоживанием или плазмолизом) незавиɫимо оɬ оɫвеɳениɹ (Peers et al. 2009). 

Меɯанизм ɷɬого ɬɭɲениɹ до конɰа не ɹɫен, ɯоɬɹ извеɫɬно, ɱɬо он ɬакже можеɬ 

вклɸɱаɬɶ ɭ ɪазнɵɯ оɪганизмов опоɫɪедованнɭɸ дегидɪаɬаɰией акɬиваɰиɸ 

виолакɫанɬинового ɰикла (Fernández-Marín et al. 2011), конɮоɪмаɰионнɵе 

пеɪеɫɬɪойки пигменɬ-белковɵɯ комплекɫов (Heber 2008), а ɬакже и PsbS-

завиɫимɵе пɪоɰеɫɫɵ (Peers et al. 2009).  

Длɹ пɪоɹɫнениɹ ɫвɹзи междɭ ɫвеɬо- и дегидɪаɬаɰионно-завиɫимɵм НФТ 

нами бɵли пɪоведенɵ иɫɫледованиɹ в моделɶной ɫиɫɬеме, имиɬиɪɭɸɳей 

обезвоживание: на пɪоɬонеме пойкилогидɪиɱеɫкого мɯа P. patens, 

подвеɪгнɭɬой плазмолизɭ или же ɮеɪменɬаɬивной маɰеɪаɰии клеɬоɱнɵɯ 

ɫɬенок. Длɹ плазмолиза, вɵзванного оɫмоɬиɱеɫким ɫɬɪеɫɫом, ɪанее бɵло 

показано в лиɬеɪаɬɭɪе, ɱɬо он можеɬ вɵзɵваɬɶ в ɯлоɪоплаɫɬаɯ 

пойкилогидɪиɱеɫкиɯ оɪганизмов НФТ, аналогиɱное дегидɪаɬаɰионно-

завиɫимомɭ НФТ (Azzabi et al. 2012; Gao et al. 2014). 

Наɲи ɷкɫпеɪименɬɵ показали, ɱɬо ɮеɪменɬаɬивное ɪазɪɭɲение клеɬоɱной 

ɫɬенки ɬакже вɵзɵваеɬ аналогиɱное НФТ и падение ɮоɬоɫинɬеɬиɱеɫкой 

акɬивноɫɬи, поɫɬепенно индɭɰиɪɭемɵе по меɪе маɰеɪаɰии клеɬоɱнɵɯ ɫɬенок 

(ɪиɫ. 20). Эɬи ɮɭнкɰионалɶнɵе изменениɹ коɪɪелиɪовали ɫо ɫнижением 

оɬноɫиɬелɶного ɫодеɪжаниɹ пɪакɬиɱеɫки вɫеɯ компоненɬов ɷлекɬɪон-

ɬɪанɫпоɪɬной ɰепи (ЭТЦ; оɬ 2 до 13-кɪаɬного ɫнижениɹ пɪедɫɬавленноɫɬи 
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ɪазнɵɯ ɫɭбɴединиɰ ФС2 и LHC  и до 30-кɪаɬного длɹ psaA и psaB), пɪи ɬом ɱɬо 

ɫодеɪжание белков, оɬвеɬɫɬвеннɵɯ за заɳиɬное ɬɭɲение ɮлɭоɪеɫɰенɰии 

ɯлоɪоɮилла, PsbS и LhcSR, в пɪоɬоплаɫɬаɯ P. patens пɪакɬиɱеɫки не ɫнижалоɫɶ.  

 

  
Рɢɫ. 20. Кинеɬика ɫнижениɹ макɫималɶной кванɬовой ɷɮɮекɬивноɫɬи ФСII (а, в) и ɬɭɲениɹ 
ɮлɭоɪеɫɰенɰии (б, г) в клеɬкаɯ пɪоɬонемɵ P. patens, подвеɪгнɭɬой ɮеɪменɬаɬивномɭ 
ɪазɪɭɲениɸ клеɬоɱной ɫɬенки (а, б) или плазмолизɭ в гипеɪɬониɱеɫкой ɫɪеде (в, г; 
манниɬол, 1,3 М). Пɪиведенɵ ɫɪедние знаɱениɹ ± ɫɬандаɪɬнɵе оɲибки ɫɪеднего, n = 6–14 
(а) и 4–7 (б), или ɬипиɱнɵе кɪивɵе (в, г).  

 

В поɫледней главе (Гɥава IX) обобɳенɵ полɭɱеннɵе в ɪабоɬе ɪезɭлɶɬаɬɵ и 

ɫɮоɪмɭлиɪованɵ оɫновнɵе вɵводɵ.  

Диɫɫеɪɬаɰиɹ ɫнабжена Пɪɢɥɨɠеɧɢеɦ, в коɬоɪом пɪиведɺн алгоɪиɬм 

поɫɬɪоениɹ диɷлекɬɪиɱеɫкой модели белка и оɫнованного на ней ɪаɫɱɺɬа 

ɷлекɬɪиɱеɫкиɯ взаимодейɫɬвий в белке, иɫполɶзɭемого в ɪазнɵɯ ɪазделаɯ 

данной ɪабоɬɵ. Разɪабоɬаннɵй алгоɪиɬм оɫнован на пɪинɰипаɯ, 

ɫɮоɪмɭлиɪованнɵɯ Л.И. Кɪиɲɬаликом, и ɹвлɹеɬɫɹ ɪазвиɬием 

полɭмакɪоɫкопиɱеɫкой (полɭконɬинɭалɶной) диɷлекɬɪиɱеɫкой модели, 

ɪаɫɫмаɬɪиваɸɳей белок как диɷлекɬɪиɱеɫкɭɸ ɫɪедɭ, в коɬоɪɭɸ погɪɭженɵ 

паɪɰиалɶнɵе заɪɹдɵ, пɪинадлежаɳие оɬделɶнɵм аɬомам белка или его 
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коɮакɬоɪов. Пɪедложеннɵй алгоɪиɬм показал ɫвоɸ ɷɮɮекɬивноɫɬɶ в 

вɵполненнɵɯ авɬоɪом ɪаɫɱɺɬаɯ окиɫлиɬелɶно-воɫɫɬановиɬелɶнɵɯ поɬенɰиалов 

коɮакɬоɪов ɮоɬоɫиɫɬемɵ I ɪаɫɬений и знаɱений pKa киɫлоɬно-оɫновнɵɯ гɪɭпп 

бакɬеɪиалɶного ɮоɬоɫинɬеɬиɱеɫкого ɪеакɰионного ɰенɬɪа.  

 

II.1. Заɤɥɸɱеɧɢе 
 

Конɫɬɪɭкɰиɹ ФСА ɫооɬвеɬɫɬвɭеɬ баланɫɭ междɭ необɯодимоɫɬɶɸ 

полɭɱениɹ возможно болɶɲе ɫвеɬовой ɷнеɪгии и заɳиɬой оɬ еɺ избɵɬка. Каким 

обɪазом ɪазлиɱнɵе ɪаɫɬиɬелɶнɵе оɪганизмɵ в ɪазнɵɯ ɭɫловиɹɯ наɯодɹɬ пɭɬɶ 

междɭ ɷɬими «Сɰиллой и Хаɪибдой», ɹвлɹеɬɫɹ пɪедмеɬом диɫɫеɪɬаɰии. 

Резɭлɶɬаɬɵ пɪедɫɬавленной ɪабоɬɵ ɫвидеɬелɶɫɬвɭɸɬ, ɱɬо меɯанизмɵ заɳиɬɵ 

ФСА, акɬивиɪɭемɵе в ɭɫловиɹɯ инɬенɫивного оɫвеɳениɹ, акɬивиɪɭɸɬɫɹ ɬакже 

в ɭɫловиɹɯ ɫɬɪеɫɫов ɪазлиɱной пɪиɪодɵ, игɪаɹ ɪолɶ «пеɪвого ɷɲелона» заɳиɬɵ 

ФСА. Меɯанизмɵ заɳиɬɵ, ɫпеɰиɮиɱеɫкие длɹ конкɪеɬнɵɯ ɫɬɪеɫɫовɵɯ ɭɫловий, 

вклɸɱаɸɬɫɹ на более поздниɯ ɷɬапаɯ акклимаɰии ɪаɫɬениɹ к ɫɬɪеɫɫовɵм 

ɭɫловиɹм, в ɬо же вɪемɹ не иɫклɸɱаɹ ɪазвиɬие медленно индɭɰиɪɭемɵɯ 

оɬвеɬов ɪаɫɬениɹ на ɫвеɬовой ɫɬɪеɫɫ. Пɪи ɷɬом, неɫмоɬɪɹ на ɭнивеɪɫалɶноɫɬɶ 

ɫɪеди ɪаɫɬений болɶɲинɫɬва меɯанизмов заɳиɬɵ ФСА оɬ ɫвеɬового ɫɬɪеɫɫа 

(Demmig-Adams et al. 2020; Pinnola 2019), ɪазлиɱнɵе видɵ могɭɬ иɫполɶзоваɬɶ 

ɪазнɵе «ɫɬɪаɬегии» ɪеализаɰии вɫего набоɪа имеɸɳиɯɫɹ в ɪаɫпоɪɹжении 

ɪаɫɬениɹ адапɬивнɵɯ (акклимаɰионнɵɯ) меɯанизмов. Разлиɱнɵе ɫɬɪаɬегии 

могɭɬ пɪоɹвлɹɬɶɫɹ как в акɰенɬаɯ на ɪазнɵе меɯанизмɵ ɫ близкими 

вɪеменнɵми ɯаɪакɬеɪиɫɬиками, ɬак и в оɬноɫиɬелɶной ɪоли бɵɫɬɪо и медленно 

индɭɰиɪɭемɵɯ меɯанизмов. Так, на пɪимеɪе ɪаɫɬений ɪода Tradescantia нами 

бɵла показана возможноɫɬɶ оɬноɫиɬелɶно ɫлабой ɱɭвɫɬвиɬелɶноɫɬи к 

инɬенɫивноɫɬи оɫвеɳениɹ ɫоɫɬава заɳиɬнɵɯ каɪоɬиноидов на ɮоне 

вɵɫокоɷɮɮекɬивного меɯанизма ɫнижениɹ ɫвеɬовой нагɪɭзки на ФСА за ɫɱɺɬ 

пеɪеɪаɫпɪеделениɹ ɯлоɪоплаɫɬов в клеɬкаɯ мезоɮилла. На ɷɬой же гɪɭппе 
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ɪаɫɬений нами бɵло показано, ɱɬо плоɬноɫɬɶ ɪаɫположениɹ ɭɫɬɶиɰ на 

повеɪɯноɫɬи лиɫɬа, опɪеделɹɸɳаɹ доɫɬɭпноɫɬɶ CO2 длɹ ФСА и, ɫледоваɬелɶно, 

ɪиɫк ɪазвиɬиɹ ɫвеɬового ɫɬɪеɫɫа, и пɪи ɷɬом ɹвлɹɸɳаɹɫɹ медленно 

изменɹɸɳейɫɹ ɯаɪакɬеɪиɫɬикой, можеɬ бɵɬɶ малоɱɭвɫɬвиɬелɶной к 

изменениɹм инɬенɫивноɫɬи ɫвеɬа, пɪи ɬом ɱɬо оɫновнаɹ ɪегɭлɹɰиɹ ɭɫɬɶиɱной 

пɪоводимоɫɬи обеɫпеɱиваеɬɫɹ знаɱиɬелɶно более бɵɫɬɪо индɭɰиɪɭемой 

ɪегɭлɹɰией ɲиɪинɵ ɭɫɬɶиɱной ɳели. У одноклеɬоɱной зелɺной водоɪоɫли 

L. incisa в ɯоде ɫвеɬового ɫɬɪеɫɫа, индɭɰиɪованного понижением ɬемпеɪаɬɭɪɵ, 

в пеɪвɭɸ оɱеɪедɶ акɬивиɪɭеɬɫɹ заɳиɬа ФСА, ɫвɹзаннаɹ ɫ белками PsbS и 

LhcSR, и лиɲɶ ɫпɭɫɬɹ неɫколɶко дней акɬивиɪɭɸɬɫɹ дɪɭгие меɯанизмɵ заɳиɬɵ 

ФСА (ɫвɹзаннɵе ɫ пигменɬнɵм ɫоɫɬавом и ɫɬеɯиомеɬɪией ɮоɬоɫинɬеɬиɱеɫкиɯ 

белковɵɯ комплекɫов ФСА). Пɪи ɷɬом в наɫɬоɹɳей ɪабоɬе впеɪвɵе показана 

долговɪеменнаɹ индɭкɰиɹ ɷкɫпɪеɫɫии гена PsbS в оɬвеɬ на ɫɬɪеɫɫ ɭ зелɺнɵɯ 

водоɪоɫлей, ɱɬо даɺɬ оɫнованиɹ пеɪеɫмоɬɪеɬɶ ɪолɶ ɷɬого белка ɭ данной 

гɪɭппɵ оɪганизмов.  

Поɫколɶкɭ ɪɹд наиболее бɵɫɬɪо индɭɰиɪɭемɵɯ заɳиɬнɵɯ оɬвеɬов ФСА на 

избɵɬоɱное оɫвеɳение (ɷнеɪгозавиɫимое неɮоɬоɯимиɱеɫкое ɬɭɲение 

возбɭждениɹ в ɮоɬоɫинɬеɬиɱеɫкой анɬенне, пеɪеɫɬɪойка ɫвеɬоɫобиɪаɸɳиɯ 

анɬенн, акɬиваɰиɹ деɷпокɫидаɰии пɭла кɫанɬоɮиллов) акɬивиɪɭɸɬɫɹ 

изменениɹми pH ɫɪедɵ и ɪедокɫ-ɫоɫɬоɹний компоненɬ ɰепи ɷлекɬɪонного 

ɬɪанɫпоɪɬа, ɷɬим пɪоɰеɫɫам бɵло ɭделено внимание в наɫɬоɹɳей ɪабоɬе. Бɵло 

показано, ɱɬо молекɭлɵ CO2 и O2, пɪиɫɭɬɫɬвɭɸɳие в ɫɪеде, могɭɬ акɬивиɪоваɬɶ 

пɪоɰеɫɫɵ неɮоɬоɯимиɱеɫкого ɬɭɲениɹ, модɭлиɪɭɹ инɬенɫивноɫɬɶ поɬоков 

ɷлекɬɪонов в ɮоɬоɫинɬеɬиɱеɫкой ɷлекɬɪон-ɬɪанɫпоɪɬной ɰепи или pH ɫɪедɵ. 

Бɵли изɭɱенɵ изменениɹ ɫкоɪоɫɬей пеɪеноɫа ɷлекɬɪона в ɮоɬоɫинɬеɬиɱеɫкой 

ɷлекɬɪон-ɬɪанɫпоɪɬной ɰепи, опɪеделɹемɵе генеɪаɰией ɬɪанɫмембɪанного 

пɪоɬонного поɬенɰиала в ɬилакоидаɯ и изменением ɪедокɫ-ɫоɫɬоɹниɹ 

компоненɬов ɰепи, по меɪе акклимаɰии ФСА к инɬенɫивномɭ оɫвеɳениɸ.  

Наɪɹдɭ ɫ меɯанизмами, заɬɪагиваɸɳими непоɫɪедɫɬвенно компоненɬɵ 

ФСА, в ɪаɫɬении ɫɭɳеɫɬвɭеɬ ɰелɵй ɪɹд меɯанизмов, опɪеделɹɸɳиɯ 
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ɮоɬоɫинɬез лиɫɬа и ɪаɫɬениɹ в ɰелом как ɬɪɺɯмеɪной ɫɬɪɭкɬɭɪɵ. Одним из 

ɬакиɯ меɯанизмов ɫлɭжиɬ ɫвеɬозавиɫимое пеɪеɪаɫпɪеделение ɯлоɪоплаɫɬов в 

клеɬкаɯ мезоɮилла лиɫɬа, обеɫпеɱиваɸɳее макɫималɶнɵй заɯваɬ ɷнеɪгии ɫвеɬа 

пɪи ɫлабом оɫвеɳении и более ɪавномеɪное ɪаɫпɪеделение ɫвеɬовой нагɪɭзки 

на ФСА в ɪазнɵɯ ɭɱаɫɬкаɯ лиɫɬа и лиɫɬовой ɫиɫɬемɵ — пɪи инɬенɫивном 

оɫвеɳении. Закономеɪноɫɬи индɭкɰии и пɪоɹвлениɹ дейɫɬвиɹ ɷɬого меɯанизма 

бɵли изɭɱенɵ в наɫɬоɹɳей ɪабоɬе и показана его взаимоɫвɹзɶ ɫ оɫобенноɫɬɹми 

ɫɬɪɭкɬɭɪɵ клеɬки мезоɮилла и ɪолɶ в ɪɹдɭ меɯанизмов заɳиɬɵ ФСА.  

С ɮɭнкɰиониɪованием лиɫɬа как пɪоɫɬɪанɫɬвенно ɪаɫпɪеделɺнной 

ɬɪɺɯмеɪной ɮоɬоɫинɬеɬиɱеɫкой ɫɬɪɭкɬɭɪɵ ɫвɹзан вопɪоɫ о ɮоɬоɫинɬеɬиɱеɫкой 

акɬивноɫɬи и знаɱении длɹ ɮоɬоɫинɬеза ɪазнɵɯ ɫпекɬɪалɶнɵɯ компоненɬ 

ɮоɬоɫинɬеɬиɱеɫки акɬивной ɪадиаɰии. Так, одной из давниɯ пɪоблем в 

понимании адапɬивной пɪиɪодɵ ɯаɪакɬеɪиɫɬик ФСА ɹвлɹеɬɫɹ пɪоблема 

«пɪовала» в ɫпекɬɪе поглоɳениɹ ɮоɬоɫинɬеɬиɱеɫкиɯ пигменɬов вɵɫɲиɯ 

ɪаɫɬений (ɯлоɪоɮилла а и б и каɪоɬиноидов) в зелɺно-жɺлɬой облаɫɬи ɫпекɬɪа 

(Nishio 2000). Пɪедположение о ɬом, ɱɬо ɫвеɬ ɷɬого диапазона можеɬ бɵɬɶ 

полезен длɹ ɮоɬоɫинɬеза в глɭбокиɯ ɫлоɹɯ лиɫɬа, до коɬоɪɵɯ доɯодиɬ мало 

ɫвеɬа кɪаɫного и ɫинего диапазонов, бɵло вɵɫказано в конɰе 1990-ɯ — наɱале 

2000-ɯ гг. на оɫнове ɪаɫɱɺɬов и ɷкɫпеɪименɬалɶнɵɯ даннɵɯ об опɬиɱеɫкиɯ 

ɫвойɫɬваɯ лиɫɬа (Evans Vogelmann 2003; Terashima et al. 2009). В наɫɬоɹɳей 

ɪабоɬе ɷɬа ɪолɶ ɫвеɬа зелɺно-жɺлɬой облаɫɬи ɫпекɬɪа бɵла впеɪвɵе показана 

ɷкɫпеɪименɬалɶно. 

 

II.2. Вɵвɨдɵ 
 

1. Показанɵ возможнɵе ɫɬɪаɬегии ɪеализаɰии ɮоɬозаɳиɬного поɬенɰиала ɭ 

окɫигеннɵɯ ɮоɬоɬɪоɮнɵɯ оɪганизмов из ɪазнɵɯ ɫиɫɬемаɬиɱеɫкиɯ и 

ɷкологиɱеɫкиɯ гɪɭпп.  
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2. Показано, ɱɬо пɪи налиɱии заɳиɬнɵɯ меɯанизмов ɫ ɪазлиɱнɵми ɯаɪакɬеɪнɵми 

вɪеменами оɬклика индɭкɰиɹ ɷɮɮекɬивнɵɯ меɯанизмов акклимаɰии ФСА к 

ɫɬɪеɫɫовɵм ɭɫловиɹм ɫ более коɪоɬкими вɪеменами можеɬ обеɫпеɱиваɬɶ 

ɷкологиɱеɫкɭɸ плаɫɬиɱноɫɬɶ вɵɫɲиɯ ɪаɫɬений пɪи оɬноɫиɬелɶно невɵɫокой 

ɫɬепени индɭкɰии меɯанизмов ɫ более медленнɵм оɬкликом.  

3. Показана ɫоɯɪанɹɸɳаɹɫɹ в ɬеɱение неɫколɶкиɯ ɫɭɬок ɫɬɪеɫɫ-индɭɰиɪованнаɹ 

акɬиваɰиɹ ɷкɫпɪеɫɫии гена ɮоɬозаɳиɬного белка PsbS ɭ зелɺнɵɯ водоɪоɫлей 

(Chlorophyta), ɫопɪовождаɸɳаɹɫɹ индɭкɰией неɮоɬоɯимиɱеɫкого ɬɭɲениɹ 

(НФТ). Полɭɱенɵ оɰенки диапазона знаɱений pH ɬилакоидного лɸмена, в 

коɬоɪом акɬивиɪɭеɬɫɹ ɮоɬопɪоɬекɬоɪнаɹ акɬивноɫɬɶ PsbS. Разɪабоɬан и 

валидиɪован алгоɪиɬм полɭмакɪоɫкопиɱеɫкого ɪаɫɱɺɬа окиɫлиɬелɶно-

воɫɫɬановиɬелɶнɵɯ и киɫлоɬно-оɫновнɵɯ ɫвойɫɬв белка, ɭɱиɬɵваɸɳий его 

диɷлекɬɪиɱеɫкɭɸ неодноɪодноɫɬɶ, позволивɲий ɫделаɬɶ ɷɬи оɰенки.  

4. Экɫпеɪименɬалɶно показано, ɱɬо ɫвеɬ в жɺлɬо-зелɺном диапазоне ɫпекɬɪа 

важен длɹ пɪодɭкɬивноɫɬи ɪаɫɬениɹ, поɫколɶкɭ ɫлабее поглоɳаеɬɫɹ 

ɯлоɪоɮиллом и обеɫпеɱиваеɬ ɷнеɪгией аɫɫимилɹɰионнɵе ɬкани во вɫем обɴɺме 

лиɫɬа и ɪаɫɬениɹ в ɰелом.  

5. Показано, ɱɬо вɵɫокаɹ ɷɮɮекɬивноɫɬɶ ɮоɬозаɳиɬɵ ФСА ɭ пойкилогидɪиɱеɫкиɯ 

оɪганизмов, ɫпоɫобнɵɯ пеɪеноɫиɬɶ знаɱиɬелɶнɵй недоɫɬаɬок водɵ без поɬеɪи 

жизнеɫпоɫобноɫɬи, можеɬ обеɫпеɱиваɬɶɫɹ ɫɭɳеɫɬвеннɵм ɫнижением 

ɫодеɪжаниɹ ФСII и ФСI на ɮоне незнаɱиɬелɶнɵɯ изменений ɭɪовнɹ белков 

конɬɪолиɪɭɸɳиɯ НФТ.  

6. Показано (на пɪимеɪе ɫимбиоɬиɱеɫкой зелɺной микɪоводоɪоɫли Desmodesmus 

sp.), ɱɬо ɭɫɬойɱивоɫɬɶ оɪганизма к закиɫлениɸ ɫɪедɵ можеɬ ɫлɭжиɬɶ ɮакɬоɪом, 

обɭɫловливаɸɳим ɭɫɬойɱивоɫɬɶ его ФСА к вɵɫокой конɰенɬɪаɰии диокɫида 

ɭглеɪода в ɫɪеде.  

7. Показано, ɱɬо пɪоникаɸɳие анɬиокɫиданɬɵ на оɫнове плаɫɬоɯинона (SkQ) 

ингибиɪɭɸɬ ФС2 на доноɪном ɭɱаɫɬке, вɵзɵваɹ ɬɭɲение возбɭждениɹ в 

ɮоɬоɫинɬеɬиɱеɫкой анɬенне ɫ ɭɱаɫɬием долгоживɭɳего каɬиона P680
+.  
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III. Оɫɧɨвɧɵе ɩɭбɥɢɤаɰɢɢ Пɬɭɲеɧɤɨ Ваɫɢɥɢɹ Вɢɬаɥɶевɢɱа ɩɨ ɬеɦе 
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