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Исследована динамика структурно-функциональных параметров фотосинтетического аппарата
(ФА) эугалофита Salicornia perennans, криногалофита Limonium gmelinii и гликогалофита Artemisia
santonica в течение дня. Наибольшую активность ФА по скорости поглощения/выделения СО2 ли-
стьями наблюдали в утренние часы. У соленакапливающих (S. perennans) и соленепроницаемых
(A. santonica) видов интенсивность фотосинтеза была выше, чем у растений вида L. gmelinii, имею-
щих солевыделительные системы. Содержание зеленых пигментов снижалось в течение дня у
A. santonica и S. perennans, а у L. gmelinii оставалось стабильным. В течение дня увеличивалось отно-
шение пластидные липиды/пигменты у растений A. santonica и S. perennans. В липидах хлоропластов
S. perennans снижение относительного содержания моногалактозилдиацилглицерина (МГДГ) ком-
пенсировалось увеличением относительного содержания дигалактозилдиацилглицерина (ДГДГ) на
фоне неизменного вклада сульфохиновозилдиацилглицерина (СХДГ) и фосфатидилглицерина
(ФГ). В хлоропластах L. gmelinii доля нейтральных липидов МГДГ и ДГДГ не менялась в отличие от
содержания анионных липидов СХДГ и ФГ. Для A. santonica установлены изменения как нейтраль-
ных, так и анионных липидов. Высокая доля ненасыщенных ЖК (ННЖК) (более 70%) в общем пу-
ле обусловлена, в основном, α-линоленовой кислотой. Обнаружена общая тенденция увеличения
доли насыщенных ЖК в вечернее время. Все выявленные структурно-функциональные перестрой-
ки ФА, связанные с динамикой пигмент-липидного фонда тилакоидных мембран, являются адап-
тивными и направлены на оптимизацию процесса фотосинтеза к условиям окружающей среды.
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ВВЕДЕНИЕ
Засоление почвы является одним из основных

факторов, определяющих рост и развитие гало-
фитов [1]. Кроме засоления галофиты природной
флоры, как правило, в течение большей части ве-
гетационного периода испытывают воздействие

высоких уровней инсоляции и температуры.
Приспособление растений к изменяющимся
условиям происходит в динамическом режиме в
соответствии с изменением факторов среды [2].

Галофиты выработали несколько способов
адаптации к подобным условиям, которые реали-
зуются на уровне целого растения, растительной
ткани и клеточно-молекулярном уровне, для
обеспечения успешного роста и развития расте-
ний [3]. Фотосинтетический аппарат (ФА) играет
одну из ключевых ролей в адаптации растений к
засолению среды, что связано с необходимостью
сохранения функциональной активности фото-
синтетических систем (ФС) и участием пластид-
ного генома в регуляции состава белков и прони-

Сокращения: ГЛ – галактолипиды; ДГДГ – дигалактозил-
диацилглицерин; ЖК – жирные кислоты; ИН – индекс
ненасыщенности; МГДГ – моногалактозилдиацилглице-
рин; НЖК – насыщенные жирные кислоты; ННЖК – не-
насыщенные жирные кислоты; ССК – светособирающий
комплекс; СХДГ – сульфохиновозилдиацилглицерин;
ФА – фотосинтетический аппарат; ФАР – фотосинтетиче-
ски активная радиация; ФГ – фосфатидилглицерин;
LDR – линолеил-десатураза; ODR – олеил-десатураза;
SDR – стеароил-десатураза.
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цаемости мембран [4]. Анатомические адаптив-
ные особенности галофитов сформированы в
процессе эволюции и направлены на защиту ФА.
Такими считают уменьшение листовой поверх-
ности, изменение количества устьиц на единицу
площади, суккулентность, наличие специализиро-
ванных солевыделяющих систем и т.д. [5]. На
уровне мезоструктуры листа установлены более
крупные размеры фотосинтетических клеток хло-
ренхимы у растений эугалофитов, накапливающих
соли в надземной части, по сравнению с крино-
(солевыделяющие) и гликогалофитами (ограничи-
вают поступление солей) [3, 6]. В свою очередь,
гликогалофиты характеризуются повышенной
способностью к синтезу и накоплению низкомо-
лекулярных осмолитов и антиоксидантов [7], что
говорит о разных приспособительных механиз-
мах галофитов [8].

ФА способен перестраиваться в ответ на крат-
ковременные изменения освещения, температу-
ры и др. факторов. В этом случае адаптация ФА
происходит на клеточном уровне организации
[9]. Пигмент-белковые комплексы ФА встроены
во внутренние мембраны хлоропластов и разделе-
ны на два морфологических домена: тилакоиды
гран и тилакоиды стромы [10]. Липиды являются
ключевыми молекулами в формировании дина-
мических свойств фотосинтетических мембран
[11, 12]. Главными липидами тилакоидов являются
моногалактозилдиацилглицерин (МГДГ) и дига-
лактозилдиацилглицерин (ДГДГ), сульфолипид
сульфохиновозилдиацил глицерин (СХДГ) и фос-
фолипид фосфатидилглицерин (ФГ). Физическое
поведение различных мембранных липидных клас-
сов определяется структурой их головной группы.
МГДГ и ДГДГ являются нейтральными липидами,
а СХДГ и ФГ несут один отрицательный заряд [13].
Различие в строении МГДГ и ДГДГ определяет их
способность к образованию бислойных и небис-
лойных структур в мембране. Молекулы МГДГ
формируют монослойные мембраны, а ДГДГ,
СХДГ и ФГ являются типичными двухслойными
липидами, имеющими большую головку и цилин-
дрические формы [14]. Точная настройка отноше-
ния МГДГ/ДГДГ делает тилакоидные мембраны
чрезвычайно динамичными и гибкими, чтобы
справляться с различными негативными факто-
рами, включая засоление [7]. Например, по мере
возрастания галофильности у ряда растений отно-
шение МГДГ/ДГДГ снижалось, но увеличивалось
соотношение между глико- и фосфолипидами
[15]. Роль тилакоидных липидов, кроме создания
микроокружения для белков, тесно связана с
функционированием отдельных субъединиц ФА,
в частности с поддержанием олигомерной струк-
туры обеих ФС и светособирающих комплексов
(ССК). Известно также, что оба галактолипида и
СХДГ активируют комплекс цитохромов b6f и
CF0-CF1-АТФазу. Фосфолипид ФГ вовлечен

также в транспорт электронов комплекса ФС II,
сборку ССК и образование гран [16].

Физические свойства мембран зависят не толь-
ко от головных групп липидов, но и от состава их
жирных кислот (ЖК) [17]. Так, текучесть мем-
бран определяется соотношением насыщенных
(НЖК) и ненасыщенных ЖК (ННЖК) в мем-
бранных липидах. Регуляция текучести мембран
в условиях засоления среды необходима для под-
держания мембранного барьера, обеспечения
условий эффективного восстановления разру-
шенных ФС, оптимального функционирования
Na+/H+-обменников, Н+-АТФаз, водных и ион-
ных каналов [18, 19]. Ферментами, ответственны-
ми за введение двойных связей в конкретные
участки ацильных цепей ЖК являются десатура-
зы [20].

Фотосинтетические пигменты – хлорофиллы
и каротиноиды – ответственны за поглощение
света и фотохимические реакции [21]. Изменение
концентрации хлорофилла представляет другой
способ адаптации фотосинтетической функции к
различным условиям окружающей среды, но
прежде всего к интенсивности света и влагообес-
печенности [22]. Каротиноиды, кроме участия в
процессе светосбора, обладают дополнительны-
ми функциями – стабилизируют мембранные
структуры и защищают их от стрессовых факто-
ров, являясь липофильными антиоксидантами
внутри бислоя липидов [23].

Ранее нами показано, что ФА разных типов гало-
фитов способен поддерживать высокую интенсив-
ность фотохимических процессов в значительном
диапазоне плотности потока фотосинтетически ак-
тивной радиации (ФАР) и успешно адаптируется к
световым и температурным условиям [6, 7]. Уста-
новлены также структурно-функциональные пе-
рестройки ФА факультативного галофита Artemis-
ia santonica в течение дневного времени суток. С
экологических позиций представляет интерес
изучение динамики таких процессов у облигат-
ных галофитов. Устойчивость ФА является клю-
чом в адаптации растений к изменяющимся усло-
виям окружающей среды, захвату новых террито-
рий, продвижению и расселению видов.

Цель работы заключалась в сравнительном изу-
чении структурно-функциональных параметров
ФА, таких как скорость поглощения/выделения
СО2, состав и содержание пластидных липидов,
зеленых и желтых пигментов в листьях галофитов,
различающихся по стратегии солеустойчивости,
в ответ на меняющиеся условия освещения и тем-
пературы в течение дня.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ
Объекты исследования. Объектами исследова-

ния являлись побеги эугалофита Salicornia peren-
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nans Willd. (сем. Chenopodiaceae), листья крино-
галофита – Limonium gmelinii (Willd.) O. Kuntze
(сем. Plumbaginaceae) и гликогалофита – Artemisia
santonica L. (сем. Asteraceae). Все растения облада-
ют С3-типом фотосинтеза.

Растительный материал отбирали на площад-
ках (20 × 20 м) в 9:00 (утро), 14:00 (день), 20:00 ч
(вечер) по местному времени в конце июня 2014 и
2015 гг. Для биохимических анализов использова-
ли 10–15 листьев среднего яруса (в случае S. peren-
nans – средняя часть побега) из 15–20 растений
одного и того же вида, произрастающих в преде-
лах одного биотопа. Из объединенной биомассы
растений одного вида составляли три биологиче-
ские пробы для каждого вида анализов (0.5 г для
анализа липидов и пигментов; 5 г – для выделе-
ния хлоропластов), замораживали в жидком азоте
и хранили до проведения анализов.

Фотосинтетическая активность. Интенсив-
ность фотосинтеза оценивали по скорости погло-
щения/выделения СО2 листьев галофитов в поле-
вых условиях в утреннее, дневное и вечернее время,
используя портативный инфракрасный газоана-
лизатор LCPro+ (“ADC BioScientific Ltd”, Вели-
кобритания). Скорость СО2 газообмена в расчете
на м2 листовой поверхности определяли с помо-
щью программы газоанализатора, с учетом того,
что площадь листовой камеры, куда помещается
лист, составляет 6.25 см2. Интенсивность падаю-
щего светового потока в области ФАР определяли
с помощью датчика интенсивности света находя-
щегося непосредственно на листовой камере
прищепки газоанализатора и далее по показани-
ям на шкале прибора.

Выделение хлоропластов. Навеску растений
массой 5 г после извлечения из жидкого азота и
размораживания отмывали дистиллированной во-
дой, гомогенизировали с помощью фарфоровой
ступки и пестика с добавлением 15 мл охлажден-
ной среды выделения (0.5 М сахарозы, 50 мМ
трис-НС1, 5 мМ ЭДТА, 5 мкМ меркаптоэтанола,
рН 7.8), фильтровали через три слоя марли. На
первом этапе гомогенат центрифугировали 1 мин
при 500 g для отделения тяжелых элементов клет-
ки, затем супернатант центрифугировали 10 мин
при 3500 g. В полученном осадке содержится
фракция хлоропластов. Контроль чистоты фрак-
ций хлоропластов проводили с использованием
инвертированного биологического микроскопа
(“Axio observer Z1”, Carl Zeiss, Германия), а также
по содержанию маркерных липидов – ФГ и СХДГ
в сумме пластидных липидов. Все операции про-
водили при температуре 4°С.

Выделение и анализ липидов. Липиды из фрак-
ции хлоропластов галофитов экстрагировали
смесью хлороформа и метанола 1 : 2 (по объему) и
разделяли методом тонкослойной хроматогра-
фии как описано ранее [7]. Количество липидов

определяли денситометрически, с помощью про-
граммы Денскан-04 (“Ленхром”, Россия), в отдель-
ных случаях – спектрофотометрически на приборе
ПромЭкоЛаб ПЭ-3000 УФ (“ПРОМЭКОЛАБ”,
Россия). На денситометре хроматограммы анали-
зировали в режиме параболической аппроксима-
ции по калибровочным кривым, используя
МГДГ и ФГ (“Sigma”, Германия) в качестве стан-
дартов.

Фотосинтетические пигменты. Пигменты из
листьев галофитов экстрагировали 100% ацето-
ном при температуре 4°С сразу после извлечения
из жидкого азота. Содержание пигментов опреде-
ляли спектрофотометрически при длине волны
662, 645 и 470 нм. Соотношение растворителя и
сырой массы, число экстракций и расчет концен-
трации хлорофиллов а, b и каротиноидов прово-
дили по методу H.K. Lichtenthaller [24].

Анализ метиловых эфиров ЖК. После гидроли-
за липидов ЖК метилировали кипячением в 5%
растворе HCl в метаноле в течение 1 ч [25]. Полу-
ченные метиловые эфиры ЖК анализировали на
хроматографе Кристалл 5000.1 (“Хроматэк”, Рос-
сия) в изотермическом режиме с использованием
капиллярной колонки длиной 105 м и диаметром
0.25 мм (“RESTEK”, США) и пламенно-ионизаци-
онного детектора. Температура колонки – 180°С,
испарителя и детектора – 260°С, скорость тока
газа-носителя (гелий) – 2 мл/мин. Для оценки
уровня ННЖК липидов хлоропластов растений
рассчитывали индекс ненасыщенности (ИН) как
сумму произведений доли каждой ненасыщенной
ЖК на количество ее двойных связей. Активность
ацил-липидных ω9, ω6 и ω3 десатураз рассчитыва-
ли как стеароил- (SDR), олеил- (ODR) и линоле-
ил- (LDR) десатуразные отношения по формулам:

(1)

(2)

(3)

где %С18:0, %С18:1, %С18:2, %С18:3 – процентное со-
держание от суммы ЖК стеариновой, олеиновой,
линолевой и линоленовой кислот, соответствен-
но [26].

В таблицах и на рисунках показаны средние
арифметические значения из трех биологических
проб и их стандартные ошибки. Достоверность
отличий оценивали с помощью стандартного
дисперсионного анализа в статистической про-
грамме PAST 3.0. Статистическую обработку ре-
зультатов анализов проводили с использованием
программ Statistica 6.0 for Windows, Microsoft
Excel 2003 и 2007.

( ) ( )18:1 18:0 18:1SDR %С %С %С ,= +

( )18:2 18:3 18:1 18:2 18:3

ODR
%C %C %С %С %С ,( )= + + +

( ) ( )18:3 18:2 18:3LDR %С %С %С ,= +
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РЕЗУЛЬТАТЫ
В предыдущих исследованиях было показано,

что исследованные галофиты приурочены к раз-
личным почвенным субстратам. Так, эугалофит
S. perennans произрастает на почвах с сильной сте-
пенью засоления (до 8% от сухой массы почвы) и
высоким уровнем увлажнения (до 38%) [7]. Кри-
ногалофит L. gmelinii способен вегетировать при
засолении почвы до 3% от сухой массы и при
влажности до 29%. Гликогалофит A. santonica про-
израстает в более благоприятных условиях – при
уровне увлажнения почвы до 27% и при засоле-
нии среды не более 2% от сухой массы почвы. Ин-
тенсивность солнечной радиации в период про-
ведения настоящих исследований варьировала в
интервале 10–1830 мкмоль/(м2 с). Температура
воздуха в полдень достигала 36°С, а к вечеру сни-
жалась до 23ºС (табл. 1).

СО2 газообмен галофитов
В условиях различной степени засоления поч-

вы, изменения уровня интенсивности света и
температуры наибольшую активность ФА по ско-
рости поглощения/выделения СО2 листьями на-

блюдали в утренние часы. Причем у растений,
контрастных по стратегии соленакопления – эу-
галофита S. perennans и гликогалофита A. santonica
скорость поглощения СО2 была более чем пяти-
кратно выше, чем у L. gmelinii, имеющего солевы-
делительные системы (табл. 1). В середине дня
наблюдаемая скорость фотосинтеза снижалась, а
в вечерний период в темноте наблюдали темновое
дыхание.

Фотосинтетические пигменты

Изменение скорости газообмена и активности
реакций световой стадии фотосинтеза в течение
светового дня во многом зависит от содержания
фотосинтетических пигментов. Исследованные
растения различались по количеству и динамике
содержания пигментов. В листьях эугалофита
S. perennans суммарное содержание пигментов в
расчете на 1 г сухой массы было в 1.5–2 раза ниже
(F = 35, P = 0.001) по сравнению с глико- и кринога-
лофитами в течение всего дня (рис. 1). Суммарное
содержание хлорофиллов а и b в листьях S. perennans
и A. santonica в течение дня снижалось, составляя

Таблица 1. Динамика скорости поглощения/выделения СО2 галофитов в течение дня

Примечание. Irr – irradiance (интенсивность падающей радиации в области ФАР). Приведены средние арифметические ве-
личины трех аналитических измерений трех биологических повторностей ± стандартные отклонения.

Время 
дня, ч Условия измерения Скорость газообмена

S. perennans
9:00 Irr = 1770 мкмоль /(м2 с),

T = 29.5°C
32.5 ± 2.8 мкмоль СО2/(м2 с)

14:00 Irr = 1200 мкмоль/(м2 с),
T = 35.8°C

19.8 ± 1.8 мкмоль СО2/(м2 с)

20:00 Irr = 10 мкмоль/(м2 с),
T = 22.8°C

–1.0 ± 0.2 мкмоль СО2/(м2 с)

L. gmelinii
9:00 Irr = 1830 мкмоль/(м2 с),

T = 31.8°C
4.1 ± 0.4 мкмоль СО2/(м2 с)

14:00 Irr = 1200 мкмоль/(м2 с),
T = 36.2°C

3.3 ± 0.2 мкмоль СО2/(м2 с)

20:00 Irr = 50 мкмоль/(м2 с),
T = 24.2°C

0.1 ± 0.1 мкмоль СО2/(м2 с)

A. santonica
9:00 Irr = 1650 мкмоль/(м2 с),

T = 28.7°C
20.0 ± 1.8 мкмоль СО2/(м2 с)

14:00 Irr = 700 мкмоль/(м2 с),
T = 36.0°C

12.5 ± 1.0 мкмоль СО2/(м2 с)

20:00 Irr = 20 мкмоль/(м2 с),
T = 25.0°C

–6.2 ± 0.8 мкмоль СО2/(м2 с)
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80 и 70% (F = 21, P = 0.01) от утренних значений,
соответственно.

Концентрация каротиноидов у исследованных
галофитов была в 4.6–6.5 раз ниже, чем зеленых
пигментов. Большее их количество обнаружено у
растений L. gmelinii и A. santonica. Характер днев-
ной динамики содержания был следующим: ко-
личество каротиноидов у S. perennans и L. gmelinii
не менялось в течение дня, а у A. santonica – по-
степенно снижалось к вечеру (F = 15, P = 0.02).

Липиды фотосинтетических мембран галофитов

Одновременно с оценкой функциональной ак-
тивности было исследовано состояние фотосинте-
тических мембран по данным анализа пластидных
липидов в расчете на 1 г сухой массы. Отметим, что
оводненность надземных органов составляла 88–
90% у S. perennans, 70–74% у L. gmelinii и 62–65% от
сухой массы у A. santonica. Меньшее содержание
суммы этих липидов соответствовало меньшему
количеству пигментов. Так в листьях эугалофита

S. perennans их содержание было примерно в 2–
3 раза меньше, чем в листьях криногалофита
L. gmelinii и гликогалофита A. santonica. Изменчи-
вость суммарного содержания липидов фотосин-
тетических мембран в течение дня составляла
10% у L. gmelinii и 20–25% у S. perennans и A. san-
tonica (рис. 2).

Расчет содержания пластидных липидов на
единицу массы хлорофилла показал, что в тече-
ние дня этот показатель увеличивался у растений
S. perennans и A. santonica в 1.5–2 раза, а у L. gmelinii –
оставался стабильным и был равен величине 2.3
(рис. 3).

Кроме количественных изменений общего
содержания пластидных липидов обнаружены
изменения в их составе. Так, в хлоропластах
S. perennans относительное содержание МГДГ в
общем пуле пластидных липидов уменьшалось в
1.6 раза (F = 18, P = 0.01) (рис. 4). Относительное
содержание ДГДГ напротив увеличилось за это
же время в 1.4 раза (F = 13, P = 0.02). Вклад СХДГ
и ФГ практически не менялся. В хлоропластах
L. gmelinii доли МГДГ и ДГДГ в течение дня оста-
вались стабильными, но относительное содержа-
ние СХДГ снижалось с 14 до 9% (F = 9, P = 0.04)
на фоне увеличения содержания ФГ. В отноше-
нии A. santonica установлено, что относительное
содержание МГДГ и ДГДГ менялось только в
дневное время в сторону увеличения ДГДГ и сни-
жения МГДГ (F = 18, P = 0.01). В то же время доля
СХДГ увеличивалась при снижении относительного
содержания ФГ. Вместе с изменением относитель-
ного содержания индивидуальных липидов меня-
лось соотношение анионных (ФГ/СХДГ) и ней-
тральных (МГДГ/ДГДГ) глицеролипидов. У эугало-
фита S. perennans величина отношения МГДГ/ДГДГ
снижалась в течение дня, у криногалофита L. gme-

Рис. 1. Динамика суммарного содержания зеленых (а)
и желтых (б) пигментов листьев галофитов в течение
дня. 1 – S. perennans, 2 – L. gmelinii, 3 – A. santonica.
Хл – хлорофилл. Представлены средние значения и
их стандартные ошибки. Различные буквы указывают
на отличия между вариантами при P < 0.05.
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Рис. 2. Динамика суммарного содержания основных
пластидных липидов листьев галофитов в течение
дня. 1 – S. perennans, 2 – L. gmelinii, 3 – A. santonica.
Представлены средние значения и их стандартные
ошибки. Различные буквы указывают на отличия
между вариантами при P < 0.05.
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Рис. 3. Динамика coотношений пластидных липидов и
пигментов в листьях галофитов в течение дня. 1 – S. pe-
rennans, 2 – L. gmelinii, 3 – A. santonica. Представлены
средние значения и их стандартные ошибки. Различ-
ные буквы указывают на отличия между вариантами
при P < 0.05.
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linii – не менялась, а у гликогалофита A. santonica –
изменялось только в самое жаркое дневное время
(рис. 5). Отношение ФГ/СХДГ в течение суток
достоверно возрастало у L. gmelinii, снижалось у
A. santonica, а у S. perennans в утренние и дневные
часы было стабильным и сокращалось только к
вечеру.

Жирнокислотный состав
хлоропластных липидов галофитов

Результаты анализа состава ЖК в липидах, вы-
деленных из фракции хлоропластов, приведены в
табл. 2. Как и следовало ожидать, среди общего
числа ЖК большую часть составляли ННЖК, до-
ля которых превышала 70%. Среди них иденти-
фицированы моно-, ди- и триеновые кислоты ω9,
ω6 и ω3 биосинтетических семейств. ЖК ω9 пред-
ставлены олеиновой С18:1 и пальмитоолеиновой

С16:1 кислотами. Содержание первой варьировало

в интервале 1.7–8.3% от суммы ЖК, а второй –
1.7–3.4%. Из семейства диеновых ЖК, в синтезе
которых принимает участие ω6 десатураза, была
идентифицирована линолевая кислота (С18:2 ω6) в

количестве 7.4–23.5%. Триеновые кислоты пред-
ставлены α-линоленовой кислотой (С18:3ω3), со-

держание которой составляло 34.7–63.0%. Из по-
лученных данных следует, что высокая степень
ненасыщенности ЖК в хлоропластах всех иссле-
дованных видов обусловлена, в основном, α-ли-
ноленовой кислотой. Среди насыщенных ЖК до-
минирует пальмитиновая кислота С16:0. Кроме

указанных главных ЖК идентифицирован ряд
минорных ЖК (С12:0, С14:0, С13:0 и др.). Широкий

диапазон изменчивости содержания различных
ЖК и активности десатураз связан с видовыми
особенностями. Расчет активности ацил-липид-
ных десатураз, катализирующих введение двой-

ных связей в углеводородную цепь ЖК, показал,

что наибольшую активность для исследованных

видов галофитов проявляли десатуразы ω6 и ω3.

При этом величина LDR, характеризующая ак-

тивность ω3 десатуразы, была выше в хлоропла-

стах S. perennans. У других видов величина LDR

была ниже, чем у S. perennans, что компенсирова-

лось большей активностью ω9 десатуразы. Что

касается динамики состава ЖК, обнаружена об-

Рис. 4. Динамика относительного содержания основ-
ных пластидных липидов в листьях галофитов в тече-
ние дня. (а) – S. perennans, (б) – L. gmelinii, (в) – A. san-
tonica; 1 – МГДГ, 2 – ДГДГ, 3 – СХДГ, 4 – ФГ. Пред-
ставлены средние значения и их стандартные
ошибки. Различные буквы указывают на отличия
между вариантами при P < 0.05.

60

40

10

20

30

50

0
9:00 14:00 20:00

1
2

3 4

a
a

c

b

a

a

d d d
d

d
d

(a)

60

40

10

20

30

50

0
9:00 14:00 20:00

1

2

3

4

a a

a

d
e gg

f

bb b

c

(б)

60

40

10

20

30

50

0
9:00 14:00 20:00

Время, ч

1
2

3
4

a

a
a a

d
e e

gf

b

c

h

(в)

С
о

д
е
р

ж
а

н
и

е
 л

и
п

и
д

о
в

, 
%

 о
т
 с

у
м

м
ы



ФИЗИОЛОГИЯ РАСТЕНИЙ  том 66  № 6  2019

ДНЕВНАЯ ДИНАМИКА СТРУКТУРНО-ФУНКЦИОНАЛЬНЫХ ПАРАМЕТРОВ 437

щая тенденция увеличения доли НЖК в вечернее
время у всех исследованных растений. При этом
ИН у растений S. perennans и A. santonica снижал-
ся, а у L. gmelinii оставался постоянным.

ОБСУЖДЕНИЕ

Проведенные исследования позволили вы-
явить характер и степень изменчивости структур-
ных и функциональных параметров, ответствен-
ных за фотосинтетическую функцию растений
галофитов, в естественных условиях произраста-
ния в ответ на изменения температуры и интен-
сивности света в течение дня. У всех исследован-
ных галофитов наблюдали снижение скорости
наблюдаемого поглощения СО2. Избыточная ин-

соляция, повышение температуры в дневное вре-
мя в совокупности с засолением могут служить
теми факторами, которые оказывают значитель-
ное влияние на фотосинтетические параметры
растений. Однако степень изменений была раз-
личной. Если скорость поглощения СО2 в листьях

S. perennans и A. santonica снижалась в дневное
время на 40%, то у криногалофита L. gmelinii – не
более чем на 20%. Причем скорость поглощения
СО2 у растений S. perennans, накапливающих соли

в клетках надземных органов, и растений A. san-
tonica, предотвращающих их накопление, была
пятикратно выше, чем в листьях растений L. gme-
linii, имеющих солевыделительные системы. Ра-
нее было показано, что S. perennans обладает бо-
лее крупными клетками мезофилла и большим
числом хлоропластов в клетке, что, может спо-
собствовать большей эффективности фотосинте-
за растений, которые аккумулируют соли внутри
клетки [27].

Полуденная депрессия фотосинтеза и низкая
освещенность в вечернее время приводили к сни-
жению содержания фотосинтетических пигмен-
тов у растений S. perennans и A. santonica. По-
скольку в наших исследованиях концентрация
соли в почве не менялась, то выявленные измене-
ния, по-видимому, определяются изменением
свето-температурного режима. Однако общее
снижение содержания хлорофилла в дневное вре-
мя у всех трех видов галофитов свидетельствует
скорее о частичной редукции ФА. Снижение кон-
центрации зеленых пигментов также может быть
одним из способов защиты от избыточной инсо-
ляции, как было показано на листьях растений,
произрастающих на полном свету [28]. Однако и в
этом случае степень изменчивости содержания
пигментов была разная. Обычно в зеленых ли-
стьях растений в течение суток обновляется до
10% пигментов [29]. В листьях S. perennans и
A. santonica степень изменения содержания зеле-
ных пигментов в течение дня составляла 20–
30%, а каротиноидов – 25% (у A. santonica). В от-
личие от них у растений L. gmelinii суммарное со-

держание хлорофиллов а и b было стабильным.
Большая вариативность содержания зеленых пиг-
ментов была характерна для растений, которые
способны накапливать соли или предотвращать их
поступление в клетки надземных органов.

Существует предположение, что структура
хлоропласта более уязвима в сравнении с фото-
синтетической активностью [14]. Результаты ана-
лиза соотношения липидов и хлорофилла показы-
вают, что данный параметр претерпевает более су-
щественные изменения в сравнении с пигментным
пулом. Для растений, у которых выявлены эти из-
менения – эугалофита S. perennans и гликогалофита
A. santonica – данный показатель увеличивался в
течение дня в 1.5–2 раза. Эти виды отличались от
криногалофита L. gmelinii и большей скоростью
поглощения/выделения СО2. Поскольку ключе-

вые компоненты ФА – пигмент-белковые ком-
плексы – характеризуются постоянством состава и
структуры, то обнаруженные изменения могут го-
ворить об адаптивных перестройках, связанных с
изменением числа этих комплексов или их соот-
ношения в мембранах тилакоидов.

Ранее нами показано снижение величины
Fv/Fm в листьях исследованных галофитов в днев-

Рис. 5. Динамика соотношений МГДГ/ДГДГ (а) и
ФГ/СХДГ (б) в листьях галофитов в течение дня. 1 –
S. perennans, 2 – L. gmelinii, 3 – A. santonica. Представ-
лены средние значения и их стандартные ошибки.
Различные буквы указывают на отличия между вари-
антами при P < 0.05.

2.0

1.5

1.0

0.5

0
9:00 14:00 20:00

Время, ч

1

2
3

a
a

d d

e

b
b

cc

(б)

Ф
Г

/
С

Х
Д

Г

2.0

1.5

1.0

0.5

0
9:00 14:00 20:00

1
2

3
a

ab

d

e

b b

c
c

c

(a)

М
Г

Д
Г

/
Д

Г
Д

Г



438

ФИЗИОЛОГИЯ РАСТЕНИЙ  том 66  № 6  2019

РОЗЕНЦВЕТ и др.
Т

аб
ли

ца
 2

.
Ж

и
р

н
о

к
и

с
л

о
т
н

ы
й

 с
о

с
т
а

в
 п

л
а

с
т
и

д
н

ы
х

 л
и

п
и

д
о

в
 л

и
с

т
ь

е
в

 г
а

л
о

ф
и

т
о

в
 в

 т
е
ч

е
н

и
е
 д

н
я

П
р

и
м

е
ч

а
н

и
е
. 

О
т
н

о
с

и
т
е
л

ь
н

о
е
 с

р
е
д

н
е
е
 к

в
а

д
р

а
т
и

ч
н

о
е
 о

т
к

л
о

н
е
н

и
е
 с

о
с

т
а

в
л

я
е
т
 н

е
 б

о
л

е
е
 1

0
%

.

Ж
К

С
о

с
т
а

в
 Ж

К
, 

м
а

с
с

. 
%

 о
т
 с

у
м

м
ы

S.
 p

er
en

na
ns

L
. 

gm
el

in
ii

A
. 

sa
nt

on
ic

a

у
т
р

о
 (

9
:0

0
)

д
е
н

ь
 (

1
4

:0
0

)
в

е
ч

е
р

 (
2

0
:0

0
)

у
т
р

о
 (

9
:0

0
)

д
е
н

ь
 (

1
4

:0
0

)
в

е
ч

е
р

 (
2

0
:0

0
)

у
т
р

о
 (

9
:0

0
)

д
е
н

ь
 (

1
4

:0
0

)
в

е
ч

е
р

 (
2

0
:0

0
)

С
1
2

:0
0

.7
0

.5
0

.4
0

.3
0

.7
1
.1

0
.5

0
.5

0
.7

С
13

:0
0

.0
0

.0
0

.0
0

.0
0

.0
0

.0
0

.0
0

.5
0

.0

С
1
4

:0
0

.6
1
.2

1
.2

0
.8

1
.0

1
.6

1
.2

1
.3

2
.0

С
1
5

:0
0

.2
0

.7
1
.8

0
.0

0
.0

0
.0

0
.0

0
.6

0
.6

С
1
6

:0
1
8

.1
1
9

.0
1
8

.1
2

3
.8

2
1
.4

2
1
.0

1
8

.0
17

.8
2

0
.0

С
1
6

:1
 n

-9
3

.2
3

.4
4

.0
1
.7

2
.0

2
.3

1
.9

2
.4

2
.0

С
17

:1
0

.3
0

.2
0

.3
0

.0
0

.3
0

.2
0

.2
0

.5
0

.8

С
1
8

:0
1
.7

2
.1

2
.4

2
.7

1
.9

2
.5

3
.7

4
.0

3
.6

С
1
8

:1
n

-9
1
.7

2
.1

3
.6

3
.8

8
.3

5
.4

7
.9

8
.5

7
.7

C
1
8

:1
 n

-1
1

0
.4

0
.3

0
.4

0
.7

1
.3

0
.6

0
.0

0
.0

0
.0

C
1
8

:2
 n

-6
9

.4
11

.0
7
.4

1
9

.7
1
4

.8
1
5

.1
1
8

.4
1
6

.0
2

3
.5

C
1
9

:0
0

.3
0

.4
0

.4
0

.0
0

.0
0

.5
0

.0
0

.4
0

.0

C
1
8

:3
 n

-3
6

3
.0

5
8

.3
5

9
.3

4
3

.8
4

6
.6

4
8

.7
4

5
.2

4
3

.8
3

4
.7

С
2

0
:0

0
.0

0
.0

0
.0

0
.0

0
.0

0
.0

0
.0

0
.0

1
.8

C
2

2
:2

0
.2

0
.4

0
.2

1
.8

1
.2

0
.7

0
.5

2
.0

1
.7

C
2

4
:0

0
.2

0
.4

0
.5

0
.9

0
.5

0
.3

2
.5

0
.4

0
.9

С
2

4
:1

0
.0

0
.0

0
.0

0
.0

0
.0

0
.0

0
.0

1
.3

0
.0

Н
Ж

К
2
1
.7

2
4

.3
2

5
.0

2
8

.5
2

5
.8

2
7
.1

2
5

.9
2

5
.4

2
9

.6

Н
Н

Ж
К

7
8

.3
7
5

.6
7
5

.0
7
1
.5

7
4

.5
7

2
.1

7
4

.1
7
4

.6
7

0
.4

И
Н

2
.1

2
.0

2
.0

1
.8

1
.8

1
.8

1
.8

1
.8

1
.6

S
D

R
0

.5
0

.5
0

.6
0

.6
0

.8
0

.7
0

.7
0

.7
0

.7

O
D

R
1
.0

1
.0

0
.9

0
.9

0
.8

0
.9

0
.9

0
.8

0
.9

L
D

R
0

.9
0

.9
0

.9
0

.7
0

.8
0

.8
0

.7
0

.7
0

.6

С
у

м
м

а
 Ж

К
1
0

0
1
0

0
1
0

0
1
0

0
1
0

0
1
0

0
1
0

0
1
0

0
1
0

0



ФИЗИОЛОГИЯ РАСТЕНИЙ  том 66  № 6  2019

ДНЕВНАЯ ДИНАМИКА СТРУКТУРНО-ФУНКЦИОНАЛЬНЫХ ПАРАМЕТРОВ 439

ное время, что свидетельствует о снижении функ-
циональной активности ФС II вследствие фото-
ингибирования и развития окислительного
стресса [27]. В то же время, восстановление в ве-
чернее время максимального квантового выхода
ФС II свидетельствует о сбалансированности про-
цессов разрушения и репарации пигмент-белко-
вых комплексов. Эти данные, наряду со снижени-
ем содержания хлорофилла, а также изменением
отношения пластидные липиды/пигменты, свиде-
тельствуют о структурной реорганизации ФА.

Целостность и состояние мембран тилакоидов
имеют ключевое значение для эффективного
функционирования ФА [4]. Данные липидного
анализа свидетельствуют о специфичной дневной
динамике компонентов, отвечающих за структуру
мембран, у растений с разным типом соленакоп-
ления. В частности, характерными были измене-
ния в относительном содержании незаряженных
глицеролипидов – МГДГ и ДГДГ (рис. 5). Из-
вестно, что МГДГ способствует физическому вза-
имодействию ССК с ядром ФС II и увеличивает
их энергетическую связь [3]. Снижение доли
МГДГ может отрицательно повлиять на фотоза-
щитную способность и уменьшить фотостабиль-
ность ФС II, особенно при длительном воздей-
ствии света высокой интенсивности [27]. С дру-
гой стороны, переналадка липидного состава за
счет снижения МГДГ и увеличения ДГДГ способ-
ствует предотвращению разрыва двухслойных
мембран. Следует отметить также, что у мутантов,
неспособных синтезировать ДГДГ, появлялась
термическая нестабильность ФС II по сравнению с
диким типом [30]. Не исключено, что возрастание
доли ДГДГ связано с повышением термоустойчи-
вости растений. По-видимому, компенсаторные
изменения содержания этих галактолипидов явля-
ются ответом на повышение температуры воздуха
в полдень. Этот эффект в большей степени выра-
жен у эугалофита S. perennans и у гликогалофита
A. santonica.

Изменение соотношения анионных глицеро-
липидов – ФГ и СХДГ, было характерно для кри-
ногалофита L. gmelinii и гликогалофита A. santonica
(рис. 5). Однако в первом случае соотношение
ФГ/СХДГ возрастало в течение дня, а во втором –
наоборот, снижалось. Оба липида несут отрица-
тельный заряд и повышают стабильность мем-
бран за счет электростатических взаимодействий.
Галактолипиды МГДГ и ДГДГ не могут функцио-
нально заменить ФГ, несмотря на то, что образу-
ют тилакоидные мембраны и без его присутствия.
В отличие от них СХДГ способен компенсировать
истощение ФГ и тем самым восстанавливать ба-
ланс анионных липидов в листьях высших расте-
ний для повышения стабильности мембран [3]. На
примере Chlamydomonas показано, что активность
ФС II восстанавливалась добавлением СХДГ в
клетки [16]. Можно предполагать, что у растений

A. santonica, обладающих большей интенсивно-

стью поглощения СО2 в суточном цикле, чем рас-

тения L. gmelinii, повышение доли СХДГ в составе

липидов способствовало поддержанию активно-

сти ФС II на более высоком уровне.

Полученные данные подтверждают способ-

ность ФА к перестройке к непрерывно меняю-

щимся условиям освещения и температуры в тече-

ние дня. Дополнительным свидетельством участия

липидов в адаптации ФА является изменение со-

става ЖК и активности десатураз. Было установле-

но, что активность десатуразы ω6 была выше, чем

десатуразы ω3. Как известно, наличие в мембран-

ных липидах линолевой кислоты – продукта ω6-

ацил-липидной десатурации, является критиче-

ским и достатачным условием для формирования

характерной для организма текучести мембраны

[20]. Снижение ее активности, наблюдаемое в ли-

пидах хлоропластов A. santonica и S. perennans в

течение дня, направлено на ограничение текуче-

сти мембран, вызванное изменением свето-тем-

пературного режима для предотвращения дезин-

теграции липидного бислоя. Однако в целом те-

кучесть мембран в исследованных галофитах

регулируется таким образом, чтобы поддержи-

вать их стабильность за счет изменения соотно-

шения ННЖК/НЖК.

Таким образом, проведено сравнительное ис-

следование структурно-функциональных пара-

метров разных типов галофитов в естественных

условиях произрастания в ответ на меняющиеся

условия освещения и температуры. Установлено,

что наибольшую фотосинтетическую активность

по СО2 газообмену проявляли эугалофит S. peren-
nans и гликогалофит A. santonica в сравнении с кри-

ногалофитом L. gmelinii. С изменением свето-тем-

пературного режима скорость СО2 газообмена у

всех видов галофитов снижалась. При этом наблю-

дали изменения в содержании пигментов и тилако-

идных липидов, свидетельствующие о мобильности

ФА. Характер реорганизации ФА был специфичен:

большая изменчивость нейтральных липидов

(МГДГ/ДГДГ) обнаружена у S. perennans и A. santon-
ica, а анионных липидов (ФГ/СХДГ) – у L. gmelinii.
Текучесть мембран регулируется путем измене-

ния соотношения ННЖК/НЖК. Все выявлен-

ные структурно-функциональные перестройки

ФА, связанные с динамикой пигмент-липидного

фонда тилакоидных мембран, являются адаптив-

ными и направлены на оптимизацию процесса

фотосинтеза к условиям окружающей среды.

Настоящая статья не содержит каких-либо ис-

следований с участием людей и животных в каче-

стве объектов исследований. Авторы заявляют,

что у них нет конфликта интересов.
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