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Kochia prostrata ПОД ВЛИЯНИЕМ ПОВЫШЕННОЙ КОНЦЕНТРАЦИИ СО2
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Исследовали влияние повышенной концентрации СО2 (800 ppm) на интенсивность роста, эффек-
тивность фотосистемы I (ФС I) и фотосистемы II (ФС II), содержание рибулозо-1,5-бисфосфат-
карбоксилазы/оксигеназы (Рубиско) и фосфоенолпируваткарбоксилазы (ФЕПк), пролина, ионов
натрия и калия в побегах С4-галофита Kochia prostrata (L.) Schrad. В условиях повышенной концен-
трации СО2 наблюдалось снижение накопления сухой биомассы (в 1.2 раза), увеличение содержа-
ния пролина (в 1.2 раза) и ионов калия (в 1.3 раза), а также уменьшение времени выхода на плато
кинетической кривой Р700 (ФС I) (в 1.7 раза). Содержание ионов натрия и воды в побегах, а также
эффективность ФС II (Fv/Fm) не изменялись. С помощью иммуноблоттинга показано, что в услови-
ях повышенной концентрации СО2 соотношение содержания белков Рубиско/ФЕПк возрастало c
1.3 до 3.4. Уменьшение времени выхода на плато кинетической кривой ФС I косвенно свидетель-
ствует о снижении активности циклического транспорта электронов, необходимого для эффектив-
ного функционирования С4-углерод-концентрирующего механизма. Высказывается предположе-
ние, что высокая концентрация СО2 активирует у С4-галофита K. prostrata С3-путь фотосинтеза.
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ВВЕДЕНИЕ

Цикл Кальвина-Бенсона, наиболее распро-
страненный биохимический путь на Земле, являет-
ся основой углеродной фиксации у подавляющего
большинства фотосинтезирующих организмов. Он
эволюционировал при очень высоких концентра-
циях CO2 и очень низких концентрациях O2. За по-
следние 30 миллионов лет во время олигоцена про-
изошел резкий рост атмосферной концентрации O2
и снижение CO2 (с ~1000 до < 300 ppm) [1–3]. Низ-
кий уровень атмосферного CO2 привел к развитию
углерод-концентрирующих механизмов (УКМ),
примером которых в наземных растениях является
С4-путь фотосинтеза, возникший независимо бо-
лее чем в 65 линиях покрытосеменных растений
[1, 3]. Большинство C4-растений произрастают в
аридной зоне, где они проявляют более высокие
фотосинтетические и ростовые показатели, бла-
годаря высоким значениям эффективности ис-

пользования воды, углерода и азота [4]. Можно
сказать, что С4-путь фотосинтеза является адап-
тацией С3-пути к низкой концентрации СО2, ко-
торый за счет снижения оксигеназной функции
рибулозо-1,5-бисфосфаткарбоксилазы/оксигеназы
(Рубиско) ограничивает фотодыхание, способ-
ствуя повышению эффективности процесса фо-
тосинтеза, и минимизирует потери воды в жаркой
и сухой среде [5]. С4-УКМ, по сути, является био-
химическим CO2 насосом, в котором диоксид уг-
лерода фиксируется при участии фосфоенолпи-
руваткарбоксилазы (ФEПк) в клетках мезофилла
(КМ) в C4-кислотах, которые диффундируют в
клетки обкладки (КО) проводящего пучка, где со-
держатся Рубиско и другие компоненты цикла
Кальвина-Бенсона. В КО C4-кислоты декарбок-
силируются, генерируя высокую внутриклеточ-
ную концентрацию CO2 [1, 3].

В C4-растениях функционально активны как
C3-, так и C4-пути фотосинтеза. Это приводит к
повышению энергетической стоимости ассими-
ляции СО2, по сравнению с С3-растениями. Как

Сокращения: УКМ – углерод-концентрирующий меха-
низм; ФEПк – фосфоенолпируваткарбоксилаза.
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следствие, две дополнительные молекулы АТФ
требуются для каждой молекулы CO2, фиксиро-
ванной в результате функционирования C4-пути
фотосинтеза. Предполагается, что дополнитель-
ные молекулы АТФ синтезируются с помощью
циклического транспорта электронов фотосисте-
мы I (ФС I), что способствует генерации градиента
рН на тилакоидной мембране без образования
НАДФ·Н [6]. Сравнительный анализ в пределах
рода Flaveria, который включает как С3-, так и
промежуточные C3–C4 и С4-виды, показал, что
C4-растения демонстрируют более высокую экс-
прессию генов белков, участвующих в цикличе-
ском транспорте электронов ФС I, а также изме-
нения в тилакоидной структуре, способствующие
высокой активности циклического потока элек-
тронов [6].

С помощью методов профилирования метабо-
литов и многофакторного анализа главных ком-
понент (Principal Component Analysis, РСА) было
показано, что у C4-видов, по сравнению с C3-ви-
дами, более низкий уровень рибулозо-1,5-бисфос-
фата, а Рубиско характеризуется более низким
сродством к CO2 и более быстрым каталитическим
оборотом, позволяющим данному ферменту эф-
фективно функционировать при его более низких
концентрациях [3].

Исследование регуляции экспрессии генов
Рубиско (rbcL и RbcS) и ФЕПк (ppcA) показало,
что для C4-видов с Кранц-анатомией характерна
экспрессия генов rbcL и RbcS только в КО [7], тогда
как гены класса ppcA интенсивно экспрессируют-
ся только в КМ [8]. Однако на начальных этапах
развития листьев у C4-видов обычно экспресси-
руются гены Рубиско как в КО, так и в КM (или в
их предшественниках). В клетках зрелых С4-рас-
тений гены Рубиско модифицируются и проявля-
ют КО-специфичность и высокую чувствитель-
ность к экзогенным и эндогенным сигналам, в
том числе к изменению климата [7].

Вопрос о влиянии высокой концентрации СО2
на С4-растения до сих пор открыт. С одной стороны,
считается, что повышение парциального давле-
ния CO2 в атмосфере может увеличить интенсив-
ность фотосинтеза и прирост биомассы как у С3-,
так и у С4-видов, причем у С4-видов в меньшей
степени. Так, удвоение текущей атмосферной
концентрации CO2 стимулировало рост С3-расте-
ний на 40–45%, а у С4-растений только на 10–20%
[9]. Это может быть связано с тем, что у C4-видов
фотосинтетическая ассимиляция углерода насы-
щена или почти насыщена CO2, благодаря нали-
чию УКМ, а также с тем, что ФЕПк использует

, а не CO2 в качестве субстрата, и поэтому
фермент не чувствителен к изменениям соотно-
шения CO2/O2. Все это делает С4-растения мало-

3HCO−

чувствительными к повышенному содержанию
CO2 [4]. С другой стороны, показано, что С4-рас-
тения отрицательно реагируют на высокий уро-
вень СО2 [10]. На C4-растениях (сорго) установле-
но, что выращивание их в условиях повышенной
концентрации СО2 (700 ррm) приводит к сниже-
нию эффективности карбоксилирования, скоро-
сти насыщения фотосинтеза, уменьшению содер-
жания ФЕПк в листьях (на 49%, в пересчете на
площадь), а также к 2-кратному уменьшению
толщины клеточных стенок, при этом содержа-
ние Рубиско оставалось без изменений [11]. Про-
тиворечивая информация о реакции С4-растений
на повышенный уровень CO2 свидетельствует о
недостаточной изученности данного вопроса и
может быть связана с различиями в эксперимен-
тальных технологиях, видом и возрастом расте-
ний, используемых в экспериментах [12].

Повышение атмосферной концентрации СО2
сопровождается увеличением температуры, засу-
хой, засолением и другими факторами. Галофиты –
виды растений, которые обладают адаптационны-
ми механизмами, позволяющими им успешно про-
израстать в подобных неблагоприятных условиях.
Эти качества делают их перспективными для ак-
тивного использования в качестве кормовых и
технических культур в условиях изменяющегося
климата. Поэтому исследование влияния высокой
концентрации СО2 на фотосинтетический мета-
болизм С4-галофитов представляет большой на-
учный и практический интерес. Целью данной
работы явилось сравнительное изучение влияния
естественной (400 ppm) и повышенной (800 ppm)
концентраций СО2 на интенсивность роста, реак-
ций световой фазы фотосинтеза, содержание клю-
чевых фотосинтетических ферментов, пролина,
ионов натрия и калия в побегах С4-галофита Ko-
chia prostrata.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ
Растительный материал и условия выращивания.

Для проведения лабораторных экспериментов се-
мена кохии распростертой (Kochia prostrata (L.)
Schrad., сем. Chenopodiaceae) проращивали в ди-
стиллированной воде. Проростки в возрасте 3–
4 дней пересаживали на перлит, пропитанный
50% питательным раствором Хогланда. Растения
выращивали в двух раздельных камерах с разным
уровнем концентрации CO2 (атмосферной (400 ppm)
и повышенной (800 ppm)) под люминесцентны-
ми лампами при плотности потоков квантов ФАР
200 мкмоль/(м2 с), 16-часовом фотопериоде и
температуре 25°C. У 45-дневных растений изме-
ряли длину побега, сырую и сухую биомассу, со-
держание воды, пролина, ионов натрия и калия,
фотосинтетических ферментов Рубиско и ФЕПк,
эффективность фотосистем I и II.
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РАХМАНКУЛОВА и др.

Определение содержания воды, пролина и ионов
натрия и калия. Для определения сухой биомассы
растительные пробы высушивали двое суток при
80°С. Содержание воды (W) рассчитывали по фор-
муле и выражали в г Н2О/г сухой массы:

(1)

где FW – сырая биомасса, DW – сухая биомасса.

Содержания ионов Na+ и K+ в фотосинтезиру-
ющих органах определяли в водной вытяжке пробы
(100 мг) на атомно-абсорбционном спектрометре
Hitachi 207 (“Hitachi”, Япония).

Содержание свободного пролина определяли с
помощью кислого нингидринового реактива по
методу Bates [13], результаты рассчитывали на 1 г
сухой массы.

Определение содержания белков Рубиско
(РБФК/О) и ФЕПк с помощью вестерн-блот ана-
лиза. Тотальный белок экстрагировали из 0.5 г
надземной части растения, которую измельчали в
жидком азоте и 2 мл экстракционного буфера, со-
державшего 50 мМ Tris-HCl (pH 8), 10 мМ MgCl2,
0.3 мМ ЭДТА, 40 мг поливинилпирролидона и
5 мМ дитиотреитола. Гомогенат центрифугиро-
вали при 10000 об./мин в течение 20 мин при 4°C,
используя центрифугу марки К-24 (“Janetzki”, Гер-
мания). Содержание белка определяли с помо-
щью бицинхониновой кислоты, используя набор
реактивов Pierce BCA Protein Assay Kit (“Thermo
Scientific”, США). Калибровочную кривую стро-
или на основе известных концентраций бычьего
сывороточного альбумина, входящего в данный
набор.

Анализ содержания белков Рубиско и ФЕПк,
проводили с помощью иммуноферментного анали-
за по стандартной методике [14] с использованием
коммерческих поликлональных антител против
белков большой субъединицы (L) РБФК/О и
ФЕПк (“Agrisera”, Швеция). Разделение суммарных
белков (15 мкг тотального белка в слоте) проводили
с помощью 10% денатурирующего гель-элетро-
фореза (SDS-PAGE) по методу Laemmli [15] с ис-
пользованием маркеров стандартной молекуляр-
ной массы (“BioRad”, США). После проведения
электрофореза белки переносили на нитроцел-
люлозную мембрану с диаметром пор 0.45 мкм
(“Amersham, GE Healthcare”, Великобритания), ис-
пользуя прибор для мокрого блоттинга (“BioRad”,
США), согласно стандартному протоколу. Белки
Рубиско и ФЕПк визуализировали при помощи
кроличьих иммуноглобулинов, конъюгированных
с флуоресцентными красителями люминолом и ку-
мариновой кислотой (“Sigma”, США) и пленки
Retina XBE (Германия). Интенсивность полос в
вестерн-блоттинге оценивали с помощью про-
граммы ImageJ 1.37v (США) и выражали относи-
тельно среднего уровня (n = 3) для растений, вы-

= −W FW D( W) DW ,

ращенных при 400 ppm СО2, которое было взято за
100%. Анализ проводили не менее 3 раз.

Фотосистема I. Изменение окислительно-вос-
становительного потенциала Р700 измеряли пу-
тем мониторинга оптической плотности листьев
при 820 нм с использованием dual-wavelength си-
стемы импульсной модуляции ED-P700DW
(“Heinz-Walz, Effeltrich”, Германия) в сочетании с
PAM-101 (“Heinz-Walz”, Германия). Кинетика
окисления P700 измерялась при освещении даль-
ним красным светом (720 нм, 17.2 Вт/м2). Макси-
мальное окисление P700 определяли с использо-
ванием ксеноновой газоразрядной лампы (50 мс,
1500 Вт/м2; “Heinz-Walz”, Германия) в присут-
ствии дальнего красного света.

Фотосистема II. Определение квантового вы-
хода флуоресценции фотосистемы II (ФС II)
адаптированного к темноте (20 мин) фрагмента
листа осуществляли с помощью РАМ флуориметра
(PAM-101, “Heinz-Walz”, Германия). Измеряли
темновой максимальный квантовый выход флуо-
ресценции ФС II (Fv/Fm). Измерение проводили с
досветкой образца слабым модулированным по-
током красного света, которое осуществлялось
АЦПУ (PDA-100, “Walz”, Германия), преобразую-
щим первичный сигнал от PAM-101 на компьютер
со специализированным программным интерфей-
сом. Расчет показателей проводили на основании
текущего значения минимальной (F0) и макси-
мальной (Fm) флуоресценции адаптированного к
темноте листа по формуле:

(2)
Статистический анализ. Во всех экспериментах

было не менее трех биологических повторностей.
Для корреляционного и факторного (ANOVA)
анализа использовали программу SigmaPlot 12.0.
На графиках приведены средние арифметические
значения полученных величин и их стандартные
ошибки. Различия считались достоверными при
Р < 0.05 (тест Тьюки). Для многофакторного
анализа методом главных компонент (РСА) бы-
ло использовано программное обеспечение R
(версия 3.6.1).

РЕЗУЛЬТАТЫ
У растений Kochia prostrata, выращенных при

высокой концентрации СО2 (800 ppm), по сравне-
нию с растениями, находившимися при естествен-
ной концентрации СО2 (400 ppm), наблюдалось
небольшое снижение сухой биомассы (в 1.2 раза)
(рис. 1а). При этом содержание воды в надземной
части растений не изменялось (рис. 1б).

Исследование эффективности функциониро-
вания фотосистем у растений K. prostrata в усло-
виях высокой концентрации СО2 показало, что
максимальный квантовый выход ФС II (Fv/Fm) не

( )v m m 0 m .F F F F F= −
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изменялся (рис. 1в). При этом наблюдалось сни-
жение времени выхода на плато кинетической
кривой ФС I (в 1.7 раза) (рис. 1г), т.е. уменьшалась
интенсивность циклического транспорта элек-
тронов, характерная для С4-видов.

С помощью вестерн-блоттинга и специфиче-
ских антител к ключевым ферментам С3- и С4-пути
фотосинтеза, а именно к большой субъединице
Рубиско и ФЕПк, было показано, что в условиях
высокой концентрации СО2 у растений K. prostrata
содержание обоих ферментов возрастало (рис. 2).
Было установлено, что содержание Рубиско у
растений, выращенных при 800 ppm СО2, увели-
чивалось на 312% (в 3 раза), относительно его со-
держания при 400 ppm СО2. Содержание ФЕПк
возрастало в меньшей степени и при 800 ppm СО2
составило 116%, относительно растений, выра-

щенных при 400 ppm СО2 (рис. 2). При этом отно-
шение Рубиско/ФЕПк при 400 ppm СО2 составило
1.3, а при 800 ppm СО2 оно увеличивалось почти в
3 раза и составило 3.4 (рис. 3а).

Определение содержания пролина показало,
что выращивание растений в условиях высокой
концентрации СО2 приводило к небольшому, но
достоверному его увеличению (в 1.2 раза) (рис. 3б).

Содержание Na+ в тканях растений K. prostrata не
изменялось в зависимости от концентрации СО2 в
камере (рис. 3в). В условиях высокой концентра-
ции СО2 наблюдалось накопление К+ (в 1.3 раза
по сравнению с вариантом 400 ppm СО2) (рис. 3г).

С целью выявления параметров, участвующих
в процессе акклимации к высокой концентрации
СО2, был проведен анализ главных компонент
(PCA) на растениях K. prostrata, произрастающих

Рис. 1. Сухая биомасса (а), содержание воды (б), максимальный квантовый выход ФС II (в) и время выхода на плато
кинетической кривой окисления P700 (ФС I) при освещении дальним красным светом (г) растений С4-галофита (Ko-
chia prostrata), выращенных при разных концентрациях СО2 (400 и 800 ppm). Разными латинскими буквами отмечены
достоверные различия на уровне P < 0.05 (тест Тьюки).
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в условиях естественной (400 ррm) и высокой
(800 ppm) концентрациях СО2. На рис. 4 видно,
что четко выделяются 2 группы, разделенные
первым основным компонентом (PC1), что со-
ставляет 51.42% от общей вариации. Основными
элементами PC1 были содержание К+, Рубиско и
пролина, т.к. эти переменные имели наиболее вы-
сокие значения коэффициентов факторной нагруз-
ки (табл. 1). Второй главный компонент (PC2) не
дал четкого разделения на группы.

ОБСУЖДЕНИЕ

Высокие концентрации CO2 стимулируют фо-
тосинтез за счет увеличения доступности субстрата
(CO2) для Рубиско и одновременного подавления
фотодыхания [16]. Стимуляция фотосинтеза и
роста у растений, выращиваемых в условиях по-
вышенных концентраций СО2, хорошо изучена
[17, 18]. Однако подобная стимуляция часто явля-
ется непостоянной, и в процессе акклимации рас-
тений к повышенной концентрации CO2 происхо-
дит снижение фотосинтетической активности и

Рис. 2. Результаты вестерн-блоттинга белков Рубиско
(большая субъединица) и ФЕПк в листьях растений
Kochia prostrata, выращенных при разных концентра-
циях СО2 (400 и 800 ppm). В качестве контроля взят
С3-вид (Salicornia europaea L.). 1 – S. europaea; 2 –
K. prostrata при 400 ppm СО2; 3 – K. prostrata при 800
ppm СО2. Относительное содержание Рубиско и
ФЕПк дано на основе оценки интенсивности полос в
вестерн-блоттинге с помощью программы ImageJ 1.37v
(США) и выражено относительно среднего уровня
для растений, выращенных при 400 ppm СО2, которое
было взято за 100%. Приведены средние арифметиче-
ские значения полученных величин и их стандартные
ошибки (n = 3).

кДа

110

52

1 2 3
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ФЕПк
Рубиско548 ± 99

116 ± 15
312 ± 60

100
100

Рис. 3. Соотношение Рубиско/ФЕПк (а), содержание пролина (б), ионов натрия (в) и калия (г) у растений С4-галофи-
та (Kochia prostrata), выращенных при разных концентрациях СО2 (400 и 800 ppm). Разными латинскими буквами от-
мечены достоверные различия на уровне P < 0.05 (тест Тьюки).
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уменьшение стимуляции роста растений [19, 20].
Это может быть связано с накоплением сахаров,
приводящим к понижению концентрации Рубис-
ко и снижению интенсивности фотосинтеза [21].
В наших экспериментах при выращивании расте-
ний K. prostrata в условиях повышенной концен-
трации СО2 наблюдали небольшое снижение су-
хой биомассы растений (рис. 1а), которое сопро-
вождалось увеличением содержания пролина и
ионов калия (рис. 3б, г). Данный вид, являясь эу-
галофитом, обладает специфическими адаптаци-
онными механизмами солеустойчивости, в кото-
рых большую роль играет накопление ионов на-
трия и калия в тканях. Наличие таких механизмов и
их эффективное функционирование показано на
галофите Salicornia ramosissima в условиях повы-
шенной концентрации СО2 (700 ppm) и засоления
(510 мМ NaCl) [22]. Совместное влияние данных
факторов привело к улучшению водного баланса
растений за счет сокращения устьичной проводи-
мости и увеличения осмотического потенциала.
Несмотря на эти положительные эффекты, суще-
ственных изменений в приросте биомассы не на-
блюдалось. Авторы этот факт объясняют более вы-
сокими энергетическими затратами на механиз-
мы защиты от солевого стресса, в том числе
связанные с повышением концентрации антиокси-
дантных пигментов и активности антиоксидантных
ферментов [22]. В наших экспериментах, чтобы из-
бежать солевого стресса, мы выращивали расте-
ния K. prostrata при незначительном содержании
ионов натрия в питательном растворе (0.13 мМ) и
достоверных изменений в содержании Na+ в по-
бегах растений при разных концентрациях СО2 не

наблюдалось (рис. 3в). В то же время, как следует
из полученных результатов, высокая концентра-
ция СО2 стимулировала увеличение содержания
ионов калия и пролина (рис. 3б, г). Как известно,
калий является жизненно важным макроэлементом,

Рис. 4. Анализ главных компонент (PCA) исследо-
ванных параметров (биомасса, эффективность фо-
тосистем, содержание воды, пролина, ионов натрия,
калия, Рубиско и ФЕПк), участвующих в процессе
акклимации растений Kochia prostrata к высокой
концентрации СО2. 1 – Растения, выращенные при
400 ppm СО2; 2 – растения, выращенные при
800 ppm СО2.
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Таблица 1. Факторные нагрузки физиологических параметров на главные компоненты (PC1 и PC2) многофак-
торного анализа (PCA) растений Kochia prostrata при действии разных концентраций СО2 (400 и 800 ppm)

Примечание. Наиболее значимые параметры выделены полужирным шрифтом.

Параметры PC1 PC2

Сырая биомасса –0.1381 0.5407

Сухая биомасса –0.2891 0.3676

Длина побега 0.0143 0.6599

Фотосистема I –0.3362 –0.1192

Фотосистема II 0.1132 –0.0860

Содержание воды –0.2247 0.0557

Содержание пролина 0.3954 –0.0953

Содержание К+ 0.4123 0.0697

Содержание Na+ –0.3193 –0.0855

Содержание Рубиско 0.4041 0.0750

Содержание ФЕПк 0.3591 0.2920
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который выполняет функции, связанные с акти-
вацией ферментов, поддержанием осмоса и тургора,
размножением клеток, регуляцией электрического
мембранного потенциала и гомеостазом pH [23].
Аминокислота пролин играет важную роль в обмене
веществ и развитии растений, участвует в поддержа-
нии клеточного гомеостаза, включая редокс-баланс
и энергетический статус. При действии стрессо-
вых факторов пролин может функционировать
как превосходный осмолит, антиоксидант и сиг-
нальная молекула [24]. Повышенное накопление
ионов калия и пролина обеспечивали стабильное
состояние водного баланса растений K. prostrata,
что подтверждается постоянным содержанием во-
ды в побегах, а также отсутствием снижения мак-
симального квантового выхода ФС II (рис. 1б, в).
Однако, в связи с тем, что процессы накопления
ионов калия и биосинтеза пролина являются
энергозатратными [23, 24], их стимуляция может
служить одной из причин снижения сухой био-
массы растений.

В проведенных нами экспериментах у растений
K. prostrata, выращенных в условиях повышенной
концентрации СО2, наблюдалось снижение вре-
мени выхода на плато кинетической кривой ФС I
(в 1.7 раза) (рис. 1г), что свидетельствует об
уменьшении интенсивности циклического транс-
порта электронов, в ходе которого осуществляется
синтез дополнительного АТФ, необходимого для
эффективного функционирования С4-УКМ [6].
Чувствительность фотосинтетической ЭТЦ к по-
вышению концентрации СО2 была показана и
другими авторами при исследовании ключевых
генов и молекулярно-биологических процессов,
реагирующих на изменение концентрации СО2
[25, 26]. Таким образом, снижение сухого веса
растений K. prostrata при высокой концентрации
СО2 может быть связано также с уменьшением
интенсивности циклического транспорта элек-
тронов ФС I и, возможно, с менее эффективным
функционированием С4-пути фотосинтеза.

С помощью вестерн-блоттинга и специфиче-
ских антител к ключевым ферментам С3- и С4-путей
фотосинтеза (к большой субъединице Рубиско и
ФЕПк) было показано, что в условиях высокой
концентрации СО2 у растений K. prostrata значи-
тельно увеличивалось содержание фотосинтети-
ческих ферментов: Рубиско в 3 раза, ФЕПк на
16% (рис. 2). Это привело к возрастанию отноше-
ния содержания Рубиско/ФЕПк почти в 3 раза
(рис. 3а), что может свидетельствовать об актива-
ции менее эффективного С3-пути фотосинтеза у
С4-галофита K. prostrata под влиянием повышен-
ной концентрации СО2, и также может вносить
вклад в снижение сухого веса растений. Увеличе-
ние содержания Рубиско может быть связано с
воздействием высокой концентрации СО2 на ме-
ханизмы регуляции экспрессии генов Рубиско в

клетках мезофилла. Известно, что на ранних ста-
диях развития листьев амаранта мРНК Рубиско
присутствует как в клетках-предшественниках КО,
так и в КM, хотя белки Рубиско накапливаются
только в КО [7]. В зрелых листьях проявляется
специфичность к КО на уровнях мРНК и накоп-
ления белка. Активация механизмов КО-специфич-
ности генов rbcL и RbcS в развивающихся листьях
С4-растений происходит в ответ на эндогенные и
экзогенные сигналы. В частности, показано, что
гены Рубиско очень чувствительны к факторам
изменения климата [27] и поэтому высокая кон-
центрация СО2 может выступить в роли такого
экзогенного фактора. Установлено, что повы-
шенный уровень CO2 по-разному влияет на экс-
прессию фотосинтетических генов, связанных с
синтезом Рубиско [26] и ФЕПк [28]. Например,
экспрессия генов, кодирующих субъединицы Ру-
биско может как активироваться [26], так и инги-
бироваться [29]. Клеточно-специфическое на-
копление белков в КM или КО, характерное для
C4-пути фотосинтеза, опосредуется событиями
на различных уровнях регуляции экспрессии ге-
нов [27]. В тоже время, при исследовании регуля-
торных механизмов экспрессии клеточно-специ-
фических генов выявлено сходство в системах их
контроля, а именно цис-элементы, транс-факто-
ры и другие регуляторы одинаковы у растений с
С3 и C4-путями фотосинтеза [30].

Проведенный РСА анализ показал, что значи-
мыми переменными в реакции растений K. prostrata
на высокий уровень СО2 являются содержание
ионов калия, Рубиско и пролина (рис. 4, табл. 1). Ве-
роятно, высокая концентрация СО2 стимулирует
биосинтез главного фотосинтетического фермента
С3-пути у С4-вида, а пролин и ионы калия обеспе-
чивают стабилизацию водного обмена, необходи-
мого для активного биосинтеза и эффективного
функционирования Рубиско. Итак, у С4-вида
K. prostrata в условиях повышенной концентра-
ции СО2 наблюдается небольшое снижение сухой
биомассы, значительное увеличение соотношения
Рубиско/ФЕПк, снижение активности цикличе-
ского транспорта электронов ФС I, необходимого
для синтеза дополнительного АТФ и эффектив-
ного функционирования С4-УКМ, а также увели-
чение содержания пролина и жизненно важных
ионов калия.

Полученные результаты позволяют предпо-
ложить, что повышенный уровень концентра-
ции СО2 (особенно в условиях отсутствия засо-
ления) активизирует С3-путь фотосинтеза в КМ
и в КО проводящих пучков листьев С4-галофита
K. prostrata.

Авторы заявляют об отсутствии конфликта
интересов. Настоящая статья не содержит каких-
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либо исследований с участием людей и животных
в качестве объектов исследований.
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