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СТРУКТУРА ХЛОРЕНХИМЫ И ЛИПИДНЫЙ ПРОФИЛЬ
МЕМБРАН В ЛИСТЬЯХ ГАЛОФИТОВ СЕМ. Chenopodiaceae 
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Изучены структура мезофилла и липидный профиль мембран в листьях четырех видов галофитов сем.
Chenopodiaceae с разным типом фотосинтеза: однолетников Salicornia perennans (C3-тип фотосинтеза) и
Sedobassia sedoides (С3-С4-тип), Climacoptera crassa (С4-НАД-тип) и многолетнего полукустарничка Ko-
chia prostrata (С4-НАДФ-тип), произрастающих в биотопах с разной степенью засоления и увлажнения
почвы. Однолетники с суккулентными листьями накапливали в 7–15 раз больше Na+, чем многолетний
полукустарничек. Установлена тесная положительная взаимосвязь толщины листа с оводненностью ли-
стьев (r = 0.98, P = 0.04) и суммой накопленных элементов (r = 0.96, P = 0.04) в них. Клетки мезофилла
С3-вида S. perennans были существенно крупнее в сравнении с клетками мезофилла и обкладки
С4-видов и имели в 1.5–3.5 раза больше хлоропластов. Виды с Кранц-анатомией различались раз-
мерами и соотношением числа клеток обкладки и мезофилла. Суммарная площадь поверхности
хлоропластов в единице площади листа у растений с Кранц-анатомией в клетках мезофилла оказалась
выше, чем в клетках обкладки. Обнаружено сходство значений ассимилирующей поверхности мезо-
филла и хлоропластов у растений С3- и С3-С-4-типов фотосинтеза, а также С4-НАД- и С4-НАДФ-типов.
Общее число клеток и число хлоропластов клеток мезофилла положительно коррелировали с содержа-
нием общих липидов в расчете на единицу площади листа (r = 0.95, P = 0.04). Содержание кислоты
18:2(n-6) снижалось, а 18:1(n-9) увеличивалось в ряду С3→ C3–С4 → C4- НАД → C4-НАДФ-видов. Сде-
лан вывод, что увеличение различий между объемом и поверхностью клеток и хлоропластов мезофилла
и обкладки проводящих пучков, а также снижение количества мембранных липидов клеток, хлоропла-
стов и митохондрий в единице площади листа связано с выраженностью С4-синдрома. Состав липидов
и жирных кислот поддерживает метаболическую активность хлоропластов и митохондрий в зависи-
мости от типа фотосинтеза.
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ВВЕДЕНИЕ
Cемейство, или клада Chenopodiaceae Vent.

(Amarantháceae) – один из самых разнообразных в
структурно-функциональном отношении таксо-

нов растений. Согласно современным представ-
лениям, Chenopodiaceae часто рассматривается в
составе Amaranthaceae Juss. (s.l.) как приоритетно-
го названия или как клада Chenopodiaceae/Ama-

Сокращения: ГЛ – гликолипиды; ДФГ – дифосфатидилглицерин; ДГДГ – дигалактозилдиацилглицерин; ЖК – жирные кислоты;
Кар – каротиноиды; КОХ(М)/(BS) – объем клетки мезофилла/обкладки, приходящийся на один хлоропласт; МГДГ – монога-
лактозилдиацилглицерин; МЛ – мембранные липиды; ОЛ – общие липиды; СХДГ – сульфохиновозилдиацилглицерин; ФГ –
фосфатидилглицерин; ФИ – фосфатидилинозит; ФЛ – фосфолипиды; ФХ – фосфатидилхолин; ФЭ – фосфофатидилэтанол-
амин; Хл – хлорофиллы; Acell/A(M), Acell/A(BS) – суммарная площадь поверхности клеток мезофилла (M) или обкладки
(BS) в единице площади листа; Achp/A(М)/Achp/A(BS) – суммарная площадь поверхности хлоропластов в клетках мезо-
филла/обкладки; NcellM/BS – число клеток мезофилла/ обкладки; NChpM/BS – число хлоропластов в клетках мезофил-
ла/обкладки; VcellМ/BS – объем клетки мезофилла/обкладки; VchpМ/BS – объем хлоропласта в клетках мезофилла/об-
кладки; VchpM/VcellBS, VchpBS/VchpBS – относительный объем хлоропластов в клетке мезофилла/обкладки.
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ranthaceae [1]. Большинство видов Chenopodiaceae
адаптированы к галофитным, гипергалофитным,
ксерофитным и ксерогалофитным сообществам
или рудеральным местам обитания [2].

Структурно-функциональные свойства отра-
жают разнообразие механизмов адаптации видов
Chenopodiaceae к специфическим почвенно-кли-
матическим условиям и определяют их экологи-
ческие стратегии. Представители данного семей-
ства способны регулировать поглощение солей,
усиливая их внутриклеточную компартментацию
(эугалофиты) или ограничивая проникновение в
метаболически активные части (крино- и глико-
галофиты) [3, 4]. Среди них широко распростра-
нены виды с разными метаболическими типами
фотосинтеза [3]. Виды с С3-типом фотосинтеза
встречаются по всему градиенту засоления почв,
вплоть до пухлых солончаков, на которых, напри-
мер, произрастает однолетний С3-эугалофит Sal-
icornia perennans. На средне-засоленных участках
часто встречаются виды с С4-НАД-МЭ типом фото-
синтеза (аспартатный подтип С4-фотосинтеза), ти-
пичным представителем которых является одно-
летник Climacoptera crassa. Виды с С4-НАДФ-МЭ
типом фотосинтеза (малатный подтип), например,
полукустарничек Kochia prostrata, предпочитают ме-
нее засоленные и песчаные почвы [5]. Кроме того, в
сем. Chenopodiaceae встречаются промежуточные
С3–С4 виды с С2-фотосинтезом, примером кото-
рых, на основе анатомических особенностей, а так-
же анализа газообмена и иммунолокализации гли-
циндекарбоксилазы [6], является однолетнее расте-
ние Sedobassia sedoides. Вид S. sedoides имеет
специфическое анатомическое строение, которое
выделено в отдельный тип – Sedobassia [7, 8].

В процесс фотосинтеза вовлечены сложные
взаимодействия отдельных фотосистем, органелл,
клеток и тканей листа для создания оптимального
соотношения структуры и функции. Каждый из
этих уровней организации фотосинтетического ап-
парата характеризуется определенными критерия-
ми, которые могут меняться в зависимости от
внешних условий [9, 10]. Например, листовая ар-
хитектоника определяется типом строения мезо-
филла листа, количеством, размерами и формой
фотосинтезирующих клеток [11]. Интегральные
параметры мезофилла, такие как число хлоропла-
стов в единице площади листа и общая площадь
поверхности мезофильных клеток и хлоропластов,
характеризуют величину поверхности обмена для
CO2 и в значительной степени влияют на его про-
водимость [12]. Скорость диффузии СО2 из меж-
клеточных пространств мезофилла до стромы хло-
ропласта зависит также от проницаемости клеточ-
ной стенки и мембран клетки и хлоропласта.

Фотосинтезирующая органелла – хлоропласт –
имеет двойную внешнюю оболочку и содержит
внутренние тилакоидные мембраны [13]. Тилакои-

ды являются участками фотосинтеза, отвечая за
световые реакции. В них локализованы четыре ос-
новные субъединицы: ФС I, ФС II, цитохром b6f и
АТФ-синтаза. Обе ФС связывают хлорофиллы
(Хл) и каротиноиды (Кар) и состоят из ядра и све-
тособирающих комплексов (ССК). Структурными
элементами мембран тилакоидов являются липи-
ды: моногалактозилдиацилглицерин (МГДГ), ди-
галактозилдиацилглицерин (ДГДГ), сульфохино-
возилдиацилглицерин (СХДГ) и фосфорсодержа-
щий липид фосфатидилглицерин (ФГ) [14].

Функции хлоропластов тесно связаны с мито-
хондриями [15]. Обе органеллы в растительных
клетках служат внутриклеточными энергетиче-
скими центрами, которые снабжают клетку энер-
гией посредством деятельности дыхательных и
фотосинтетических цепей, локализованных в мем-
бранах. Для выполнения этой роли им требуется ак-
тивный обмен ионами, метаболитами, липидами
[16]. Митохондриальные мембраны растений со-
держат два преобладающих класса липидов – фос-
фатидилхолин (ФХ) и фосфофатидилэтаноламин
(ФЭ), а также другие классы липидов – ФГ, фос-
фатидилинозит (ФИ) и специфичный для мито-
хондрий дифосфатидилглицерин (ДФГ) [15]. Ли-
пиды в мембранах хлоропластов и митохондрий
не только обеспечивают их целостность, но и
поддерживают функциональную специфичность
интегральных белков, вовлеченных в ионное го-
меостатирование, фотохимические и электрон-
транспортные и другие процессы [17].

Структурные и биохимические различия между
видами с разными типами фотосинтеза на уровне
строения фотосинтезирующих тканей и клеток
хорошо известны [5]. В отличие от клеточного
уровня, тонкие различия в структурной организа-
ции отдельных органелл между галофитами и
гликофитами, а также галофитами с разным ти-
пом фотосинтеза остаются в значительной степе-
ни неизученными.

Цель работы – выявление мезо- и ультраструк-
турных особенностей фотосинтетических органов и
тканей у галофитов сем. Chenopodiaceae с разными
типами фотосинтетического метаболизма.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

Район исследования входит в состав Прикаспий-
ской низменности. Климатические условия терри-
тории характеризуются недостаточным увлажнени-
ем, сильной засушливостью, особенно в весенне-
летний период. Максимальная температура июля за
последние 5 лет составила 41.4°С. Среднегодовое
количество осадков – 181.9–190.0 мм, среднеме-
сячная влажность воздуха наиболее теплого меся-
ца – 47%, величина гидротермического коэффи-
циента ~ 0.4 [18].
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Растительный материал. Объектами исследова-
ния стали четыре галофита сем. Chenopodiaceae с
разными типами фотосинтеза: однолетники со-
лерос солончаковый (Salicornia perennans Willd.,
C3-тип фотосинтеза) и седобассия очитковая (Se-
dobassia sedoides (Pall.) Freitag & Kadereit, проме-
жуточный С3-С4-тип), климакоптера мясистая
(Climacoptera crassa (M. Bieb.) Botsch., С4-НАД-тип)
и многолетний полукустарничек кохия распростер-
тая (Kochia prostrata (L.) Schrad., С4-НАДФ-тип).
Для анализов использовали листья C. crassа, S. se-
doides, K. prostrata и листья, сросшиеся с побегом
у S. perennans. Образцы растений отбирали на
площадках размером 20 х 20 м. Виды C. crassa,
K. prostrata и S. sedoides произрастали на верхней
надпойменной террасе в северо-западной части
оз. Эльтон (49°10′12′′ с. ш., 46°34′30′′ в. д.), а S. pe-
rennans – в непосредственной близости от уреза
воды (49°10′09′′ с. ш., 46°34′36′′ в. д.). Биоценоз
первого экотопа представлен разреженным мят-
ликово-прутняковым сообществом с участием
черной полыни, тип почвы – солонец мелкий не-
промытый от солей. Второй экотоп представлен
монодоминантным солеросовом сообществом,
тип почвы – солончаки луговые.

Растительный материал отбирали в первой де-
каде июня 2018 г. в первой половине дня. Для
биохимических анализов использовали полно-
стью сформировавшиеся листья среднего яруса
(или в случае S. perennans – среднюю часть побе-
га) из 5–10 растений одного и того же вида в пре-
делах одного экотопа. Для анализа пигментов от-
бирали навески по 0.5 г сырой массы, для липи-
дов – по 1 г, для определения содержания воды и
ионов – по 1 г. Для выделения фракций хлоро-
пластов и митохондрий отбирали пробы по 5 г для
каждого вида растений. Все образцы в трех биоло-
гических повторностях замораживали в жидком
азоте и хранили вплоть до проведения анализа.

Cодержание ионов в листьях (побегах) определя-
ли в сухом размолотом материале после минерали-
зации проб с применением метода оптической
эмиссионной спектроскопии с индуктивно связан-
ной плазмой на приборе Spectro Ciros-ССD
(“SPECTRO Analytical Instruments”, Германия) [19].

Содержание воды определяли после высушива-
ния образцов до постоянного веса при 60°С и вы-
ражали в % от сырой массы.

Количественные показатели мезоструктуры ли-
ста получены согласно методике анализа мезо-
структуры листа и проекционного метода определе-
ния параметров клеток мезофилла [11]. Высечки
свежих листьев 5–10 растений фиксировали в
3.5% растворе глутарового альдегида в фосфат-
ном буфере (рН = 7.4) в полевых условиях. Число
клеток в единице площади листа определяли в
суспензии клеток, полученной после мацерации
листовых высечек известной площади в 20% рас-

творе КОН при нагревании до кипения. Подсчи-
тывали количество клеток мезофилла и обкладки
(NcellM/BS) проводящих пучков в счетной каме-
ре Горяева под световым микроскопом Zeiss Ax-
iostar (“Zeiss”, Германия) при увеличении ×200.
Число хлоропластов в клетках (Сhp) и размеры
клеток измеряли в суспензии клеток после маце-
рации листовых высечек в 1NHCl при нагревании
до 50°С в течение 10 мин. Объем клеток (Vcel) рас-
считывали с помощью проекционного метода,
используя для расчетов средние значения площа-
ди и периметра проекции и коэффициенты, зави-
сящие от формы клетки. Двумерный коэффици-
ент формы клетки K2d рассчитывали, как безраз-
мерное отношение квадрата периметра проекции
к ее площади [11]. Размеры хлоропластов измеряли
на поперечных срезах листьев, используя световой
микроскоп Zeiss Axiostar и программу SIAMS Me-
soplant (“SIAMS”, Россия). Путем умножения
числа хлоропластов (Сhp) в клетке на число кле-
ток в единице площади листа мезофилла и об-
кладки определяли количество хлоропластов в
единице площади листа (NchpМ/BS). Клеточный
объем одного хлоропласта (КОХ) – объем клетки,
соответствующий одному хлоропласту (мкм3) –
рассчитывали как отношение объема клетки к
числу хлоропластов в ней, суммарную площадь
поверхности клеток мезофилла (Ames/A(М) и об-
кладки (Ames/A(BS)) определяли в единице пло-
щади листа, см2/см2.

Анализ фотосинтетических пигментов и расчет
ССК. Содержание фотосинтетических пигментов
определяли спектрофотометически на приборе
ПЭ-3000 УФ (ООО ПромЭкоЛаб, Россия) в ацето-
новой вытяжке (90%) при длинах волн 662, 664 нм
(Хл а, b) и 470 нм (Кар). Расчет концентрации выде-
ленных пигментов производили по методу [20]. До-
лю Хл в ССК рассчитывали по формуле (1.2 Хл b +
+ Хл b)/ ∑ (Хл а + Хл b).

Выделение и анализ хлоропластов и митохон-
дрий. Навеску растений массой 5 г после извлече-
ния из жидкого азота гомогенизировали с помо-
щью фарфоровой ступки и пестика с добавлени-
ем 15 мл охлажденной среды выделения (0.5 М
сахарозы, 50 мМтрис-НС1, 5 мМ ЭДТА, 5 мкМ
меркаптоэтанола, рН 7.8), фильтровали через три
слоя капрона. На первом этапе гомогенат центри-
фугировали 1 мин при 500 g для отделения тяжелых
элементов клетки, затем супернатант центрифуги-
ровали 10 мин при 3500 g. В полученном осадке со-
держится фракция хлоропластов. Супернатант цен-
трифугировали при 15000 g (при +4°C) в течение
15 мин для получения фракции митохондрий. По-
лученный осадок ресуспендировали в среде, содер-
жащей 0.5 М сахарозы и 5 мМ Трис-HCl (pH 7.2) и
центрифугировали при 15000 g (при +4°C) в тече-
ние 15 мин для получения очищенных митохон-
дрий. Чистоту фракций хлоропластов и митохон-
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дрий проверяли с помощью электронного микро-
скопа JEM 100B (“JEOL”, Япония). Все операции
проводили при температуре 4°С.

Липиды из листьев и из фракций хлоропластов
и митохондрий экстрагировали смесью хлоро-
форма и метанола 1 : 2 (по объему) и разделяли
методом тонкослойной хроматографии. Экстрак-
цию, разделение и анализ липидов осуществляли,
как описано ранее [21]. Содержание общих липи-
дов (ОЛ) рассчитывали как сумму проанализиро-
ванных отдельно нейтральных липидов, гликоли-
пидов (ГЛ) и фосфолипидов (ФЛ). Количество
ФЛ, ГЛ и стеринов определяли денситометриче-
ски с помощью программы Денскан-04 (ООО
НТЦ Ленхром, Россия), в отдельных случаях – с
помощью специфических реакций на спектрофо-
тометре ПЭ-3000 УФ. На денситометре хромато-
граммы анализировали в режиме параболической
аппроксимации по калибровочным кривым, ис-
пользуя МГДГ и ФХ (“Sigma”, Германия) в каче-
стве стандартов [22].

Жирные кислоты (ЖК) анализировали в виде
их метиловых эфиров, используя газовый хрома-
тограф Кристалл-5000.1 (ЗАО СКБ Хроматэк,
Россия), в изотермическом режиме на капилляр-
ной колонке Rtx Т-2330 (“Restek”, США) длин-
ной 105 м и диаметром 0.25 мм. Температура ко-
лонки – 180°С, испарителя и детектора – 260°С,
скорость тока газа-носителя (гелий) – 2 мл/мин.

Анализ каждого компонента проводили три-
жды в каждой биологической пробе. В таблицах и
рисунках приведены средние арифметические
значения (M) со стандартной ошибкой (±SE).
Сравнение количественных признаков данных
проводилось c помощью однофакторного дис-
персионного анализа (One-way ANOVA). Расчеты
выполняли в программах Statistica 6.0 for Win-
dows, Past 3 и Microsoft Excel 2007. Для выявления
информативных признаков, характеризующих

растения с разным типом фотосинтеза, был ис-
пользован метод главных компонент РСА.

РЕЗУЛЬТАТЫ
Содержание катионов и воды

в надземной массе растений
Все исследованные виды преимущественно

накапливали ионы Na+. При этом в клетках одно-
летников с суккулентными листьями накаплива-
лось в 7–15 раз больше Na+, чем многолетнего по-
лукустарничка K. prostratа. Различались растения
и по накоплению ионов K+, большая концентра-
ция которых обнаружена в клетках K. prostratа.
Содержание ионов Mg2+ в побегах травянистого
однолетника S. perennans и листьях полукустар-
ничка K. prostratа было в 2–3 раза больше по срав-
нению с однолетниками C. crassa и S. sedoides. Ко-
личество ионов Ca2+ в листьях изученных видов
было низким, за исключением С3–С4-вида S. se-
doides (табл. 1). Содержание основных одно- и
двухвалентных катионов в надземной массе ис-
следованных галофитов в пересчете на сухую мас-
су суммарно составляло от 1.2 до 18%.

Количественные параметры
мезоструктуры листа

Анализ параметров мезоструктуры листа пока-
зал, что С3-вид S. perennans имел недифференциро-
ванную по форме клеток хлоренхиму в фотосинте-
зирующих побегах. У С3–С4-вида и двух С4-видов,
обладающих Кранц-анатомией, ткани дифферен-
цированы на мезофилл и хлорофиллсодержащую
обкладку проводящих пучков. Число фотосинте-
зирующих клеток у С3-вида S. perennans было в 2–
5 раз ниже, чем суммарное число хлорофиллонос-
ных клеток у других видов растений. В листьях
С3–С4-вида и C4-видов содержалось большее

Таблица 1. Содержание водорастворимых катионов и воды в надземной массе исследованных видов сем. Cheno-
podiaceae с разными типами фотосинтеза

Примечание: разными буквами обозначены достоверные различия между видами растений при P < 0.05.

Параметр

Виды растений

S. perennans
(С3)

S. sedoides
(С3–С4)

C. crassa
(С4-НАД)

K. prostrata
(С4-НАДФ)

Ca2+ 0.6 ± 0.1c 5.3 ± 0.2a <0.04d 1.0 ± 0.0b

Mg2+ 36.5 ± 0.2b 18.3 ± 0.1c 14.8 ± 0.2d 49.4 ± 0.3a

Na+ 612.4 ± 30.1c 856.5 ± 2.6b 1342.2 ±14.6a 87.0 ± 0.4d

K+ 13.8 ± 2.9d 29.1 ± 0.4b 17.0 ± 1.4c 47.1 ± 0.4a
∑ катионов, 
% от сухой массы

17.8 11.1 17.7 1.2

H2O, % 91.3 ± 2.2a 80.7 ± 7.0b 82.0 ± 4.0b 60.0 ± 5.0c



72

ФИЗИОЛОГИЯ РАСТЕНИЙ  том 69  № 1  2022

РОЗЕНЦВЕТ и др.

число клеток мезофилла по сравнению с клетка-
ми обкладки. При этом число клеток обкладки
увеличивалось в ряду видов С3–С4 – С4-НАД –
С4-НАДФ (табл. 2).

Параметры фотосинтезирующих клеток харак-
теризовались высокой степенью видоспецифично-
сти. Клетки мезофилла С3-вида S. perennans были
существенно крупнее в сравнении с клетками ме-
зофилла и обкладки С4-видов (рис. 1а) и имели в
1.5–3.5 раз больше хлоропластов. Виды с Кранц-
анатомией различались размерами и соотноше-
нием числа клеток обкладки и мезофилла. Клет-
ки обкладки и мезофилла у С3–С4-вида S. sedoides
имели равные размеры. У С4-вида C. crassa объем
клеток обкладки был в 2.5 раза больше, чем объем
клеток мезофилла, а у K. prostrata это отношение
увеличивалось до 5. При этом пластиды у C. crassa
и S. sedoides в клетках мезофилла и обкладки были
сходными по размерам, сравнимые с размерами
хлоропластов у С3-вида (рис. 1б). В отличие от
них, у K. prostratа хлоропласты в клетках обкладки
имели большие размеры, чем в клетках мезофил-
ла. У C. crassa число хлоропластов в клетках об-
кладки было вдвое выше, чем в мезофилле, а у
K. prostrata и S. sedoides количество хлоропластов в
обоих типах клеток достоверно не отличалось.
Объем, приходящийся на один хлоропласт, в клет-
ках мезофилла оказался наибольшим у С3-вида, а в
клетках обкладки – у С4-НАДФ-вида (рис. 1в).
Однако суммарно хлоропласты С4-видов занима-
ли больший объем клетки, чем С3- и С3–С4-видов
(рис. 1г).

Размеры клеток и хлоропластов и их число в
единице площади листа определяли общую асси-
милирующую поверхность хлоренхимы (Ames/A)
и суммарную площадь поверхности хлоропластов
(Achp/A). Ассимилирующая поверхность клеток
мезофилла у видов S. perennans и S. sedoides была
равна по величине и в 2–3 раза больше, чем у С4-ви-
дов (рис. 1д). Суммарная площадь поверхности

хлоропластов в единице площади листа (Achp/A)
у растений с Кранц-анатомией в клетках мезофил-
ла была больше, чем в клетках обкладки (рис. 1е).
В целом наблюдалось сходство значений ассимили-
рующей поверхности мезофилла и хлоропластов
(Ames/A и Achp/A) у растений с С3- и С3–С–4-типом
фотосинтеза, а также С4-НАД- и С4-НАДФ-ти-
пом (рис. 1д, е), хотя у растений малатного мета-
болического подтипа фотосинтеза показатель
Ames/A выше, чем у аспартатного подтипа.

Содержание фотосинтетических пигментов

Суммарное содержание Хл между отдельными
видами различалось в 1.7 раз (табл. 3). Меньшая кон-
центрация Хл обнаружена у С4-НАД-вида C. crassa.
Для С3-вида S. perennans характерным оказалось
низкая величина показателя отношения Хл а/b,
но большая доля Хл, локализованного в ССК.
Максимальным значением отношения Хл а/b, но
при этом низким отношением Хл/Кар, характе-
ризовался С4-НАДФ-вид K. prostrata.

Липиды и жирные кислоты

Содержание ОЛ в клетках и органеллах гало-
фитов представлено в таблице 4. Количество мем-
бранных липидов, включая ГЛ, ФЛ и стерины, со-
ставляло от 68 (K. prostrata) до 88% (C. crassa) от об-
щего содержания липидов клетки (табл. 4). Более
низкое содержание мембранных липидов в клет-
ках K. prostrata связано с накоплением нейтраль-
ных липидов, выполняющих, в основном, запаса-
ющую функцию.

Более подробный анализ состава липидов,
определяющих мембраны хлоропластов показал,
что по относительному вкладу отдельных классов
липидов у S. sedoides доминировал МГДГ, у осталь-
ных видов относительные количества МГДГ и
ДГДГ были равны (рис. 2). Для С3-вида S. peren-

Таблица 2. Морфологические параметры листа видов сем. Chenopodiaceae с разным типом фотосинтеза

Примечание: разными буквами обозначены достоверные различия между видами растений при P < 0.05.

Параметр

Виды растений

S. perennans
(С3)

S. sedoides
(С3–С4)

C. crassa
(С4-НАД)

K. prostrata
(С4-НАДФ)

Толщина листа, мкм 2300 ± 120a 430 ± 3.4c 870 ± 12b 370 ± 7d

Число клеток мезофилла (М) 103 см–2 247 ± 11d 577 ± 5b 411 ± 10c 881 ± 80a

Число клеток обкладки (BS) 103 см–2 – 77 ± 5c 120 ± 5b 392 ± 6a

Общее число клеток 103 см–2 247 ± 11d 654 ± 5b 531 ± 10c 1237 ± 73a
Отношение числа клеток, М/BS 7 3.4 2.2
Число хлоропластов в клетке М, шт. 110 ± 10a 43 ± 3b 19 ± 2c 12 ± 1d
Число хлоропластов в клетке BS, шт. – 37 ± 3a 39 ± 4a 15 ± 3b
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nans характерно одинаковое содержание анион-
ных липидов ФГ и СХДГ, а для С4-НАДФ-вида
K. prostrata – большее содержание ФГ, чем СХДГ.

В составе липидов митохондрий исследованных
видов доминировал ФХ (36–57% от суммы ФЛ). У

всех видов обнаружено высокое относительное
содержание фосфатидной кислоты (ФК) – около
20%). Кроме того, у С4-видов в составе липидов
оказалась высокая доля ФГ (13–16% от суммы ли-
пидов против 6–8% у S. perennans и S. sedoides, со-

Рис. 1. Объемные параметры мезофилла листа изученных видов сем. Chenopodiaceae: а – объем клетки мезофилла/об-
кладки (Vcell); б – объем хлоропласта (Vchp); в – объем клетки, приходящийся на один хлоропласт (КОХ); г – относи-
тельнй объем хлоропластов в клетке мезофилла/обкладки (VchpM/Vcell); д – суммарная площадь поверхность клеток
мезофилла/обкладки (Acell/A) в единице площади листа; е – суммарная площадь поверхности хлоропластов в клетках
мезофилла/обкладки (Achp/A). 1 – мезофилл, 2 –обкладка. Cc – C. crassa, Kp – K. prostrate, Ss – S. sedoides, Sp – S. peren-
nans. Примечание. Разными буквами обозначены достоверные различия между видами растений при P < 0.05.
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ответственно). В целом, в митохондриях наблю-

далась тенденция увеличения содержания ФГ в

ряду С3 → С3–4 → С4. Содержание специфичного

для митохондрий липида ДФГ варьировало в ин-

тервале 5–8%.

В липидах хлоропластов и митохондрий гало-

фитов, также как в суммарных липидах клетки, пре-

обладали ЖК с длиной цепи 16 и 18 атомов углерода

(табл. 5). Относительное содержание пальмитино-

вой (16:0), линолевой (18:2(n-6)) и α-линоленовой

(18:3(n-3)) кислот составляло более 90% у всех ви-

дов растений. Сравнение состава ЖК исследо-

ванных видов с данными литературы показывает

общую закономерность распределения ненасы-

щенных ЖК от наибольшего содержания α-ли-

ноленовой кислоты к наименьшему олеиновой

кислоты 18:1(n-9), а также преобладание среди

насыщенных ЖК 16:0 [23]. Однако состав ЖК в

липидах обеих фракций С4-видов отличался от

С3-вида S. perennans высоким, пятикратно превы-

шающим относительным содержанием 18:1(n-9)

и меньшим количеством 18:2(n-6). Относитель-

ное содержание основной насыщенной ЖК 16:0

было наименьшим у С4-НАДФ-вида как в хлоро-

пластах, так и митохондриях.

ОБСУЖДЕНИЕ

Полученные нами результаты показывают, что
исследованные галофиты сем. Chenopodiaceae об-
ладают разными биохимическими типами фото-
синтеза, разной регуляцией водно-солевого об-
мена и жизненной стратегией. Содержание ионов

Na+, также как суммарное содержание ионов у
однолетних трав S. perennans (С3-вид), S. sedoides
(С3–С4-вид) и C. crassа (С4-НАД-вид) многократ-

но выше, чем у многолетнего полукустарничка
K. prostrata (С4-НАДФ-вид). Большее содержание

ионов у однолетних растений связано с высокой
долей суккулентности их листьев – необходимой
чертой для поддержания осмотического баланса у
растений-галофитов с поверхностной корневой
системой. Многолетний полукустарничек K. pros-
trata отличается более длинными (до 6.5 м) корня-
ми, благодаря чему имеет возможность добывать
воду из более глубоких слоев почвы. Расчет коэф-
фициентов корреляции для всех видов растений
показал тесную положительную взаимосвязь тол-
щины листа с оводненностью листьев (r = 0.98,
P = 0.04), а также с суммой накопленных элементов
в расчете на сухую массу листа (r = 0.96, P = 0.04).

Согласно современным представлениям, эволю-
ция фотосинтетического углеродного метаболизма
высших растений шла по пути формирования “над-

Таблица 3. Состав и содержание пигментов (мг/г сухой массы) в листьях исследованных видов сем. Chenopodiaceae

Примечание: разными буквами обозначены достоверные различия между видами растений при P < 0.05.

Параметр

Виды растений

S. perennans
(С3)

S. sedoides
(С3–С4)

C. crassa
(С4-НАД)

K. prostrata
(С4-НАДФ)

Хл а 1.95 ± 0.19c 2.90 ± 0.30a 1.70 ± 0.21c 2.24 ± 0.22b

Хл b 0.92 ± 0.06a 0.83 ± 0.04a 0.57 ± 0.05b 0.57 ± 0.06b

Кар 0.69 ± 0.01b 0.98 ± 0.06a 0.51 ± 0.03c 0.70 ± 0.03b

Хл а/b 2.13 3.50 3.00 3.93

Хл/Кар 4.17 3.79 4.44 4.01

ССК, % 70.4 48.9 55 44.6

Таблица 4. Общие и мембранные липиды клетки, выделенные из тканей листьев галофитов сем. Chenopodiaceae
с разным типом фотосинтеза

Примечание: разными буквами обозначены достоверные различия между видами растений при P < 0.05.

Клетка/

органелла

Липиды, мкг/см2 листа

S. perennans
(С3)

S. sedoides
(С3–С4)

C. crassa
(С4-НАД)

K. prostrata
(С4-НАДФ)

ОЛ клетки 950 ± 94a 910 ± 89a 940 ± 30a 310 ± 30b

МЛ клетки 790 ± 80a 740 ± 60a 830 ±30a 210 ± 25b
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строек” к восстановительному пентозофосфатному

циклу Бенсона–Кальвина С3-растений, сопряжен-

ного с изменением характеристик клеток и их гене-

тическим контролем в ряду С3 → C3–С4 → C4 [24].

Анатомическая структура листьев высших С3-рас-

тений обычно представлена клетками палисадной

и губчатой паренхимы, не отличающимися по ти-

пу метаболизма. Диморфные и функционально

разные фототрофные ткани считаются необходи-

мым условием функционирования С4-фотосинте-

за [25]. Растения с промежуточным типом фото-

синтеза, такие как S. sedoides, имеют Кранц-по-

добную структуру листа с клетками обкладки,

которые отличаются от обычных клеток мезофил-

ла более компактной округлой формой, утолщен-

ными стенками и специфическим расположением

хлоропластов и митохондрий вдоль внутренней

периклинальной и антиклинальной стенок [8].

В наших исследованиях фотосинтетическую функ-
цию С3-вида S. perennans выполняет стебель с од-

нотипной крупноклеточной внутренней парен-
химой с большим содержанием воды, что соот-
ветствует галоморфному типу строения. У
растений с дифференцированной хлоренхимой
просматривается уменьшение отношения числа
клеток мезофилла к обкладке с нарастанием С4

синдрома в ряду S. sedoides (С3–С4) > C. crassa
(С4-НАД) > K. prostrata (С4-НАДФ) (табл. 2). В

такой же последовательности менялось отноше-
ние размеров клеток мезофилла к клеткам об-
кладки.

Фотосинтетический потенциал листа зависит
от интегральных параметров мезофилла, опреде-
ляемых числом клеток и хлоропластов и их разме-
рами. Так, общие поверхности клеток мезофилла
и хлоропластов в единице площади листа у одно-
летников с С3- и С3–С4-типом фотосинтеза прак-

тически равны, но в 4 раза выше, чем у однолет-
ника и многолетника с С4-типом фотосинтеза. У

K. prostrata – слабого соленакопителя – выявлено
самое большое число клеток и самое низкое чис-
ло хлоропластов в клетках. Можно полагать, что
количественные и качественные показатели ме-
зоструктуры листа галофитов сем. Chenopodiaceae
зависят как от проявления С4-синдрома, так и

жизненной формы.

Сравнивая площадь поверхности клеток у двух
С4-видов, можно увидеть различия в показателе

величины общей поверхности мезофилла. У
K. prostrata Ames/A доля клеток мезофилла выше,
чем у C. crassа в 1.3 раза, а поверхность клеток об-
кладки в 3.7 раз, за счет большего числа клеток.
Площадь поверхности хлоропластов в клетках об-
кладки у K. prostrata также выше в 1.3 раза по сравне-
нию с C. crassа. Известно, что фотосинтетический
аппарат НАДФ-МЭ более дифференцирован по
сравнению с НАД-МЭ как в структурном, так и био-
химическом отношениях [26]. У растений аспартат-
ного подтипа система метаболизации С4-кислот

связана только с митохондриями. У С4-малатных

растений функция декарбоксилирования перешла к
хлоропластам вместе с появлением специализиро-
ванной малатдегидрогеназы – НАДФ-МЭ [27]. Все
эти особенности отразились на количественных
параметрах клетки и хлоропластов С4-видов гало-

фитов, имеющих разные биохимические пути
усвоения СО2. Обнаружена положительная взаи-

мосвязь содержания ОЛ на единицу площади ли-
ста с общим числом клеток (r = 0.95, P = 0.04) и
величиной общей поверхности клеток (r = 0.94
при Р < 0.06). На уровне строения тилакоидов
НАДФ–МЭ- типу соответствует наличие круп-
ных гран в хлоропластах мезофилла и аграналь-
ные или слабогранальные хлоропласты обкладки.
В хлоропластах клетки обкладки растений этого
подтипа снижена активность ФС II за счет дефи-

Рис. 2. Состав ГЛ (а) и ФЛ (б) мембран хлоропластов
и митохондрий галофитов сем. Chenopodiaceae с раз-
ным типом фотосинтеза:Cc – C. crassa, Kp – K. pros-
trate, Ss – S. sedoides, Sp – S. perennans. (а) 1 – МГДГ,
2 – ДГДГ, 3 – СХДГ, 4 – ФГ; (б) 1 – ФХ, 2 – ФЭ, 3 –
ФГ, 4 – ФИ, 5 – ФК, 6 – ДФГ. Разными буквами обо-
значены достоверные различия между видами расте-
ний при P < 0.05.
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цита гран, а в клетках мезофилла преобладают
хлоропласты гран, содержащие как ФС II, так и
ФС I. Клетки мезофилла подтипа НАД–МЭ имеют
низкое содержание гран в хлоропласте и обладают
высокой активностью ФС I, тогда как клетки об-
кладки, напротив, обогащены гранами с активной
ФС II [28]. Образование и функционирование
внутреннего пространства хлоропластов, в част-
ности формирование гран, зависит, в том числе,
от количества и состава пигментов и липидного
профиля. Так, Хл b выступает в качестве основно-
го регулятора размера антенны фотосинтетиче-
ского аппарата и участвует в поддержании надмо-
лекулярной организации тилакоидных мембран.
В отличие от Хл а, который входит в состав реакци-
онных центров и антенных комплексов ФС, Хл b
локализуется в ССК ФС II. В хлоропластах мутан-
тов с нарушениями биосинтеза Хл b снижена спо-

собность образовывать граны, а также изменен
характер упаковки пигмент-белковых комплек-
сов в гранальной мембране. Обнаруженное сни-
жение концентрации Хл b с нарастанием С4 син-

дрома в исследованных галофитах (табл. 3) может
быть связано с уменьшением количества гран в
тилакоидном пространстве хлоропластов обоих
типов клеток.

Хорошо известно, что эффективность работы
субъединиц фотосинтетического аппарата, лока-
лизованных в мембранах тилакоидов, в значи-
тельной степени определяется физическим со-
стоянием бислоя мембран. Создание оптималь-
ной для функционирования мембранных белков
среды определяется степенью ненасыщенности
ЖК, балансом между стабилизирующими бислой
липидами (“бислойные” и “небислойные”), а
также количеством стеринов [13, 23]. Наиболее

Таблица 5. Состав жирных кислот липидов клетки, хлоропластов и митохондрий галофитов сем. Chenopodiaceae
с разным типом фотосинтеза, % от суммы ЖК

Примечание: 1 среди других ЖК присутствовали 12:0, 14:0, 16:1(n-7), 20:0, 20:1, 22:0, 24:0. Разными буквами обозначены до-
стоверные различия между видами растений при P < 0.05.

ЖК1

Виды растений

S. perennans
(С3)

S. sedoides
(С3–С4)

C. crassa
(С4-НАД)

K. prostrata
(С4-НАДФ)

Клетка

16:0 24.8 ± 1.4a 18.7 ± 1.7b 21.6 ± 1.8b 19.4 ± 1.6b

16:1(n-9) 1.6 ± 0.1b 1.6 ± 0.1b 1.7 ± 0.1b 2.0 ± 0.1a

18:0 2.1 ± 0.2a 2.1 ± 0.2a 1.9 ± 0.1a 1.9 ± 0.1a

18:1(n-9) 4.1 ± 0.3c 16.5 ± 1.1b 19.7 ± 1.7a 4.1 ± 0.2c

18:2(n-6) 22.0 ± 2.1a 10.3 ± 0.9c 16.8 ± 1.3b 9.0 ± 0.8c

18:3(n-3) 40.3 ± 2.1a 46.0 ± 3.2a 35.1 ± 1.8b 43.9 ± 2.7a

Другие ЖК 5.1 ± 0.4b 4.8 ± 0.4b 3.2 ± 0.2c 19.7 ± 1.5a

Хлоропласты

16:0 26.3 ± 1.1b 19.9 ± 1.7a 23.0 ± 0.5c 18.0 ± 0.2

16:1(n-9) 2.1 ± 0.2b 2.2 ± 0.1b 1.7 ± 0.1c 3.3 ± 0.2a

18:0 2.5 ± 0.2a 1.9 ± 0.2b 2.4 ± 0.2a 2.2 ± 0.1ab

18:1(n-9) 3.3 ± 0.3c 15.3 ± 1.2b 16.7 ± 1.4ab 19.0 ± 1.2a

18:2(n-6) 17.6 ± 1.5a 12.4 ± 0.9b 13.2 ± 1.1b 8.0 ± 1.0c

18:3(n-3) 44.5 ± 1.8a 44.3 ± 1.5a 37.3 ± 2.5b 43.0 ± 2.4a

Другие ЖК 3.7 ± 0.4b 4.0 ± 0.4b 5.7 ± 0.6a 6.5 ±0.6a

Митохондрии

16:0 34.3 ± 2.0a 21.7 ± 1.7b 24.7 ± 1.4b 18.0 ± 1.0c

16:1(n-9) 1.6 ± 0.1b 1.7 ± 0b 1.6 ± 0.1b 2.0 ± 0.2a

18:0 3.6 ± 0.3a 3.4 ± 0.4a 2.3 ± 0.3b 2.0 ± 0.2b

18:1n9c 6.5 ± 1.0c 16.9 ± 1.9b 19.5 ± 1.5ab 20.6 ± 0.6a

18:2n6c 23.2 ± 1.0a 10.3 ± 0.3c 16.6 ± 1.0b 9.4 ± 0.4d

18:3n3 25.0 ± 2.0c 40.6 ± 1.6a 31.4 ± 1.4b 40.3 ± 1.3a

Другие ЖК 5.8 ± 0.5b 5.4 ±0.4b 3.9 ± 0.4c 7.7 ± 0.5a
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значимые события в составе ЖК в липидах клетки
и органелл исследованных галофитов связаны с
кислотами 18:1(n-9) и 18:2(n-6), а именно сниже-
нием содержания второй и увеличением первой в
ряду С3→ C3–С4 → C4- НАД → C4-НАДФ-видов.

Наличие в мембранных липидах 18:2(n-6) являет-
ся критическим и достаточным условием для
формирования характерной для организма теку-
чести мембраны [23]. Снижение концентрации
18:2(n-6) способствует более плотной упаковке
бислоя и меньшей его проницаемости. Благодаря
способности С4-растений концентрировать СО2 в

клетках, по-видимому, отпадает необходимость в
повышенной проводимости мембран.

В отношении показателя, характеризующего
соотношение “бислойных” и “небислойных” ли-
пидов, таких как МГДГ и ДГДГ в хлоропластах, свя-
зи с типом фотосинтеза не установлено. В липидах
митохондрий отмечено высокое накопление ФГ,
особенно у С4-видов (рис. 3в). По некоторым сведе-

ниям, накопление в органеллах ФГ может облег-
чать транспорт метаболитов через мембраны [29],
что особенно важно для С4-растений с диморф-

ными клетками и органеллами. Среди липидов
митохондрий обнаружено также необычно высо-
кое содержание ФК. Как правило, содержание
этого класса липидов в митохондриях растений
не превышает 1%. Липиды данного типа, подобно
МГДГ и ФЭ, склонны к образованию гексагональ-
ной фазы, вследствие чего не способны образовы-
вать классический бислой [29], но обеспечивают
формирование мембран с большим количеством
изгибов. Высокое относительное содержание ФК
(более 20%) в мембранных липидах отражало об-
щую закономерность для исследуемых растений.
В липидах мембран митохондрий обнаружено та-
кое же высокое содержание полиеновых ЖК, как
и в мембранах клетки и пластид с такой же на-
правленностью изменения содержания 18:2(n-6)
и 18:3(n-3).

Необходимо добавить, что мембранные систе-
мы галофитов важны не только для обеспечения
фотосинтетической функции, но и для транспор-

та ионов [16]. Поддержание Na+/K+ гомеостаза
клетки, кроме эффективности работы трансмем-
бранных переносчиков, может зависеть от состава и
свойств клеточных мембран, структуры клетки и ее
размеров. Для выявления характеристик, связан-

ных с усилением С4-синдрома и аккумуляции Na+,

а также возможных взаимосвязей между показате-
лями мезо- и ультраструктры листа, был использо-
ван многофакторный анализ по методу главных
компонент. Для основного набора характеристик
было создано двухфакторное пространство на осно-
ве корреляционной матрицы. Фактор 1 описывает
79% общей вариации, фактор 2 – 13% (рис. 3). Век-
тор “тип фотосинтеза” (тип ФС) обозначает пере-
ход от С3-типа к промежуточному С3–С4 – и далее к

C4-типу фотосинтеза. Он положительно связан с

фактором 1 (r = 0.86) и с фактором 2 (r = 0.41). Век-

тор “содержание Na+” (Na) отражает накопление

Na+ в листьях, данный вектор отрицательно взаи-
мосвязан с фактором 1 (r = –0.78) и положитель-
но с фактором 2 (r = 0.62). Однонаправленность
векторов “тип ФС” и векторов таких перемен-
ных, как число клеток обкладки (NcellO), содер-
жание кислоты 18:1(n-9) в хлоропластах (Chp18:1)

и митохондриях (Мt18:1), содержание ФГ (МtФГ) и

18:3(n-3) в митохондриях (Мt18:3), отношение

Хл а/b (a/b), говорит о положительной корреля-
ции, которая тем сильнее, чем ближе они нахо-
дятся друг к другу. Обратная связь установлена с
такими переменными как содержание Хл b и чис-
ло хлоропластов в клетках мезофилла (NChpM).

С вектором “содержание Na” больше всего связан
показатель оводненности листа (Н2О). Такие по-

казатели, как содержание ФГ в хлоропластах мезо-
филла (ФГChpМ), содержание кислоты 18:2(n-6) в
хлоропластах (Chp18:2) и митохондриях (Mt18:2),
доля Хл в ССК, также имели положительную

связь с накоплением Na+.

Рис. 3. Анализ взаимосвязи мезоструктурных и био-
химических показателей с типом фотосинтеза расте-
ний методом РСА. Обозначения векторов: Тип ФС –
тип фотосинтеза; Na – содержание натрия в листьях;
H2O – оводненность листьев; Ncell – число клеток;
NcellBS – число клеток обкладки; NChpM – число
хлоропластов в клетках мезофилла; МtФГ – содержа-
ние ФГ в митохондриях; Мt18:1 – содержание 18:1(n-9)
в митохондриях; Мt18:2 – содержание 18:2(n-6) в ми-
тохондриях; Мt18:3 – содержание 18:3(n-3) в митохон-
дриях; ФГChpМ – содержание ФГ в хлоропластах мезо-
филла; Chp18:1 – содержание 18:1(n-9) в хлоропластах;
Chp18:2 – содержание 18:2(n-6) в хлоропластах;
Хл а/b – отношение хлорофиллов a/b; Хл b – содер-
жание хлорофилла b; ССК – доля хлорофиллов в све-
тособирающем комплексе.

1.0

0.5

0

–0.5

–1.0

–1.0 –0.5 0 0.5 1.0

Ф
а

к
т
о

р
 2

 :
 1

2
.7

%

Фактор 1 : 79.4%

Na

H2O

ФГChpM

Chp18 : 2
Chp18 : 1     

Mt18 : 2

Mt18 : 3 

Mt18 : 1

ССК

NChpM

Хл b

Хл a/b

Ncell BS

Ncell

Тип ФС

MtФГ



78

ФИЗИОЛОГИЯ РАСТЕНИЙ  том 69  № 1  2022

РОЗЕНЦВЕТ и др.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Накопление ионов солей в листьях видов сем.
Chenopodiaceae тесно связано с толщиной фото-
синтетических органов и степенью их суккулет-
ности, но не со степенью выраженности С4-син-

дрома. Выраженность С4-синдрома у изученных

представителей сем. Chenopodiaceae проявляется в
мезо- и ультраструктурных характеристиках ли-
стьев, прежде всего, в увеличении различий меж-
ду объемом и поверхностью клеток и хлоропла-
стов мезофилла и обкладки проводящих пучков, а
также в снижении количества мембранных липи-
дов клеток, хлоропластов и митохондрий в еди-
нице площади листа. Это способствует функцио-
нальной разгрузке фотосинтетических органов и
снижению затрат на построение единицы площа-
ди листа. Увеличение концентрации ФГ в мито-
хондриях, а также 18:1(n-9) в липидах митохон-
дрий и хлоропластов происходит при усилении
С4-синдрома. Вероятно, выраженность С4-типа

фотосинтеза тесно связана с метаболической ак-
тивностью хлоропластов и митохондрий.

Работа выполнена в рамках плана научных ис-
следований в соответствии с государственным за-
данием № АААА-А17-117112040039-7, подтема 1.8
“Изучение механизмов адаптации в регуляции
устойчивости ресурсных видов растений в экоси-
стемах в связи с прогнозируемым изменением
климата”, а также при поддержке проекта Мини-
стерства науки и высшего образования FEWZ-
2020-0009.

Авторы заявляют об отсутствии конфликта ин-
тересов. Настоящая статья не содержит каких-ли-
бо исследований с участием людей и животных в
качестве объектов исследований.
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