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ВЛИЯНИЕ АККЛИМАЦИИ К ПОВЫШЕННОЙ ТЕМПЕРАТУРЕ 
НА МЕХАНИЗМЫ ЗАСУХОУСТОЙЧИВОСТИ У ВИДОВ 

С РАЗНЫМ ТИПОМ ФОТОСИНТЕЗА: Sedobassia sedoides (С3–С4) 
И Bassia prostrata (С4-НАДФ)1
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Исследовали действие засухи на морфофизиологические, биохимические и молекулярно-генетиче-
ские параметры растений Sedobassia sedoides (Pall.) Freitag & G. Kadereit с промежуточным С3–С4-ти-
пом фотосинтеза и Bassia prostrata (L.) A. J. Scott с С4-НАДФ-типом фотосинтеза, выращенные при
разных температурах (25 и 30°С). Снижение биомассы, содержания воды и эффективности кванто-
вого выхода ФС II (ФФСII), а также усиление экспрессии гена psbA, кодирующего белок D1 ФС II,
при действии засухи наблюдалось у обоих видов, независимо от температуры выращивания. В усло-
виях засухи при 25°С у обоих видов наблюдалось снижение содержания фотосинтетических фер-
ментов рибулозо-1,5-бисфосфаткарбоксилазы/оксигеназы (РБФК/О) и фосфоенолпируват-
карбоксилазы (ФЕПк), которое у S. sedoides сопровождалось значительным усилением экспрессии
генов rbcL и PPDK. Акклимация растений S. sedoides к повышенной температуре приводила к уси-
лению активности циклического транспорта электронов ФС I, а также к смягчению негативного
действия засухи на световые реакции фотосинтеза (снижение NPQ) и содержание фермента ФЕПк
на фоне сдвига ионного баланса за счет снижения содержания калия. B. prostrata проявил большую
засухоустойчивость и характеризовался большей термолабильностью фотосинтетических фермен-
тов, изменения в содержании и соотношении которых позволили данному виду поддерживать рост
в условиях засухи при разной температуре.
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ВВЕДЕНИЕ

Изменение климата является одной из самых
серьезных экологических проблем. Экстремаль-
но жаркие и засушливые периоды становятся бо-
лее частыми и продолжительными во всем мире,
и прогнозируется их дальнейшее усиление с по-
вышением температуры [1–3]. Засуха снижает ак-
тивность фотосинтеза, содержание пигментов,
ухудшает целостность мембран, осмотическую
регуляцию, что ограничивает рост, развитие и
урожайность растений [1]. Снижение фотосинте-
за может быть следствием “устьичных” или “не-
устьичных” (метаболических) ограничений [4].
Дефицит воды ведет к снижению нециклического

транспорта электронов и фотохимической эф-
фективности ФС II, часто за счет деградации бел-
ка D1, который является самым уязвимым среди
внутренних компонентов ФС II [5]. Также осмо-
тический стресс может вызвать активацию цик-
лического транспорта электронов (ЦТЭ) ФС I [6].
При этом влияние засухи на экспрессию генов,
кодирующих основные компоненты фотосистем,
может быть как стимулирующим [7], так и подав-
ляющим [8]. Снижение доступности CO2 вслед-
ствие устьичных ограничений в тканях листа мо-
жет вести к снижению активности ключевого
фермента фотосинтеза рибулозо-1,5-бисфосфат-
карбоксилазы/оксигеназы (РБФК/О), в зависи-
мости от интенсивности засухи и видовых разли-
чий [9]. Засуха также по-разному влияет на экс-
прессию генов rbcL и RbcS [3, 10], и снижение
содержания РБФК/О может быть, в том числе,

1 Дополнительная информация для этой статьи доступна по
doi 10.31857/S0015330323600195 для авторизованных поль-
зователей.
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следствием усиления процессов деградации бел-
ка, вызванных стрессовыми условиями. Показа-
но, что РБФК/О может использоваться растения-
ми как запас азота/аминокислот, который выво-
дится из хлоропластов и хранится в вакуолях, в
стрессовых условиях РБФК/О активно расщеп-
ляется протеазами и направляется в другие органы
для поддержания синтеза белков [11, 12]. Вторым
ключевым ферментом фотосинтеза у С4-видов
является фосфоенолпируваткарбоксилаза (ФЕПк),
изменение содержания и активности которого, в
условиях засухи, сопряжено с изменением содер-
жания и активности РБФК/О у разных видов как
в сторону увеличения [13], так и в сторону пони-
жения [14]. Показано, что внедрение гена С4-
ФЕПк в С3-растения увеличивает их засухоустой-
чивость [15]. Еще одним важным ферментом С4-
пути является фосфатдикиназа (PPDK), которая
присутствует в хлоропластах и цитоплазме как
С4-, так и С3-растений, и участвует в ассимиля-
ции азота, синтезе жирных кислот и осмотически
активных соединений [16]. Накопление данного
фермента индуцируется различными абиотиче-
скими стрессами, в том числе и засухой [16].

Большинство растений независимо от типа
фотосинтеза демонстрируют значительную спо-
собность приспосабливать свои фотосинтетиче-
ские характеристики к температуре окружающей
среды, что называется температурной акклима-
цией. При этом С4-растения, по сравнению с С3-
видами, изначально лучше адаптированы к более
высоким температурам [17]. Повышение темпе-
ратуры выращивания вызывает у растений увели-
чение оптимальной температуры фотосинтеза и
делает фотосинтетический аппарат более устой-
чивым к тепловому стрессу [18]. Повышение
устойчивости обусловлено оптимизацией работы
наиболее уязвимых к увеличению температуры
систем, которыми являются кислород-выделяю-
щий комплекс в фотосистеме II (ФС II), система
генерации АТФ и фиксация углерода РБФК/О
из-за РБФК/О-активазы [18], в том числе за счет
увеличения активности циклического транспорта
электронов (ЦТЭ) ФС I для поддержания синтеза
АТФ [17]. Тепловой стресс также активирует тер-
мочувствительные ферменты и экспрессию боль-
шинства генов, участвующих в энергетическом и
липидном обмене, биосинтезе пигментов и фото-
синтезе [18]. Так, биохимические характеристики
РБФК/О могут меняться под действием темпера-
туры, что способствует акклимации растения к
изменениям температуры [19]. C4-растения име-
ют свои особенности биохимических ограниче-
ний при повышенной температуре. Показано,
что скорость фиксации СО2 РБФК/О у видов с
малатным (НАДФ) С4-типом фотосинтеза выше
при любой температуре, чем у С3- и промежуточ-
ных С3–С4 (С2)-видов, при этом при повышении

температуры скорость фиксации СО2 РБФК/О у
всех видов увеличивается и разница между вида-
ми с разным типом фотосинтеза также увеличи-
вается [20, 21]. Молекулярно-генетические иссле-
дования показали, что тепловой стресс вызывает
быстрое перепрограммирование экспрессии широ-
кого спектра генов, имеющих решающее значение
для снижения негативного эффекта температур-
ного воздействия, однако до сих пор относительно
мало известно об изменении экспрессии пластид-
ного генома, хотя компоненты фотосинтетического
аппарата являются основными мишенями терми-
ческого повреждения [22].

Путь С4-фотосинтеза опирается на скоорди-
нированную систему анатомических и биохими-
ческих признаков, которые обеспечивают кон-
центрирование CO2 вокруг РБФК/О в клетках об-
кладки проводящих пучков, что предотвращает
реакцию оксигенации РБФК/О и тем самым по-
давляет фотодыхание, делая С4-растения более
успешными в открытых и теплых местообитаниях
по сравнению с С3-видами [2, 23]. Считается, что
С4-фотосинтез формировался постепенно у С3-
видов через промежуточные стадии С3–С4-фото-
синтеза [23, 24]. Рассматриваются четыре отдельных
этапа эволюционного перехода от С3- к С4-фото-
синтезу (промежуточного С3–С4-фотосинтеза):
прото-Кранц – С2 (Type I и II) – C4-like фотосинтез,
в ряду которых идет нарастание С4-особенностей
[25]. При этом есть точка зрения, что C2-фото-
синтез является стабильным эволюционным со-
стоянием и не всегда ведет к C4-фотосинтезу [26,
27]. Растения с промежуточным С3–С4-фотосин-
тезом используют фотодыхательный углеродный
насос, или глициновый челнок, для захвата CO2,
высвобождаемого в результате фотодыхательной
активности мезофилла, и транспортировки его в
клетки обкладки проводящих пучков для повтор-
ного использования в цикле Кальвина. При этом
происходит усиление активности циклического
транспорта электронов ФС I в связи с увеличением
потребности в АТФ, необходимого для функцио-
нирования глицинового челнока [24]. Наличие
высокого уровня внутривидового и внутрипопу-
ляционного фотосинтетического разнообразия и
пластичности показано для разных C3–С4-видов,
что усложняет определение принадлежности рас-
тений к разным типам С2-фотосинтеза [23, 26,
28]. В то же время, присущая C2-растениям фи-
зиологическая пластичность, позволяет им оби-
тать в широких экологических диапазонах [27].
Несмотря на общее предпочтение более теплого
климата, C2-растения встречаются в более про-
хладных регионах, чем С4-виды [23]. Сравнитель-
ный анализ адаптации С2- и С4-растений близких
видов одного семейства к повышенной темпера-
туре и засухе ранее не проводился.
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Целью данной работы было изучение способ-
ности растений С3–С4 (С2)-вида Sedobassia sedoides и
С4-НАДФ-вида Bassia prostrata к акклимации к по-
вышенной температуре и ее влияния на устойчи-
вость к осмотическому стрессу.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ
Растительный материал и условия эксперимента.

Семена галофитов Sedobassia sedoides (Pall.) Freitag &
G. Kadereit (Bassia sedoides (Pall.) Asch) и Bassia
prostrata (L.) A.J. Scott (Kochia prostrata (L.)
Schrad.) (подсемейство Chenopodiaceae) были со-
браны в естественных местообитаниях Прика-
спийской низменности (Волгоградская область).
Семена замачивали в дистиллированной воде для
проращивания. 3–4-дневные проростки высажи-
вали на перлит, пропитанный 50% раствором Хо-
гланда. После появления настоящих листьев для
оптимального роста в питательный раствор Хо-
гланда добавляли NaCl до конечной концентра-
ции 50 мМ. Растения выращивали в двух раздель-
ных камерах температурой 25°C и 30°C под люми-
несцентными лампами при плотности потоков
квантов ФАР 200 мкмоль/(м2 с), 16-часовом фо-
топериоде. После 30 дней выращивания часть
растений поливали 15.8% раствором ПЭГ6000 в
течение 4 дней. Всего было 4 группы растений
каждого вида: (1) контрольные растения, выра-
щенные при 25°C без обработки ПЭГ; (2) расте-
ния, выращенные при 25°C и 4-дневной обработ-
ке ПЭГ; (3) растения, выращенные при 30°C без
обработки ПЭГ; (4) растения, выращенные при
30°C и 4-дневной обработке ПЭГ.

Определение содержания воды, пролина и ионов
натрия и калия. Для определения сухой биомассы
растительные пробы высушивали при 80°С до по-
стоянной массы. Содержание воды (W) рассчи-
тывали по формуле и выражали в г Н2О/г сухой
массы:

(1)

где FW – сырая биомасса, DW – сухая биомасса.
Содержание ионов натрия и калия в побегах

определяли в водной вытяжке высушенных об-
разцов (100 мг) на пламенном фотометре ФПА-2-01
(“АООТ ЗОМЗ”, Россия) и выражали в ммоль/г
сухой массы.

Содержание свободного пролина определяли с
помощью кислого нингидринового реактива по
методу Bates [29] с модификациями. В качестве
анализируемых экстрактов использовали водные
вытяжки высушенного и растертого материала.
Результаты рассчитывали на 1 г сухой массы.

Фотосистема I. Изменение окислительно-вос-
становительного потенциала Р700 измеряли пу-
тем мониторинга оптической плотности листьев
при 820 нм с использованием dual-wavelength си-

W FW D( W W ,) D= −

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 ФС II адаптированного к
темноте (20 мин) фрагмента листа осуществляли с
помощью РАМ-флуориметра (PAM-101, “Heinz-
Walz”, Германия). Измеряли темновой макси-
мальный квантовый выход флуоресценции ФС II
(Fv/Fm). Измерение проводили с досветкой образ-
ца слабым модулированным потоком красного
света, которое осуществлялось АЦПУ (PDA-100,
“Walz”, Германия), преобразующим первичный
сигнал от PAM-101 на компьютер со специализи-
рованным программным интерфейсом. Расчет
показателей проводили на основании текущего
значения минимальной (F0) и максимальной (Fm)
флуоресценции адаптированного к темноте листа
по формуле:

(2)
Эффективный квантовый выход фотохимии

ФС II при заданной интенсивности света рассчи-
тывали по формуле:

(3)

где  – фотохимическое тушение флуоресценции
открытым реакционным центром ФС II, а  –
максимальная флуоресценция после световой
адаптации.

Нефотохимическое тушение флуоресценции
хлорофилла (NPQ) рассчитывали по формуле:

(4)
Определение содержания белков рибулозо-1,5-

бисфосфаткарбоксилазы/оксигеназы (РБФК/О) и
фосфоенолпируваткарбоксилазы (ФЕПк) с помо-
щью вестерн-блоттинга. Тотальный белок экстра-
гировали из 0.2–0.5 г надземной части растения,
которую измельчали в жидком азоте и 1–2 мл экс-
тракционного буфера, содержавшего 50 мМ Tris-
HCl (pH 8), 10 мМ MgCl2, 0.3 мМ ЭДТА, 2% поли-
винилпирролидона и 5 мМ дитиотреитол. Гомоге-
нат центрифугировали при 12000 g в течение 15 мин
при 4°C (центрифуга MiniSpin, “Eppendorf”, Гер-
мания). Содержание белка определяли по методу
Бредфорд, используя бычий сывороточный альбу-
мин (“Sigma-Aldrich”, США) в качестве стандарта.

Анализ содержания белков РБФК/О и ФЕПк
проводили с помощью иммуноферментного анали-
за по стандартной методике [30] с использованием
коммерческих поликлональных антител против

v m m 0 m( ) .F F F F F= −

CII q m' ' ,F FΦΦ =

q'F

m'F

m m m' 'NPQ ( ) .F F F= −
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белков большой субъединицы (L) (БС) РБФК/О
(RbcL, AS03037, “Agrisera”, Швеция) и ФЕПк
(PEPC, AS09458, “Agrisera”, Швеция). Разделе-
ние суммарных белков (10–15 мкг тотального
белка в слоте) проводили с помощью 10% денату-
рирующего гель-электрофореза (SDS-PAGE) по
методу Laemmli [31] с использованием маркеров
стандартной молекулярной массы (“BioRad”,
США). После проведения электрофореза белки
переносили на нитроцеллюлозную мембрану
(“Amersham, GE Healthcare”, Великобритания),
используя прибор для мокрого блоттинга
(“BioRad”, США) согласно стандартному прото-
колу. Белки БС РБФК/О и ФЕПк визуализирова-
ли при помощи кроличьих иммуноглобулинов,
конъюгированных с флуоресцентными красите-
лями люминолом и кумариновой кислотой (“Sig-
ma”, США) и пленки Retina XBE (Германия). Ин-
тенсивность полос в вестерн-блоттинге оценивали
с помощью программы ImageJ 1.37v (США) и вы-
ражали относительно среднего уровня (n = 3) для
контрольных растений, который был взят за
100%. Анализ проводили не менее 3 раз.

Выделение РНК проводили фенол-хлоро-
формной экстракцией с осаждением при помощи
LiCl. Для экстракции РНК использовали смесь
буфера (0.1 М LiCl, 0.1 M Tрис-HCl (pH 7.5), 1%
SDS, 10 mM ЭДТА (pH 8)) с подкисленным фено-
лом (рН 4.5) в соотношении 1 : 1, разогретым до
90°С на водяной бане (“WB-4MS”, Biosan, Лат-
вия). К измельченной растительной ткани (400–
500 мг) добавляли экстракционную смесь в соотно-
шении 1 : 3. Для разделения фракций использовали
хлороформ (500 мкл). Пробы центрифугировали в
течение 15 мин при 12000 g (MiniSpin, “Eppendorf”,
Германия) при комнатной температуре. После тре-
тьего центрифугирования в супернатант добавля-
ли 10 M LiCl до конечной концентрации 2.5 M Li-
Cl и оставляли на ночь при 4°С. На следующий
день РНК осаждали центрифугированием и про-
мывали однократно 2 M LiCl и двукратно 80%
этанолом. Осадок растворяли в 100 мкл воды,
свободной от РНКаз. Концентрацию выделенной
РНК определяли с помощью спектрофотометра
NanoDrop 1000 (“ThermoScientific”, США). Очист-
ку РНК от геномной ДНК проводили согласно
стандартному протоколу “ThermoScientific” (США)
с использованием DNAse I и RiboLock (“Thermo-
Scientific”, США).

Обратную транскрипцию проводили в два этапа.
На первом этапе осуществляли отжиг праймеров
для синтеза первой цепи тотальной кДНК на РНК
матрице (Олиго(dT)15 праймер и Random(dN)10
праймер (“Евроген”, Россия)) в течение 5 мин
при 65°С (термостат ТТ-2 Термит, “ДНК-Техно-
логия”, Россия). На втором этапе осуществляли
обратную транскрипцию при помощи обратной
транскриптазы MMLV (“Евроген”, Россия), дНТФ
(“ThermoScientific”, США), добавляя RiboLock

(“ThermoScientific”, США). Концентрацию полу-
ченной кДНК измеряли с помощью спектрофото-
метра NanoDrop 1000 (“ThermoScientific”, США).

Праймеры для ПЦР (Дополнительные мате-
риалы, табл. 1) были подобраны с использовани-
ем Pick Primers NCBI (National Center for Biotech-
nology Information, Bethesda, MD) с функцией
проверки специфичности пары праймеров (“Prim-
er Pair Specificity Checking Parameters”) и SnapGene
Viewer (4.2.11) на нуклеотидных последователь-
ностях, доступных в базе NCBI: праймеры к ге-
нам rbcL Sedobassia sedoides (AY270063.1), Bassia
prostrata (AY270104.1), PPDK Bienertia sinuspersici
(MK674493.1), psaA Bassia littorea (OK539756.1) и
Chenopodium quinoa (LOC32958941), psaB C. qui-
noa (LOC32958940), psbA Bassia scoparia
(AY251266.1) и C. quinoa (LOC32959011), CAB C. qui-
noa (LOC110735177). В качестве референсных ге-
нов использовали UBQ10 C. quinoa (LOC110721034)
и b-Tubulin C. quinoa (XM_021890176).

Проверку праймеров и определение размера
ампликона проводили с помощью ПЦР (ТП4-
ПЦР-01-Терцик, “ДНК-Технология”, Россия) и
электрофореза в 2% агарозном геле. Уровень экс-
прессии исследуемых генов оценивали методом
ПЦР в режиме реального времени (ОТ-кПЦР) с
помощью амплификатора Light Cycler96 (“Roche”,
Швейцария) с использованием красителя
SybrGreen I (“Евроген”, Россия). Данные по ре-
зультатам ОТ-кПЦР анализировали в программе
Light Cycler96 SoftwareVersion 1.1. Уровни тран-
скриптов указаны относительно контрольных
растений.

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

Биомасса, содержание воды, пролина и ионов

В контрольных условиях растения однолетнего
вида S. sedoides характеризовались большей биомас-
сой, чем растения многолетнего вида B. prostrata
(рис. 1а). В условиях засухи наблюдалось 2-крат-
ное снижение сухой биомассы (DW) у обоих ви-
дов независимо от температуры выращивания
(рис. 1а). Выращивание растений S. sedoides и
B. prostrata при повышенной температуре без об-
работки ПЭГ не приводило к изменению накоп-
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ления сухой биомассы по сравнению с контроль-
ными растениями у обоих видов (рис. 1а).

Содержание воды (W) в побегах контрольных
растений B. prostrata было почти в 2 раза ниже,
чем в побегах растений S. sedoides (рис. 1б). Воз-
действие на растения засухой при нормальной
температуре выращивания (25°С) приводило к
снижению содержания воды в побегах обоих ви-
дов растений на 67–70%. В условиях повышенной
температуры (30°С) без обработки ПЭГ содержа-
ние воды в побегах S. sedoides и B. prostrata было на
20–30% ниже, чем в контроле, а действие засухи
при этой температуре в большей степени влияло

на снижение содержания воды в побегах S. sedoi-
des, чем у растений B. prostrata (рис. 1б).

Содержание пролина (Pro) в побегах кон-
трольных растений S. sedoides было в 4.5 раза ниже,
чем в контрольных растениях B. prostrata (рис. 1в). В
условиях засухи при 25ºС у растений S. sedoides
наблюдалось повышение содержания пролина в
9.4 раза, а у растений B. prostrata – в 1.4 раза. При
акклимации к повышенной температуре (30°С) у
растений S. sedoides содержание пролина повы-
шалось почти в 2 раза, в то время как у растений
B. prostrata происходило его 2-кратное снижение,
по сравнению с контролем. Воздействие засухи

Рис. 1. Накопление сухой биомассы (а), содержание воды (б), пролина (в), ионов натрия (г) и калия (д), и отношение
K+/Na+ (е) у растений Sedobassia sedoides и Bassia prostrata, выращенных при разных температурах и кратковременном
действии ПЭГ-индуцированной засухи. (1) Контрольные растения, выращенные при 25°C без обработки ПЭГ;
(2) растения, выращенные при 25°C и 4-дневной обработке ПЭГ; (3) растения, выращенные при 30°C без обработки
ПЭГ; (4) растения, выращенные при 30°C и 4-дневной обработке ПЭГ. Разными латинскими буквами отмечены до-
стоверные различия на уровне P < 0.05.
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после акклимации к повышенной температуре
приводило к увеличению содержания пролина
примерно в 2 раза (относительно растений, выра-
щенных при 30°С без обработки ПЭГ; рис. 1в) у
обоих видов.

Содержание Na+ и K+ в побегах контрольных
растений S. sedoides было выше, чем в побегах
контрольных растений B. prostrata в 2.3 и 1.6 раза
соответственно (рис. 1г, д). В условиях засухи при
25°С, а также при повышенной температуре без
обработки ПЭГ изменений в содержании Na+ и
K+ в растениях обоих видов не наблюдалось. При
действии засухи при 30°С достоверное снижение
содержания Na+ наблюдалось только у растений
B. prostrata (рис. 1г), а K+ только у растений S. se-

doides (рис. 1д). Отношение K+/Na+ в побегах
контрольных растений S. sedoides было в 1.6 ниже,
чем в контрольных растениях B. prostrata (рис. 1е).
Изменения в отношении ионов K+/Na+ наблюда-
лись только в условиях засухи при 30°С как у рас-
тений B. prostrata (повышение в 1.5 раза относи-
тельно контрольных растений и выращенных при
30°С без обработки ПЭГ), так и у растений S. se-
doides (снижение в 1.3 раза по сравнению с расте-
ниями, выращенными при 25°С) (рис. 1е).

Активность циклического транспорта электронов 
ФС I и эффективность функционирования ФС II

В контрольных условиях активность цикличе-
ского транспорта электронов (ЦТЭ) ФС I у расте-
ний S. sedoides была ниже, чем у B. prostrata (рис. 2а).
Засуха не оказала влияния на активность ЦТЭ
при 25°С. Акклимация к повышенной температу-
ре привела к усилению активности циклического
транспорта электронов ФС I у растений S. sedoi-
des, до значений, характерных для С4-видов, уро-
вень которого сохранился и при действии засухи
(при 30°С). У растений B. prostrata активность
ЦТЭ оставалась постоянной при всех видах воз-
действия (рис. 2а).

Эффективность максимального квантового
выхода фотосинтеза ФС II у растений обоих ви-
дов снижалась при воздействии засухи: у S. sedoides
достоверно при 25ºС, у B. prostrata при 30°С, но не
изменялась при выращивании при повышенной
температуре без воздействия засухи (рис. 2б). Эф-
фективность квантового выхода (ФФСII), т.е. эф-
фективность фотохимии ФС II при данной ин-
тенсивности освещения достоверно снижалась
относительно контроля у обоих видов при дей-
ствии засухи независимо от температуры выра-

Рис. 2. Фотосинтетические параметры у растений Sedobassia sedoides и Bassia prostrata, выращенных при разных темпе-
ратурах и кратковременном действии ПЭГ-индуцированной засухи. (а) Активность циклического транспорта элек-
тронов ФС I; (б) максимальный квантовый выход ФС II (Fv/Fm); (в) эффективный квантовый выход фотохимии ФС II
при заданной интенсивности света (ФФСII); (г) нефотохимическое тушение флуоресценции ФС II (NPQ). (1) Кон-
трольные растения, выращенные при 25°C без обработки ПЭГ; (2) растения, выращенные при 25°C и 4-дневной об-
работке ПЭГ; (3) растения, выращенные при 30°C без обработки ПЭГ; (4) растения, выращенные при 30°C и 4-днев-
ной обработке ПЭГ. Разными латинскими буквами отмечены достоверные различия на уровне P < 0.05.
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щивания (рис. 2в). Нефотохимическое тушение
флуоресценции ФС II (NPQ) значительно воз-
растало в условиях засухи: у растений S. sedoides
больше при 25°С, а у растений B. prostrata больше
при 30°С (рис. 2г).

Содержание фотосинтетических ферментов

При воздействии засухи у растений S. sedoides
содержание БС РБФК/О снижалось на 80–85%
независимо от температуры выращивания. У рас-
тений B. prostrata воздействие засухи при 25°С
приводило также к снижению содержания БС
РБФК/О на 85%. При акклимации к повышенной
температуре содержание БС РБФК/О снижалось на
20% у S. sedoides и 45% у B. prostrata (рис. 3а, б). В

условиях засухи при повышенной температуре
содержание БС РБФК/О у B. prostrata оставалось
таким же, как при выращивании при повышен-
ной температуре без засухи (рис. 3а, б). Содержание
ФЕПк у S. sedoides изменялось только в условиях за-
сухи при 25°С, тогда как у B. prostrata содержание
ФЕПк значительно снижалось при всех вариан-
тах воздействия. Однако при воздействии засухи
при повышенной температуре содержание ФЕПк
оказалось в 2 раза выше, чем при действии дан-
ных факторов по отдельности (рис. 3а, в).

Экспрессия генов фотосинтетических белков

Засуха вызывала 8-кратное увеличение накоп-
ления транскиптов гена rbcL у растений S. sedoides

Рис. 3. Результаты вестерн-блоттинга белков БС РБФК/О (большая субъединица) (а, б), ФЕПк (а, в) и экспрессии
генов rbcL (БС РБФК/О) (г) и PPDK (пируватфосфатдикиназа) (д) в побегах растений Sedobassia sedoides и Bassia
prostrata, выращенных при разных температурах и кратковременном действии ПЭГ-индуцированной засухи.
(1) Контрольные растения, выращенные при 25°C без обработки ПЭГ; (2) растения, выращенные при 25°C и 4-днев-
ной обработке ПЭГ; (3) растения, выращенные при 30°C без обработки ПЭГ; (4) растения, выращенные при 30°C и
4-дневной обработке ПЭГ.
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и незначительное повышение у растений B. prostrata
независимо от температуры (рис. 3г). Акклимация к
повышенной температуре привела к 6-кратному
увеличению накопления транскиптов гена rbcL у
S. sedoides и 70% накоплению у B. prostrata. Накоп-
ление транскиптов гена PPDK увеличилось в 6 раз
при воздействии засухи и в 3 раза при акклимации к
повышенной температуре у растений S. sedoides
(рис. 3д). У B. prostrata количество транскриптов ге-
на PPDK не изменялось при изменении условий.
Количество транскиптов генов psaA и psaB, коди-
рующих апопротеины А1 и А2 ФС I соответствен-
но, оставалось неизменным во всех вариантах
эксперимента у обоих видов (рис. 4а, б). Количе-
ство транскиптов гена psbA, кодирующего белок
D1 ФС II, у S. sedoides увеличивалось относительно
контроля в среднем в 3 раза, а у B. prostrata в среднем
в 2 раза при всех видах воздействия (рис. 4в). На-
копление транскиптов гена CAB (хлорофилл a/b-
связывающего белка LHCB/CAB ФС II) наблюда-
лось у B. prostrata при действии засухи, независимо
от температуры, тогда как у S. sedoides оставалось
неизменным (рис. 4г).

PCA анализ

Многофакторный анализ методом главных
компонент (РСА) не показал значительных раз-

личий между растениями S. sedoides, выращенных
при 25 и 30°С без воздействия засухи, но отделил
от них растения, подвергнутые засухе первой ос-
новной компонентой (PC1), которая отражает
46.2% от общей вариации (рис. 5а). Основными
элементами PC1 были эффективность ФС II и
значения NPQ, а также содержание БС РБФК/О
и пролина (табл. 1). РСА также показал четкое
различие между эффектом засухи при 25 и 30°С
на S. sedoides по второй основной компоненте
(РС2), которая отражает 21.87% от общей вариа-
ции (рис. 5а). Основными элементами PC2 были
эффективность ФС I (циклический транспорт),
содержание K+, отношения K+/Na+ и содержание
основного фермента С4-цикла ФЕПк. Первых
двух основных компонент достаточно для объяс-
нения 68% изменений от общей вариации. Для
B. prostrata многофакторный анализ методом
главных компонент не показал четких различий
между растениями при разных вариантах воздей-
ствия (рис. 5б).

ОБСУЖДЕНИЕ
Засуха является одним из самых распростра-

ненных факторов окружающей среды, ограничи-
вающих фотосинтез и рост растений. У обоих изу-
ченных видов S. sedoides и B. prostrata в условиях

Рис. 4. Экспрессия генов psaA и psaB (апопротеины А1 и А2 ФС I) (а, б), psbA (белок D1 ФС II) (в) и CAB (хлорофилл a/b-
связывающего белка LHCB/CAB ФС II) в побегах растений Sedobassia sedoides и Bassia prostrata, выращенных при разных
температурах и кратковременном действии ПЭГ-индуцированной засухи. (1) Контрольные растения, выращенные при
25°C без обработки ПЭГ; (2) растения, выращенные при 25°C и 4-дневной обработке ПЭГ; (3) растения, выращенные
при 30°C без обработки ПЭГ; (4) растения, выращенные при 30°C и 4-дневной обработке ПЭГ.
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Рис. 5. Многофакторный анализ методом главных компонент (PCA) физиологических параметров, участвующих в
процессе адаптации растений Sedobassia sedoides (а) и Bassia prostrata (б) к повышенной температуре и кратковремен-
ному действию ПЭГ-индуцированной засухи. (1) Контрольные растения, выращенные при 25°C без обработки ПЭГ;
(2) растения, выращенные при 25°C и 4-дневной обработке ПЭГ; (3) растения, выращенные при 30°C без обработки
ПЭГ; (4) растения, выращенные при 30°C и 4-дневной обработке ПЭГ.
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Таблица 1. Факторные нагрузки физиологических параметров на главные компоненты (PC1 и PC2) многофак-
торного анализа (PCA) растений Sedobassia sedoides и Bassia prostrata, выращенных при разных температурах (25
и 30°C) и кратковременном действии ПЭГ-индуцированной засухи

Примечание. Полужирным шрифтом показаны наиболее значимые параметры. ЦТЭ (ФС I) – активность циклического
транспорта электронов фотосистемы I; ФС II – максимальный квантовый выход флуоресценции фотосистемы II; NPQ – не-
фотохимическое тушение; ФФСII –эффективный квантовый выход фотохимии ФС II.

Параметры
Sedobassia sedoides Bassia prostrata

PC1 PC2 PC1 PC2

Содержание воды –0.321 –0.225 –0.325 –0.226

Содержание пролина 0.372 –0.132 0.290 0.077

Содержание Na+ –0.288 –0.142 –0.194 0.629

Содержание K+ –0.218 –0.489 0.282 0.208

K+/Na+ 0.057 –0.386 0.356 –0.426

ЦТЭ (ФС I) –0.013 0.542 0.093 0.333

ФС II –0.387 –0.067 –0.238 0.053

NPQ 0.391 0.025 0.351 –0.270

ФФСII –0.322 0.228 –0.391 –0.093

Содержание РБФК/О –0.379 –0.021 –0.434 –0.260

Содержание ФЕПк –0.270 0.415 –0.190 –0.244
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засухи при 25°С наблюдалось снижение биомас-
сы и содержания воды в побегах (рис. 1). Однако
различия между видами в увеличении содержа-
ния пролина (рис. 1), широко используемого в
качестве маркера осмотического стресса [32],
свидетельствуют о большем влиянии засухи на
растения S. sedoides, чем B. prostrata. Фотосинтез
рассматривается в числе первичных физиологи-
ческих процессов, на которые влияет дефицит во-
ды [9]. Наиболее чувствительной к стрессовым
воздействиям является ФС II, что часто выража-
ется в деградации белка D1 [5, 18]. У С3–С4-вида
S. sedoides наблюдалось снижение эффективности
ФС II на свету (ФФСII) и 3.3-кратное усиление
NPQ, что привело к достоверному снижению
максимального квантового выхода ФС II (рис. 2).
Повышение значений NPQ указывает на более
высокое рассеивание (диссипацию) световой
энергии в виде тепла при осмотическом стрессе
[33]. При этом, наблюдалось значительное усиле-
ние экспрессии гена psbA, кодирующего D1 белок
(рис. 4). Кроме того, значительный эффект засухи
проявился в резком (на 85%) снижении содержания
основного фермента цикла Кальвина РБФК/О у
S. sedoides (рис. 3). Известно, что реакция расте-
ний на засуху видоспецифична и варьирует от не-
значительных изменений содержания и активности
РБФК/О до их резкого снижения [9]. При этом у
S. sedoides снижение содержания БС РБФК/О не
было следствием снижения экспрессии гена rbcL,
наоборот, наблюдалось 6-кратное увеличение его
экспрессии, что характерно для некоторых С3-видов
в условиях засухи [3, 10]. Данная диспропорция
между содержанием транскриптов rbcL и белка
БС РБФК/О может быть следствием посттран-
скрипционной регуляции [34] или усиления про-
цессов деградации белка, вызванного стрессовы-
ми условиями, когда РБФК/О активно расщеп-
ляется протеазами и направляется в другие
органы растения для поддержания синтеза белков
[11, 12]. Косвенным свидетельством усиления
процесса деградации у S. sedoides может быть уве-
личение экспрессии гена PPDK в условиях засухи
(рис. 4), так как PPDK участвует в ассимиляции
азота и может играть важную роль в транспорте
аминокислот и значительно ускорять мобилиза-
цию азота из листьев [16].

У С4-НАДФ-вида B. prostrata засуха оказала ме-
нее негативное влияние на эффективность ФС II,
что выражалось в меньшем изменении диссипации
(NPQ) (рис. 2). При этом наблюдалось усиление
экспрессии гена CAB, кодирующего хлорофилл a/b-
связывающий белок (LHCB/CAB) ФС II, регуля-
ция которого считается одним из важных меха-
низмов регуляции функции хлоропластов в ответ
на воздействие стрессовых факторов [18]. При
схожем с S. sedoides снижении содержания БС
РБФК/О, накопление транскриптов гена rbcL у

B. prostrata было значительно ниже, а экспрессия
гена PPDK не изменилась, но происходило более
значительное снижение содержания ФЕПк (рис. 3).
Выявленные различия реакции ФЕПк и PPDK
между видами, вероятно, связаны с различиями их
функций: у С4-видов данные белки являются
ключевыми фотосинтетическим ферментами, а у
С3-видов и, возможно, у С3–С4-видов, при стрессе
выполняют в основном защитные функции [35].

Акклимация к повышенной температуре при-
вела к небольшому снижению содержания воды в
побегах, что, однако, не отразилось на накопле-
нии сухой биомассы у обоих видов (рис. 1). Выра-
щивание при 30°С также не повлияло на эффек-
тивность ФС II у растений S. sedoides и B. prostrata
(рис. 2), но вызывало 2–4-кратное увеличение
накопление транскриптов гена psbA (рис. 4), в то
время как количество транскриптов генов ФС I
psaA и psaB у обоих видов оставалось неизменным.
При этом у С3–С4-вида S. sedoides наблюдалось
увеличение активности ЦТЭ ФС I практически
до уровня С4-НАДФ-вида B. prostrata (рис. 2).
Считается, что увеличение ЦТЭ при высокой
температуре может компенсировать протонную
утечку тилакоидов, позволяя продолжать синтез
АТФ [17]. Выращивание при 30°С привело к сни-
жению содержания БС РБФК/О у обоих видов,
но более значимо (в 2 раза) у B. prostrata (рис. 3).
Вероятно, это связано с увеличением скорости
фиксации СО2 РБФК/О при повышении темпе-
ратуры, характерное для всех видов растений и, в
особенности, для видов с малатным (НАДФ) С4-
типом фотосинтеза [20, 21]. Свидетельством не
стресс-индуцированного снижения содержания
РБФК/О может быть сохранение накопления
биомассы на уровне контрольных растений (рис. 1),
а также результаты РСА (рис. 5). Так, многофак-
торный анализ не показал четкого разделения
растений, выращенных при 25 и 30°С без воздей-
ствия засухи для обоих видов. На отсутствие значи-
тельного стресса указывает и снижение содержания
пролина у B. prostrata по сравнению с контролем и
относительно небольшое повышение этого показа-
теля у S. sedoides (рис. 1). Более высокий уровень со-
держания БС РБФК/О у S. sedoides при повышен-
ной температуре, чем у B. prostrata, вероятно, под-
держивается более значительным усилением
экспрессии гена rbcL (рис. 3). У B. prostrata при
этом снижается содержание не только РБФК/О,
но и С4-фермента ФЕПк, что позволяет поддер-
живать оптимальное для фотосинтеза соотноше-
ние РБФК/О/ФЕПк.

Несмотря на множественные свидетельства
более негативного влияния на растения комби-
нированного стресса повышенной температуры и
засухи, чем каждого из этих воздействий по от-
дельности [3, 36], у S. sedoides выращивание при
30°С смягчило негативное действие засухи на
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ФС II, что выражалось в меньшей диссипации
энергии (рис. 2г) и нивелировала негативный эф-
фект на содержание ФЕПк (рис. 3). Однако дан-
ные изменения не отразились на накоплении
биомассы при засухе (рис. 1), вероятно, в резуль-
тате одинакового действия засухи на содержание
БС РБФК/О и эффективность ФС II, независимо
от температуры выращивания (рис. 2, 3). Таким
образом, акклимация к повышенной температуре
S. sedoides позволила избежать дополнительного
негативного эффекта засухи, вызвав изменения в
защитных реакциях процесса фотосинтеза и в
поддержании водного баланса. При значитель-
ном снижении содержания воды в побегах S. se-
doides, вызванном засухой, при 30°С наблюда-
лось значительно меньшее накопление пролина
(в 2.5 раза по сравнению с контрольными растени-
ями), снижение содержания калия и отношения
K+/Na+ (рис. 1, табл. 1). Это может свидетель-
ствовать об уменьшении роли пролина в осморе-
гуляции и изменении ионного баланса в пользу
Na+, что более характерно для галофитов [37] и,
в частности, у S. sedoides большее накопление
Na+ (в 3.5 раза) относительно K+ в контрольных
условиях (рис. 1). Именно различия в активности
ЦТЭ, содержании K+ и ФЕПк являются основ-
ными факторами четкого разделения второй
главной компонентой РС2 растений С3–С4-вида
S. sedoides, выращенных при разной температуре в
условиях засухи (рис. 5, табл. 1).

У С4-НАДФ-вида B. prostrata так же, как у С3–
С4-вида S. sedoides, не наблюдалось дополнитель-
ного негативного влияния совместного действия
повышенной температуры и засухи на накопление
сухой биомассы, однако механизмы поддержания
роста были другими. Засуха при 30°С привела к
усилению диссипации энергии и, соответственно,
к снижению максимальной эффективности ФС II
(рис. 2), но, при этом, оказала менее негативный
эффект на содержание фотосинтетических фер-
ментов РБФК/О и ФЕПк (рис. 3). У С4-видов ма-
ревых адаптацию к стрессовым условиям связы-
вают именно со значительной биохимической
адаптацией: изменениями содержания РБФК/О
и ферментов С4-цикла, а также активацией осмо-
регуляции [17, 38]. Значительный климатический
ареал С4-НАДФ-вида B. prostrata от южных полупу-
стынь (Средняя Азия, Иран, Монголия, Китай) до
северных лесостепей Евразии [39], вероятно, обу-
словлен именно широкой термолабильностью фо-
тосинтетических ферментов. Акклимация растений
B. prostrata к повышенной температуре привела к
восстановлению содержания пролина до уровня
контрольных растений, снижению содержания
натрия и повышению отношения K+/Na+ в усло-
виях засухи (рис. 1), то есть способствовала уси-
лению роли ионов калия в водно-ионном балансе,
что характерно для ксерофитных видов. О большей

засухоустойчивости С4-НАДФ-вида B. prostrata, по
сравнению с С3–С4-видом S. sedoides, свидетель-
ствует меньшее содержание воды и более высокое
отношение K+/Na+ в контрольных условиях (рис. 1),
а также отсутствие четких различий в РСА анали-
зе (рис. 5).

Таким образом, С3–С4-вид S. sedoides оказался
менее засухоустойчивым при обоих температур-
ных режимах выращивания. Засуха негативно по-
влияла как на содержание основного фотосинте-
тического фермента, так и на эффективность ФС II,
вызвав при этом значительное усиление экспрес-
сии соответствующих генов rbcL и psbA. При этом
акклимация растений S. sedoides к повышенной
температуре привела к усилению активности
циклического транспорта электронов ФС I, а так-
же к смягчению негативного действия засухи на
световые реакции фотосинтеза и содержание
фермента ФЕПк на фоне сдвига ионного баланса
в сторону натрия. У С4-НАДФ-вида B. prostrata

усилилась роль ионов калия в осморегуляции в
условиях засухи при повышенной температуре. В
целом, B. prostrata характеризуется более термола-
бильными фотосинтетическими ферментами, из-
менения в содержании и соотношении которых
позволяют данному виду поддерживать рост в
условиях засухи при разной температуре.

Работа выполнена при финансовой поддержке
Российского фонда фундаментальных исследова-
ний (проект № 21-54-50006 ЯФ_а) и в рамках го-
сударственного задания (тема № 122042700044-6).
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