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В предлагаемом обобщенном материале многолетних исследований, пред-

ставлены результаты изучения механизмов стрессоустойчивости фотосинтетичес-
кого аппарата различных генотипов С3 и С4 видов растений.  

 
 

В природных условиях растения часто подвергаются воздействию стрес-
сов, таких как, высокая и низкая температура, засоление, засуха и другие. В от-
вет на эти воздействия в растениях развиваются стрессовые реакции и угнетают-
ся многие физиологические процессы. Одним из основных процессов, обеспечи-
вающих устойчивость растений к стрессам, является энергообеспечивающий 
процесс фотосинтеза. В настоящее время механизм действия многих внешних 
факторов на фотосинтетический аппарат (ФА) растений во многом остается ма-
лоизученным. Особенно интересен механизм влияния на фотосинтез экстре-
мальных температур и засоления. Известно, что фотосинтез происходит в хло-
ропластах, поэтому целостность и состояние мембран, а также эффективность 
функционирования фотосистем (ФС) имеет ключевое значение в устойчивости 
растений к неблагоприятным условиям окружающей среды.  

Чаще всего снижение фотосинтеза в условиях стресса связывают с инак-
тивацией ФС 2 как на донорной, так и на ее акцепторной сторонах. В результате 
нарушается сопряженность между фотосистемами [21], приводящая к снижению 
активности никотинамиддинуклеотидфосфат (НАДФ) - восстанавливающей сис-
темы и реакций выделения кислорода водоокисляющим комплексом (ВОК) [2]. 

Кроме влияния на транспорт электронов стрессовые факторы  вызывают 
изменения в активности темновых процессов фотосинтеза. Снижение активно-
сти карбоксилирующего фермента цикла Кальвина–Рубиско [17], приводит к 
подавлению транспорта электронов на НАДФ и активации переноса электронов 
на кислород с образованием активных форм кислорода (АФК), которые приво-
дят к изменению активности антиоксидантных (АО)-систем и увеличению про-
цесса фотодыхания [22].  

В настоящем исследовании при изучении механизмов устойчивости ФА к 
экстремальной температуре и засолению были использованы листья и хлоропла-
сты следующих растений: бобов (Vicia faba L.), пшеницы (Triticum aestivum L.), 
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ячменя (Hordeum vulgare L.), амаранта (Amarantus tricolor L.), в которых спек-
трофотометрически определялись содержание пигментов и белков, фотовосста-
новительная активность акцепторов электронов (НАДФ, Дихлорфенолиндофе-
нол (ДХФИФ)), активность ферментов.  

Действие высокой температуры.  Одним из показателей эффективности 
фотосинтетического электронного транспорта в хлоропластах, является измене-
ние скорости восстановления НАДФ. Сравнительное изучение переноса элек-
тронов с образованием НАДФН в условиях действия повышенной температуры 
(38-42оС) в сортах пшеницы, отличающихся теплоустойчивостью [7], показало 
большую устойчивость к температуре НАДФ – восстанавливающей системы у 
сортов пшеницы южного происхождения  (Шарг, Севиндж и др.) в сравнении с 
северными (Московская-35, Родина и др.), что было обусловлено более высоким 
содержанием (табл.1) и термоустойчивостью [6] компонентов акцепторного уча-
стка фотосистемы I – ферредоксина и пластоцианина.  

 
Таблица 1 

Действие повышенной температуры на содержание компонентов  
ЭТЦ в хлоропластах различных сортов пшеницы 

мг белка на 100 г  
сырой массы 

Сорта пшеницы Р700+ 1014 

г-1  
сырой массы 

 
ХлР700+

Фд Пц 

МкМоль НАДФ*Н 

мг-1 Хл в час 

Шарг 18 430 4,7±0,4 2,9±0,2 177,0±3,1 
Севиндж 13 470 3,5±0,3 2,5±0,3 160,0±4,1 

Московская-35 18 440 3,7±0,3 2,4±0,2 103,0±3,2 
Родина 19 460 2,9±0,2 2,1±0,2 91,0±3,1 

 
В экстремальных условиях, в результате инактивации ФС 2, происходит 

нарушение сопряжения в работе ФС I и ФС 2 [21], которое может быть времен-
ным и тогда в этих условиях ФС I может функционировать, если в хлоропластах 
существует альтернативный воде донор электронов.  

В ряде работ отмечена способность аскорбата замещать воду в хлоропла-
стах [15], имеющих разрушенную мембрану [19]. Нами показано [7], что в мо-
дельной системе использование физиологических концентраций аскорбата (50 
мМ) в присутствии диурона, а также при повышенной температуре, инактиви-
рующей ФС 2, скорость восстановления НАДФ  хлоропластами различных сор-
тов пшеницы сравнима с электронным транспортом на НАДФ, когда донором 
служит вода (табл.2), причем использование аскорбата,  как донора электронов в 
хлоропластах различных сортов пшеницы, неодинаково возрастала в зависимо-
сти от длительности их инкубации с аскорбатом.  

Одним из регуляторных механизмов, оптимизирующих распределение 
энергии между фотосистемами, является миграция ССК-II ФС 2 в ответ на по-
вышенную температуру без расстыковки гран [1,10]. В других работах отмеча-
ется, наоборот, нарушение в этих условиях гранальности тилакоидной мембра-
ны [12]. Проведенное изучение [3,5] активности транспорта электронов в раз-
личных сортах пшеницы, отличающихся термостабильностью при действии те-
плового стресса (40оС, 10 минут) позволило обнаружить у неуст. сорта. Москов-
ская-35 усиление обоих  электронных потоков к ФС I (рис.1), которая может 
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располагаться как в межгранных областях, так и по краям стопок мембраны 
гран. [10] 

 
Таблица 2 

Влияние аскорбата на скорость восстановления НАДФ в различных  
сортах пшеницы (мкмоль НАДФ*Н на мг-1 хл. час) 

Скорость восстановления НАДФ Сорта 
С нативными хлоропластами С прогретыми хлоропластами 

10 минут при 45оС 
 От Н2О В присут. 

аскорбата (50 
мМ) 

В присут. диу-
рона (5мМ 

 и аскорбата 
(50мМ) 

В присут. аскор-
бата (50мМ) 

В отсутст-
вии аскор-

бата 

Родина 81,7±2,3 61,1±2,3 81±1,9 79,5±1,9 0 
Московская-35 72,1±1,5 64,2±1,1 70±1,1 65,1±1,1 0 
Шарг 99,7±2,0 100±2,1 101±2,1 108±1,1 19±0,1 
Севиндж 84,9±2,1 84±2,0 82,1±2,0 92±2,0 9±0,2 

 
 

Рис.1. Влияние повышенной температуры реакционной среды на скорость вос-
становления НАДФ (мкмоль НАДФ на мг-1  хл·час) и циклического фотофосфо-
рилирования (ФФ) (мкмоль неорганического фосфата на мг-1 хл ·час). 
 
Сопоставление  изменений активностей транспорта электронов с ультра-

структурными показателями (табл.3) выявило, что у устойчивого к температуре 
сорта Шарг происходит взаимодействие с ФС I больше в межгранной области, а 
у сорта Московская-35 как по краям стопок гран, так и в межгранном простран-
стве, что может иметь адаптивное значение в приспособлении ФА к высокой 
температуре [12]. 
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Таблица 3 
Действие температуры на морфометрические показатели  хлоропластов  

различных сортов пшеницы 
Вариант Показатель 

Площадь на срезе, мкм2
Контроль Прогрев при 40оС 

Сорт Шарг Гранных состыкованных  92,3 91,1 
 Гранных краевых 29,4 17,4 
 Межгранных 41,8 60 
 Отношения состык./несост. 1,29 1,17 
Сорт Московская-35 Гранных состыкованных 92,0 92,3 
 Гранных краевых 29,7 41,7 
 Межгранных 40,9 55,3 
 Отношения состык./несост. 1,30 1,1 

 
Действие различных концентраций хлоридного засоления.  Согласно 

литературным данным [11] высокая концентрация NaCl снижает перенос элек-
тронов от воды к НАДФ, в результате чего усиливается транспорт электронов на 
кислород с образованием АФК. В этих условиях для снижения окислительных 
реакций в клетке активируется процесс фотодыхания. Характер взаимосвязи 
между этими процессами в настоящее время остается не ясным и требует допол-
нительных исследований.     

Изучение скорости восстановления НАДФ в сортах ячменя, отличающихся 
солеустойчивостью, обнаружило в обоих сортах с повышением концентрации 
соли, заметное снижение фотовосстановительной активности (ФВА) в весенний 
период вегетации (рис. 2).   

 
Рис.2 Фотовосстановительная активность хлоропластов ячменя, выращенных при 

различных концентрациях NaCl в весенний и осенне-зимний периоды (мкмоль 
НАДФ на мг-1 хл·час) 

 
Исследование активности гликолатоксидазы (ГО) в обоих сортах ячменя 

показало его ощутимое увеличение в летний период вегетации (рис. 3). Различие 
между сортами в активности ГО состояло в ее возрастании с повышением кон-
центрации соли у солеустойчивого сорта Паллидиум, тогда как у неустойчивого 
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(Ширванданы) при 0,6% засолении наблюдалось снижение, которое составило 
66% от контроля, что возможно связано как  с увеличением содержания белка в 
этих условиях, так  и генетически обусловленных конформационных изменений 
фермента.  

 

  

  
Рис.3 Активность ГО и содержание водорастворимых белков в различных сортах 

ячменя в условиях засоления. А – содержание белков на 1 г сырой массы (в 
мг), Б – количество поглощенного O2 (в молях) в течение 3 мин. на мг белка  

 
Одним из наиболее уязвимых звеньев фотосинтеза в условиях засоления 

является ФС 2 [13], на донорной стороне которой мишенью для повреждений 
является ВОК [11], инактивация которого обусловлена потерей ионов марганца 
и некоторых белков, связанных с ВОК, в результате чего подавляется поток 
электронов в фотосинтетической цепи.  

В проведенном изучении [7] действия засоления на фотохимические ре-
акции выделения кислорода в хлоропластах, выделенных из проростков ячменя, 
выращенных при различных концентрациях NaCl, было выявлено как ингибиро-
вание электронного транспорта, измеренного по восстановлению ДХФИФ 
(42,3% от контроля при 100мМ NaCl), так и числа центров выделения кислорода 
(18,8% от контроля при 100мМ NaCl) (табл.4). Более значительное, в сравнении 
с подавлением электронного транспорта, ингибирование числа центров выделе-
ния кислорода можно объяснить разницей в изменении активностей вышепри-
веденных показателей в стромальных и гранальных частях хлоропластов, так 
как существует мнение [10], что выделение кислорода в солевых условиях в 
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стромальных частях хлоропластов, по сравнению с гранальными, является до-
минирующим.  

 
Таблица 4 

Действие засоления на число центров выделения кислорода  
и фотохимическую активность хлоропластов  

Варианты Sо+Si (%) Промахи (α) Двойные удары и 
попадания (β) 

Актив-
ность ре-
акции 

Хилла (%) 

Отн. Хл а/в 

Контроль 100 0,20±0,02 0,035±0,01 100 2,68 
25мМ NaCl 34,5 0,18±0,02 0,041±0,01 93,5 2,66 

50 мМ NaCL 38,0 0,20±0,03 0,048±0,01 86,0 2,64 
100мМ NaCL 18,8 0,20±0,03 0,053±0,01 42,3 2,58 

Как показывают исследования [11] действие высокой температуры и за-
соления в той или иной степени усиливают образование АФК. Однако их накоп-
лению и нейтрализации препятствует антиоксидантная система, состоящая из 
ферментов и низкомолекулярных соединений [11,16]. Среди антиоксидантов 
есть и пигменты, к которым относят выделенный из краснолистных видообраз-
цов амаранта алкалоид – амарантин [8]. В настоящее время недостаточно изуче-
ны протекторные АО свойства амарантина при неспецифическом окислитель-
ном стрессе растений.  

У растений пшеницы с. Московская – 35 и амаранта с. Валентина  была 
исследована [2] реакция на окислительный стресс, при действии 300 мм NaCl в 
течение 3-х суток. Листья  растения  амаранта  в  отличие  от пшеницы более 
эффективно противостояли накоплению АФК  благодаря высокому  содержанию  
антиоксиданта  амарантина,  который  как  было показано  способен  обезврежи-
вать  супероксиданион  радикал, подобно супероксидисмутазе (СОД), большее 
снижение которой в листьях амаранта (рис.4) можно объяснить компенсаторным 
действием амарантина [8]. 
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Рис. 4. Влияние засоления (300мМ NaCl) на активность СОД в листьях пшени-
цы и амаранта 

Действие высокой температуры и засоления.     
При изучении адаптивных структурных перестроек функциональных ком-

плексов мембранных систем к стрессовым условиям, особое внимание уделяется 
изменению липидного и белкового состава. Однако, вопросы стабилизации 
структуры функциональных комплексов рассматривались редко.  
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Исследование внутримембранных структурных перестроек функциональ-
ных комплексов методом дифференциальной сканирующей колориметрии мем-
бран хлоропластов бобов [9] при их прогреве в интервале температур от 40 до 
100оС выявило 9 структурных переходов, сопровождающихся увеличением мак-
симумов теплоемкостей при 42, 54, 61, 66, 73, 78, 83, 87 и 92оС (рис.5). 

 
Рис. 5. Эндотермические структурные переходы в мембранах хлоропластов. 1 – ис-

ходные хлоропласты, 2 – хлоропласты после обработки раствором ЭДТА. 
 

Поскольку фазовые переходы липидов происходят при температурах ниже 
40оС предполагается, что термограммы отражают распад и денатурацию бело-
вых комплексов.  

Обработка тилакоидов раствором ЭДТА приводила к удалению из мем-
бран сопрягающего фактора (СФI) АТФазного комплекса и отражалась на тер-
мограмме снижением теплоемкостей при 78оС (рис.5), который вероятно соот-
ветствует структурному переходу сопрягающего фактора АТФазы.  

Экспозиция растений в течение суток при 35оС приводила к перераспреде-
лению теплоемкостей в диапазоне от 61 до 78оС (рис.6).  

 
Рис. 6. Термограмма тилакоидной мембраны хлоропластов бобов, адаптирован-

ных к различным температурам. 
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В то же время в условиях засоления вклад теплоемкостей этих переходов 
сохранялся независимо от температурного воздействия (таблица 5), что сви-
детельствует о стабилизирующем эффекте предварительной адаптации растений 
к повышенной концентрации NaCl в устойчивости мембран хлоропластов к не-
оптимальной температуре.  

 
Таблица 5 

Структурные переходы растений, адаптированных к различным  
температурам в условиях засоления (в % от суммарной теплоемкости) 

Структурные переходы Условия адап-
тации М42 М54 М61 М66 М73 М78 М83 М87 М92 
5оС +NaCL ± 8 12 12 13 21 3 11 19 
20oC + NaCL ± 6 8 16 9 25 9 4 23 
35oC +NaCL ± 7 8 19 11 27 6 7 15 

± - Вклад перехода М42 менее 1%. 
 

Таким образом, увеличение или уменьшение теплоемкости структурного 
перехода свидетельствует не только и не столько об изменении количества ком-
понентов, осуществляющих этот переход, но и о количестве энергии, необходи-
мой для этого перехода, а следовательно об изменении их структурной органи-
зации  и устойчивости.  

Итак, фотосинтез как интегральный процесс является чрезвычайно чув-
ствительной функцией растений к изменениям окружающей среды. Вопрос о 
первичности и наибольшей уязвимости какого-либо звена фотосинтеза в стрес-
совых условиях, в настоящий момент остается открытым. Однако установлено 
[16], что общей особенностью являются фотодеструктивные изменения в мем-
бранной системе хлоропластов, где  происходит генерация АФК, против акку-
муляции и нейтрализации которых в клетке возникают механизмы защиты по-
средством изменения активности транспорта электронов, ферментной системы, 
а также деятельности АО систем, что в итоге способствует адаптации расти-
тельных организмов к действующим стрессам.    
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Ú3 Âß Ú4 ÍÞÂ ÁÈÒÊÈËßÐÈÍ ÔÎÒÎÑÈÍÒÅÒÈÊ ÀÏÀÐÀÒÛÍÛÍ ÔÓÍÊÑÈÎÍÀË 
ÔßÀËËÛÜÛÍÀ ÅÊÑÒÐÅÌÀË ÒÅÌÏÅÐÀÒÓÐÓÍ  

Âß ÄÓÇËÀØÌÀÍÛÍ ÒßÑÈÐÈ 
 

Í.Ã.ÃßÌÁßÐÎÂÀ 
 

ÕÖËÀÑß 
 

Óçóí èëëÿð ÿðçèíäÿ àïàðûëàí òÿäãèãàòëàðûí òÿãäèì îëóíìóø öìóìèëÿøäèðèë-
ìèø ìàòåðèàëûíäà ìöõòÿëèô ýåíîòèïëè Ú3 âÿ Ú4 áèòêèëÿðèí ôîòîñèíòåòèê àïàðàòûíûí 
ñòðåññÿ ãàðøû äàâàìëûëûüûíûí ìåõàíèçìèíÿ äàèð íÿòèúÿëÿð òÿñâèð åäèëìèøäèð. 
 
 

EFFECTS OF EXTREMAL TEMPERATURE AND SALINIZATION ON  
THE FUNCTIONAL ACTIVITY OF THE FOTOSYNTHETIC APPARATUS  

OF C3 AND C4 PLANTS 
 

N.Q.QAMBAROVA 
 

SUMMARY 
 

The results of styding of the mechanisms of the stress-stability of the photosynthetic 
apparatus of C3 and C4 plants with different genotypes were presented in the proposed general-
ized source carrying during many years. 
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