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ХЛОРОФИЛЛДЕФЕКТНОСТЬЮ 
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Представлены результаты исследований физиологических особенностей расте�
ний многолетнего перекрестноопыляющегося злака Festuca pratensis Huds. с су�
прессированной хлорофиллдефектностью. Установлено, что генетической осно�
вой хлорофиллдефектности растений данного типа является мутация (и) с плейо�
тропным эффектом, затрагивающая пути синтеза зеленых и желтых (каротинов, 
лютеина и ксантофиллов) пигментов и сопровождающаяся изменением экспрес�
сии морфофизиологических признаков по сравнению с растениями w�type. 

К л ю ч е в ы е  с л о в а :  Festuca pratensis Huds., супрессированная хлорофиллде�
фектность, зеленые и желтые пигменты, фотосинтетический аппарат, нетто�фото�
синтез. 

O. N. Lebedeva, A. F. Titov, T. S. Nikolaevskaya, E. B. Stafeeva. 
PHYSIOLOGICAL FEATURES OF FESTUCA PRATENSIS HUDS. PLANTS 
WITH SUPRESSED OF CHLOROPHYLL DEFICIENCY 

Results of research into the physiological features of the perennial allogamous cereal 
Festuca pratensis Huds. with suppressed chlorophyll deficiency are presented. We 
found that the genetic basis of chlorophyll deficiencity in plants of this type is the 
mutation (s) with the pleiotropic effect, wich affects the pathways of synthesis of 
auxiliary light�absorbing and photoprotective green (a�, b�chlorophyll) and yellow 
(carotene, lutein and xantophyll) pigments and isaccompanied by change in the 
expression of morpho�physiological traits as compared with w�type plants. 

K e y  w o r d s :  Festuca pratensis Huds., pigment mutations, green and yellow pigments, 
suppression of chlorophyll deficiency, photosynthetic apparatus, net�photosynthesis. 

 
Введение 

У растений, важнейшей биологической осо�
бенностью которых является способность к фо�
тосинтезу, большое значение имеют различного 
рода нарушения в биосинтезе пигментов, и пре�
жде всего хлорофиллов (хлорофиллдефект�
ность). В связи с этим изучение физиологиче�
ских особенностей, таких как, например, содер�
жание пигментов, скорость фотосинтетических 

реакций, фотопротекторные свойства, играет 
важную роль в понимании механизмов, приво�
дящих к структурно�функциональным измене�
ниям фотосинтетического аппарата у растений 
с хлорофиллдефектностью. 

Исследование этих механизмов связано, 
как правило, с использованием пигментных 
мутантов ядерного типа, у которых блокирова�
ны отдельные звенья синтеза пигментов и от�
сутствует способность к его восстановлению 
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[Найлэн, 1967]. Наш модельный объект – овся�
ница луговая (Festuca pratensis Huds.), как по�
казано ранее, содержит значительный пул ес�
тественных хлорофильных мутаций, большая 
часть которых способна специфически восста�
навливаться до дикого фенотипа [Олимпиенко 
и др., 1976; Титов, Олимпиенко, 1976; Титов и 
др., 1978], и этот процесс сопровождается оп�
ределенными структурными изменениями хло�
ропластов и митохондрий [Венжик и др., 2002]. 

Цель настоящего исследования – изучение 
физиологических особенностей растений ов�
сяницы луговой с супрессированной хлоро�
филлдефектностью и с различными механиз�
мами восстановления пигментации до дикого 
фенотипа. 

Материалы и методы  

Работа проводилась на растениях овсяницы 
луговой с. Онежская, который был создан на 
основе северных экотипов вида [Винниченко, 
1967; Лебедева и др., 1995]. Фенотипическое 
проявление пигментных нарушений у растений 
данного сорта происходит при определенных 
условиях культивирования. С целью их выявле�
ния семена проращивали в течение 10 суток на 
фильтровальной бумаге в фитотроне при не�
прерывном освещении (96–120·mol·m�2·s�1), 
температуре 350С и влажности 70%. В массиве 
проростков регистрировали зеленые (w�type) и 
депигментированные растения (десупрессия).  

В работе использованы обозначения, обще�
принятые для хлорофильных мутаций: светло�
зеленые (viridsi, V), желтые (xantha, X), белые 
(albian, A). Комбинированные фенотипы обо�
значались как зелено�светло�зеленые (NV), 
светло�зелено�зеленые (VN), светло�зелено�
желтые (VX), светло�зелено�белые (VA), желто�
зеленые (XN), желто�светло�зеленые (XV), жел�
то�белые (XA), бело�зеленые (AN), бело�свет�
ло�зеленые (AV), причем первая буква соответ�
ствовала окраске верхней половины листа, а 
вторая – нижней. Обозначения фенотипов об�
разовывались из начальных латинских букв со�
ответствующего типа депигментации, знака >, 
и начальных букв соответствующего типа вос�
становления, например, V>N, V>VX и т.п. 

Депигментированные проростки восстанав�
ливали зеленую окраску листа (ресупрессия) с 
различной скоростью и двумя путями: через 
реверсию и репопуляцию. Окраска проростка 
до w�type путем реверсии восстанавливалась 
быстро при культивировании проростков при 
250С в течение последующих 4 суток или мед�
ленно – более 4 суток. В других случаях вос�
становление происходило через репопуляцию 
клеток базальной части проростка: быстрое 
наблюдалось уже на 7�е сутки при температуре 

350С, а медленное, так же как и реверсия, – при 
250С. Используя различные сочетания скоро�
сти и механизмов восстановления (быстрая 
реверсия – медленная реверсия и быстрая ре�
популяция – медленная репопуляция), мы вы�
делили несколько фенотипических групп про�
ростков. Пигментация полностью восстанавли�
валась к моменту перехода растений в фазу ку�
щения (растения�ревертанты). 

В дальнейшем растения�ревертанты 
(функциональные ревертанты), маркирован�
ные по типу депигментации и восстановления 
в фазе проростков, выращивали в течение 
6 лет в полевых условиях в виде клонов, полу�
ченных методом вегетативного деления мате�
ринских 2�летних особей. Каждый клон состо�
ял из 8 растений, размещенных с расстояни�
ем 6060 см. 

Содержание пигментов определяли у расте�
ний третьего года жизни, рассчитывая распре�
деление и соотношение зеленых и желтых пиг�
ментов между светособирающими антенными 
комплексами (ССК) и реакционными центрами 
(РЦ) фотосистем I и II [Lichtenthaler, 1987]. Со�
держание и расчет концентрации хлорофиллов 
a, b и каротиноидов осуществляли по обще�
принятым методикам [Шлык, 1968; Методы 
биохимического анализа растений, 1978]. Для 
разделения каротиноидов использовали метод 
адсорбционной тонкослойной хроматографии, 
основанный на различной адсорбции состав�
ных частей смеси на твердом адсорбенте [Бе�
резов, Коровкин, 1990]. Извлечение пигментов 
[Сапожников, 1964], их фракционирование и 
идентификацию [Методы биохимического ана�
лиза растений, 1978; Дараселия и др., 1983; 
Досон и др., 1991] также проводили по стан�
дартным методикам. 

Работу виолоксантинового цикла определяли 
с помощью критерия эффективности деэпокси�
дации (КЭД) по формуле КЭД=(А+Z)/(A+Z+V), где  
А – количество антераксантина, Z – зеаксантина, 
V – виолаксантина [Elrad et al., 2002]. 

Эффективность работы фотосинтетического 
аппарата (ФСА) оценивали в полевом и лабора�
торном экспериментах с помощью флюоримет�
ра MINI�PAM (Walz, Германия) [Hetherington et 
al., 1998]. При этом использованы основные па�
раметры, характеризующие различные стороны 
фотосинтетического транспорта электронов: 
Fo, Fv и Fm – основная (фоновая), переменная и 
максимальная флюоресценция адаптировав�
шихся к темноте образцов растений; Fv/Fm – 
потенциал фотохимической эффективности (по�
тенциальный квантовый выход фотохимии); 
Yield (Y) – эффективный (фактический) выход 
фотохимического превращения энергии; qP – 
фотохимическое тушение; qN – нефотохимиче�
ское тушение; NPQ – часть нефотохимического 
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тушения хлорофилла a, рассеянного в виде теп�
ла [Maxwell, Johnson, 2000]. 

Нетто�фотосинтез изучали с помощью пор�
тативного прибора НСМ–1000 [Германия] на 
растениях, достигших фазы кущения (10–12 
вегетативных побегов) и выращенных в лабо�
раторных условиях в вазонах с почвенным суб�
стратом при температуре воздуха 25°С, его от�
носительной влажности 50–60 %, интенсивно�
сти света 144 μмоль· м�2· с�1 ФАР, при фотопе�
риоде 14 ч, температура листа 25°–28°С. Усло�
вия изучения газообмена внутри листовой ка�
меры площадью 2,5 см2: температура воздуха 
25°С, его относительная влажность 50–60%, 
интенсивность света 800, 500, 300, 100 и 0 
μмоль·м�2· с�1 ФАР. По данным эксперимента 
были построены световые кривые нетто�фото�
синтеза [Мокроносов, 1983]. 

Все результаты обработаны с помощью об�
щепринятых методов вариационной статисти�
ки (Зайцев,1984). 

Результаты и обсуждение 

Анализ зеленых пигментов у растений с су�
прессированной хлорофиллдефектностью 3�го 
года жизни, маркированных в ювенильной фазе 
развития по характеру хлорофильного дефекта, 
показал, что у большинства фенотипов (V, VN, 
XN, XV, A) наблюдается повышенное содержа�
ние хлорофилла a в реакционных центрах (на 
20–30 %) и суммарного его количества (на 
13–18 %) по отношению к этим показателям у 

растений w�type. Обращает на себя внимание, 
что три хлорофиллдефектных фенотипа являют�
ся ранними ревертантами (VN, XN, XV), то есть 
восстановление пигментации у них проявляется 
при 350 путем репопуляции (табл. 1). 

В отличие от зеленых пигментов количество 
каротиноидов в растениях оказалось зависи�
мым от характера хлорофильного дефекта. Так, 
растения с фенотипами viridis и xantha характе�
ризуются пониженным содержанием каротина 
(на 30–35 %), лютеина (на 20–25 %), зеа�+ анте�
раксантина (на 13–17 %) и суммы ксантофиллов 
в целом (на 10 %), а с фенотипом albina – повы�
шенным содержанием лютеина (на 35 %), неок�
сантина (на 30 %) и общего пула ксантофиллов 
(на 8%) (табл. 2). 

Установлено, что состав зеленых пигментов 
растений с супрессированной хлорофиллде�
фектностью связан только с определенными 
механизмами восстановления пигментации при 
ресупрессии. При восстановлении хлорофиль�
ного дефекта путем репопуляции (быстрой и 
медленной) у растений всех фенотипических 
групп наблюдается увеличенное содержание 
хлорофилла a на 12–23 % в РЦ и на 22–40 % его 
суммарного количества. У растений�ревертан�
тов с фенотипами viridis и xantha и с восстанов�
лением через реверсию (быструю и медленную) 
отмечено снижение (в среднем на 10 %) количе�
ства хлорофилла b относительно w�type и, как 
следствие, снижение на 15 % суммы хлорофил�
лов a+b в ССК. Содержание зеленых пигментов 
(a, b, в ССК и в РЦ) у растений, характеризую�

Таблица 1. Содержание пигментов в растениях Festuca pratensis, различающихся типом хлорофильного 
дефекта 

Содержание и соотношение пигментов, мг/г сырого веса 
Фенотип 

a b a/b ССК РЦ  c c/a 
w�type 1,14±0,05 0,49±0,01 2,33±0,07 1,13±0,08 0,55±0,04 0,29±0,01 0,25±0,02 

V 1,34±0,07* 0,55±0,05 2,44±0,03 * 1,21±0,11 0,68±0,04* 0,36±0,02* 0,27±0,01 
VN 1,31±0,05* 0,53±0,03 2,47±0,06* 1,16±0,06 0,67±0,02* 0,24±0,01* 0,18±0,02*
VX 1,15±0,07 0,47±0,02 2,45±0,05 1,04±0,05 0,59±0,05 0,26±0,02 0,23±0,01 
X 1,14±0,03 0,45±0,01* 2,53±0,03* 0,99±0,03* 0,60±0,02 0,31±0,09 0,27±0,01 

XN 1,30±0,01* 0,52±0,01* 2,50±0,05* 1,15±0,03 0,67±0,01* 0,31±0,03 0,24±0,01 
XV 1,34±0,09* 0,53±0,08 2,53±0,05* 1,16±0,17 0,71±0,11* 0,34±0,11 0,25±0,02 
A 1,29±0,07* 0,49±0,03 2,63±0,10* 1,08±0,06 0,69±0,04* 0,35±0,03* 0,27±0,04 

* Здесь и в табл. 2–4 отличия в содержании пигментов у растений с хлорофиллдефектностью от w�type значимы при 
p<0,05. 

Таблица 2. Содержание желтых пигментов в растениях Festuca pratensis, различающихся типом 
хлорофильного дефекта 

Содержание желтых пигментов, мг/г сырого веса 
Фенотип 

каротин лютеин виолаксантин
зеаксантин+  

антераксантин
неоксантин 

сумма  
ксантофиллов 

КДЭ 

w�type 0,114±0,012 0,131±0,010 0,040±0,004 0,224±0,015 0,033±0,003 0,297±0,007 0,848±0,010 
V 0,074±0,007* 0,104±0,009* 0,039±0,003 0,195±0,011* 0,027±0,003 0,257±0,004* 0,847±0,007 

VN 0,094±0,012 0,131±0,010 0,042±0,004 0,248±0,015 0,033±0,004 0,323±0,009* 0,849±0,011 
X 0,077±0,007* 0,099±0,008* 0,041±0,005 0,185±0,014* 0,035±0,004 0,261±0,008* 0,820±0,013*

XN 0,122±0,012 0,126±0,011 0,041±0,003 0,228±0,017 0,035±0,003 0,304±0,011 0,853±0,016 
XV 0,095±0,012 0,112±0,013 0,036±0,004 0,199±0,019 0,029±0,004 0,264±0,013* 0,854±0,018 
A 0,099±0,011 0,177±0,007* 0,046±0,004 0,231±0,017 0,043±0,004* 0,320±0,008* 0,834±0,008 
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щихся быстрым восстановлением пигментации 
к w�type через репопуляцию, выше относитель�
но среднего по группе фенотипов, чем при ре�
версии. И, напротив, при медленных реверсии и 
репопуляции эти же показатели оказались оди�
наковыми. Соотношение зеленых пигментов 
(a/b) у растений отдельных фенотипов, как и 
средних значений по группе фенотипов, выше, 
чем у w�type при реверсии и репопуляции (быст�
рой и медленной) (табл. 3). 

Содержание желтых пигментов (среднее зна�
чение по группе фенотипов с тем или иным ти�
пом восстановления) у растений с супрессиро�
ванной хлорофиллдефектностью было ниже 
уровня w�type или не отличалось от него. Так, ко�
личество каротина оказалось на уровне, харак�
терном для w�type, только при быстрой репопу�
ляции и было снижено (на 21–38 %) при других 
типах восстановления: медленная репопуляция, 
быстрая и медленная реверсия (табл. 4). 

Содержание лютеина зависело от скорости 
восстановления: при быстром оно достигало 
уровня w�type, а при медленном было ниже 
его на 15–32 %. Выявляется специфика меха�
низмов восстановления: при быстром лютеи�
на больше на 30–40 % (при реверсии и репо�
пуляции соответственно) и КДЭ выше на 10 % 
по сравнению с медленным. При быстрой ре�
популяции выше (в 1,5 раза) количество каро�
тина, зеаксантина + антераксантина (в 1,4 
раза) и сумма ксантофиллов (в 1,5 раза) по 

сравнению с медленной репопуляцией (см. 
табл. 4). 

Следует отметить и фенотипические особен�
ности растений с супрессированной хлоро� 
филлдефектностью в содержании отдельных 
фракций каротиноидов. Так, у растений с фено�
типами viridis и xantha, независимо от скорости 
и путей фенотипических изменений окраски 
растений при ресупрессии, снижено количество 
каротина, лютеина, зеаксантина+антераксанти�
на и суммы ксантофиллов. У ранних ревертан�
тов, восстанавливающихся до нормального фе�
нотипа (VN и XN) путем быстрой репопуляции, 
напротив, наблюдается количественный рост 
этих показателей (на 17–45 %). Растения с фе�
нотипом albina характеризуются специфиче�
ским содержанием отдельных фракций кароти�
ноидов и отличаются по ряду показателей от 
viridis� и xantha� фенотипов (см. табл. 4). 

Потенциал фотохимической эффективности 
открытых центров фотосистемы II (Fv/Fm) дос�
тигал у растений w�type 0,74, что указывает на 
развитость ФСА. Fv/Fm при умеренной инсоля�
ции в условиях лабораторного эксперимента у 
растений с супрессированной хлорофиллде�
фектностью и медленной реверсией не отли�
чался, а с медленной репопуляцией незначи�
тельно был снижен относительно w�type. Yield 
и qP на 25 % выше при медленной репопуля�
ции, чем у растений w�type, величина NPQ сни�
жена на 15 % (табл. 5). 

Таблица 3. Содержание пигментов в растениях Festuca pratensis, различающихся механизмом 
восстановления пигментации при ресупрессии 

Содержание и соотношение пигментов, мг/г сырого веса 
Фенотип 

a b a/b ССК РЦ  c c/a 
w�type 1,14±0,05 0,49±0,01 2,33±0,07 1,13±0,08 0,55±0,04 0,29±0,01 0,25±0,02 

Быстрое восстановление (репопуляция) при 350С 
VN>N, 
VN>VN 

1,30±0,06* 0,52±0,03 2,54±0,04* 1,14±0,07 0,69±0,03* 0,25±0,02* 0,19±0,01*

XN>N 1,30±0,02* 0,52±0,02 2,53±0,06* 1,14±0,04 0,68±0,01* 0,29±0,04 0,22±0,02 
XV>V, 
XV>VN 

1,40±0,10* 0,52±0,05 2,79±0,08* 1,14±0,08 0,77±0,05* 0,32±0,04 0,23±0,03 

Среднее 
по группе 

1,33±0,06* 0,52±0,03 2,62±0,06* 1,14±0,06 0,71±0,003* 0,29±0,03 0,21±0,02 

Медленное восстановление (репопуляция) при 250С 
V>VN 1,32±0,08* 0,48±0,07 2,77±0,08* 1,06±0,05 0,74±0,07 0,36±0,01* 0,27±0,03 
X>XN 1,20±0,07 0,44±0,06 2,73±0,09* 0,97±0,07* 0,67±0,04* 0,33±0,03 0,28±0,01 
A>AV  1,31±0,09* 0,48±0,04 2,73±0,07* 1,06±0,08 0,74±0,06* 0,32±0,02 0,24±0,01 

Среднее 
по группе 

1,28±0,08* 0,47±0,06 2,74±0,08* 1,03±0,07 0,72±0,06* 0,34±0,02* 0,26±0,02 

Быстрое восстановление (реверсия) при 250С 
V>N 1,02±0,09 0,44±0,03* 2,35±0,14 0,96±0,06* 0,49±0,08 0,25±0,02* 0,25±0,03 
X>N 1,08±0,05 0,43±0,02* 2,57±0,09* 0,99±0,04* 0,58±0,04 0,32±0,03 0,30±0,01 
A>V 1,16±0,06 0,44±0,04 2,68±0,11* 0,97±0,09 0,64±0,02* 0,32±0,09 0,28±0,05 

Среднее 
по группе 

1,09±0,06 0,44±0,03* 2,53±0,11* 0,97±0,06* 0,57±0,05 0,30±0,05 0,28±0,03 

Медленное восстановление (реверсия) при 250С 
V>V 1,20±0,04 0,45±0,02* 2,69±0,10* 0,99±0,05* 0,66±0,03* 0,40±0,04* 0,33±0,02*
X>X 1,11±0,08 0,43±0,03* 2,52±0,07* 0,96±0,07* 0,58±0,04 0,28±0,03 0,25±0,02 
A>A 1,14±0,04 0,46±0,04 2,48±0,09 1,02±0,09 0,58±0,05 0,34±0,04 0,30±0,03 

Среднее 
по группе 

1,15±0,05 0,44±0,03* 2,56±0,09* 0,99±0,07* 0,61±0,04 0,34±0,04 0,29±0,02 
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Таблица 4. Содержание каротиноидов в растениях Festuca pratensis, различающихся механизмом 
восстановления пигментации при ресупрессии 

Содержание каротиноидов, мг/г сырого веса 
Фенотип 

каротин лютеин виолаксантин
зеаксантин+  

антераксантин
неоксантин 

сумма  
ксантофиллов 

КДЭ 

w�type 0,114±0,012 0,131±0,010 0,040±0,004 0,224±0,015 0,033±0,003 0,297±0,007 0,848±0,010 
Быстрое восстановление (репопуляция) при 350С 

VN>N 0,065±0,012* 0,109±0,010* 0,038±0,004 0,174±0,014* 0,028±0,004 0,240±0,007* 0,821±0,008*
VN>VN 0,123±0,011 0,152±0,010* 0,045±0,005 0,322±0,015* 0,037±0,004 0,404±0,011* 0,877±0,014*
XN>N 0,148±0,012* 0,139±0,010 0,045±0,003 0,257±0,015* 0,040±0,002* 0,342±0,010* 0,851±0,013 

XN>VN, 
XV>V, 
XV>VN 

0,095±0,012 0,112±0,013 0,036±0,004 0,199±0,019 0,029±0,004 0,264±0,013* 0,854±0,018 

Среднее 
по группе 

0,108±0,014 0,128±0,011 0,047±0,004 0,238±0,016 0,038±0,004 0,323±0,010* 0,857±0,013 

Медленное восстановление (репопуляция) при 250С 
V>VN 0,068±0,005* 0,094±0,015* 0,033±0,006 0,176±0,011* 0,024±0,003* 0,233±0,006* 0,842±0,015 
X>VN, 
X>XV, 
X>AV 

0,073±0,005* 0,085±0,011* 0,040±0,007 0,160±0,013* 0,044±0,002* 0,244±0,007* 0,805±0,014*

Среднее 
по группе 

0,071±0,005* 0,089±0,013* 0,037±0,007 0,168±0,012* 0,034±0,003 0,251±0,007* 0,823±0,015 

Быстрое восстановление (реверсия) при 250С 
V>N 0,086±0,013* 0,110±0,005* 0,037±0,001 0,212±0,015 0,031±0,005 0,280±0,004* 0,851±0,003 
X>N 0,077±0,011* 0,101±0,009* 0,042±0,003 0,182±0,015* 0,031±0,004 0,255±0,011* 0,813±0,015*
A>V 0,103±0,012 0,237±0,012* 0,050±0,004 0,253±0,020 0,028±0,002 0,331±0,008* 0,835±0,012 

Среднее 
по группе 

0,089±0,012* 0,149±0,009 0,039±0,003 0,215±0,016 0,030±0,004 0,285±0,007 0,845±0,10 

Медленное восстановление (реверсия) при 250С 
V>V 0,068±0,004* 0,107±0,006* 0,046±0,003 0,198±0,007* 0,027±0,001* 0,271±0,003* 0,812±0,004*
X>X 0,082±0,006* 0,112±0,006* 0,040±0,005 0,213±0,014 0,030±0,002 0,301±0,006 0,842±0,010 
A>A 0,095±0,011 0,116±0,003* 0,042±0,004 0,208±0,013 0,058±0,006* 0,308±0,008 0,832±0,004 

Среднее 
по группе 

0,082±0,007* 0,111±0,005* 0,043±0,004 0,206±0,011 0,038±0,003 0,293±0,006 0,828±0,006*

Таблица 5. Эффективность работы фотосинтетического аппарата (ФСА) растений Festuca pratensis, 
различающихся механизмом восстановления пигментации при ресупрессии 

Показатели эффективности работы ФСА 
Фенотип 

Fv/Fm Yield qP qN NPQ 
Лабораторный эксперимент, умеренный уровень инсоляции 

w�type 0,74+0,01 0,34+0,03 1,05+0,05 0,78+0,01 1,46+0,09 
Медленная репопуляция 0,72+0,07* 0,42+0,02* 1,32+0,11* 0,78+0,01 1,26+0,07* 
Медленная реверсия 0,73+0,06 0,39+0,04 1,06+0,10 0,77+0,05 1,36+0,09 

Полевой эксперимент, высокий уровень инсоляции 
w�type  0,73±0,03 0,41±0,050 1,21±0,12 0,79±0,08 1,43±0,23 
Медленная репопуляция  0,72±0,03 0,28±0,040* 1,50±0,08* 0,89±0,05 1,72±0,14 
Быстрая реверсия 0,75±0,03* 0,34±0,027 1,25±0,09 0,78±0,05 1,53±0,09 
Медленная реверсия 0,74±0,03* 0,38±0,051 1,27±0,11 0,83±0,08 1,80±0,09* 

Примечание. Отличия показателей эффективности работы фотосинтетического аппарата у растений с хлорофиллдефектностью  
от w�type значимы при p<0,05. 

 
Анализ световых кривых нетто�фотосинтеза 

листьев исследованных групп растений, разли�
чающихся механизмами восстановления пиг�
ментации при ресупрессии (быстрая и медлен�
ная репопуляция, быстрая и медленная ревер�
сия), и у w�type показал, что по мере увеличе�
ния освещенности (с 100 до 800 мкмоль·м�2·с�1 
ФАР) скорость поглощения СО2 возрастает у 
растений всех групп (рис.). 

Растения с быстрой репопуляцией и ревер�
сией к зеленому фенотипу характеризовались 
большим по сравнению с растениями с мед�
ленной реверсией и репопуляцией, как и с w�
type, углом наклона прямолинейного участка 

световой кривой, отражающим высокую эф�
фективность использования световой энергии 
в ходе фотосинтеза. Максимальные значения 
фотосинтеза при насыщающей интенсивности 
света (500–800 мкмоль·м�2·с�1 ФАР) на 30 % вы�
ше у растений с медленной репопуляцией по 
сравнению с медленной реверсией и w�type. 

Таким образом, скорость нетто�фотосинте�
за листьев растений с супрессированной хло�
рофиллдефектностью исследованных групп 
растений, различающихся механизмами вос�
становления пигментации, оказалась зависи�
мой от механизма восстановления пигмента�
ции проростков при ресупрессии. 
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Оценка эффективности работы ФСА у расте�
ний с супрессированной хлорофиллдефектно�
стью в полевом эксперименте (высокий уровень 
инсоляции) показала иные результаты (см. 
табл. 5). При реверсии (быстрой и медленной) 
незначительно увеличен показатель, характери�
зующий потенциал фотохимической эффектив�
ности открытых центров фотосистемы II (Fv/Fm), 
а также у хлорофиллдефектных фенотипов, вос�
становление которых при ресупрессии проходи�
ло путем медленной репопуляции до фенотипи�
ческой нормы (X>XN, A>AN). Эффективный вы�
ход фотохимического превращения энергии 
(Yield) (среднее значение по группе фенотипов) 
при медленной репопуляции понижен на 30 %, а 
для отдельных фенотипов – до 46 %, причем 
снижение отмечено и для растений с быстрой 
реверсией (X>N, A>VN). При медленной репопу�
ляции показатель фотохимического тушения 
(qP) флуоресценции хлорофилла a, напротив, 
увеличен от 25 до 53 % как для отдельных фено�
типов, так и для среднего значения по группе 
фенотипов. Величина нефотохимического туше�
ния флюоресценции хлорофилла a (qN) и нефо�
тохимического тушения в виде тепловой дисси�
пации (NPQ), которая на 75 % осуществляется 
пигментами виолоксантинового цикла, для 
большинства растений с супрессированной 
хлорофиллдефектностью не отличается от w�
type или превышает его уровень (X>XN, X>VX) и 
с определенными механизмами восстановле�
ния при ресупрессии не связана. По показате�
лям электронного транспорта проявляется эф�
фект хлорофиллдефектного фенотипа, выра�
женный в повышении (X>XN, X>VX, A>VN) или 
снижении (A>VN, X>N) значений относительно 
w�type (см. табл. 5). Материалы эксперимента, 
полученные при высокой инсоляции (полевой 
опыт) и характеризующие эффективность рабо�
ты ФСА растений с хлорофиллдефектностью, не 
коррелируют с полученными при умеренной ин�
соляции (лабораторный опыт). 

Наши результаты и имеющиеся в литерату�
ре данные по генетическому контролю синтеза 
зеленых [Suzuki, Bauer, 1995; Reinbothe S., 
Reinbothe C., 1996; Suzuki et al., 1997; Beale, 
1999; Suzuki, Shioi, 1999; Eckhardt et al., 2004] и 
желтых [Demmig�Adams B. et al., 1990; Pogson 
et al., 1996; Bugos et al., 1998; Bouvier et al., 
2000; Lindgren, 2003; Kato et al., 2004] пигмен�
тов позволили сформировать рабочую модель, 
отражающую особенности синтеза пигментов у 
растений F. pratensis с супрессированной хло�
рофиллдефектностью. 

Как представляется, у части растений  
F. pratensis с супрессированной хлорофиллде�
фектностью при ресупрессии включается репопу�
ляционное восстановление пигментации проро�
стков (при 35 и 25оС) до w�type, которое проявля�

ется в комплексном эпистатическом действии 
двух генов – мутантного и супрессора. При этом 
обеспечивается не только повышенный уровень 
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Световые кривые нетто�фотосинтеза у растений 
Festuca pratensis 

А – w�type; Б – при медленной репопуляции; В – при 
медленной реверсии. По оси ординат – Pn, мкмоль CO2/ м2·с, 
по оси абсцисс – E, мкмоль квантов/м2 ·с 
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хлорофилла a в реакционных центрах фотосисте�
мы II, но и содержание хлорофилла b по сравне�
нию как с растениями w�type, так и с растениями с 
супрессированной хлорофиллдефектностью, вос�
становление пигментации у которых проходило 
путем реверсии. Можно предположить, что в этом 
случае повышена активность фермента хлоро�
филлид a оксигеназы (CAO), контролирующего 
поздние стадии синтеза хлорофилла a и b через 
усиление экспрессии гена и/или через регулятор�
ные механизмы, к числу которых относится и эпи�
статическое действие мутантного гена и гена�су�
прессора и обеспечивается синтез зеленых пиг�
ментов на уровне «фенотипической нормы» 
(w�type), или повышенный уровень хлорофилла a. 
Репопуляционное восстановление, как показано 
выше, проявляется при умеренной освещенности 
прежде всего по эффективности работы ФСА (ин�
тенсивности фотосинтеза, эффективному выходу 
фотохимического превращения энергии и фото�
химическому тушению хлорофилла a, а также по 
другим показателям роста и развития растений 
(табл. 6). 

Такая картина свойственна не всем растени�
ям с супрессированной хлорофиллдефектно�
стью. У большей части растений при ресупрес�
сии наблюдается реверсия (восстановление 

только при 25оС) окраски проростков до фено�
типической нормы (зеленая окраска проростка, 
внешне не отличимая от w�type) или до хлоро�
филлдефектного фенотипа с менее глубоким 
типом депигментации, например, X>V, A>V. У 
таких растений содержание хлорофилла a со�
храняется на уровне «фенотипической нормы» 
(w�type), а хлорофилла b, выполняющего функ�
ции светособирающего и фотозащитного пиг�
мента [Eggink et al., 2001], понижено и соответ�
ственно уменьшен общий уровень зеленых пиг�
ментов в ССК фотосистемы II. Можно предполо�
жить, что этот уровень хлорофилла b связан как 
со снижением экспрессии генов, контролирую�
щих поздние стадии синтеза хлорофилла b, так 
и/или со взаимным превращением хлорофил�
лов a и b в хлорофилловом цикле, в частности с 
понижением активности фермента CAO (Folly, 
Engel, 1999; Masuda, et al., 2002; Rudiger, 2002). 
У некоторых видов высших растений обнаруже�
ны мутанты, характеризующиеся низким содер�
жанием хлорофилла b, вызванного снижением 
экспрессии гена, кодирующего CAO [Greene et 
al., 1988; Knoetzel, Simpson, 1991; Król et al., 
1995; Falbel, Staehelin, 1996; Montané et al., 1998; 
Tanaka et al., 1998; Espineda et al., 1999; 
Mochizuki et al., 2001; Larkin et al., 2003]. 

Таблица 6. Зависимость экспрессии физиологических признаков от путей фенотипических изменений 
окраски проростков при ресупрессии у растений Festuca pratensis с супрессированной 
хлорофиллдефектностью на разных этапах их онтогенеза  

Пути фенотипических изменений окраски проростков при ресупрессии 
репопуляция реверсия Признак 

быстрая  медленная  быстрая  медленная  
Показатели физиологического состояния ФСА в генеративную фазу развития растений 

a > > = = 
b = = <↕ <↕ 
a/b > > > > 
ССК = =↕ < < 
РЦ > > =↕ =↕ 
c =↕ >↕ =↕ =↕ 
c/a =↕ = = =↕ 
Каротин =↕ < <↕ <↕ 
Лютеин =↕ < =↕ <↕ 
Виолаксантин = =↕ = = 
Зеаксантин + антераксантин =↕ < =↕ =↕ 
Неоксантин =↕ =↕ = =↕ 
Сумма ксантофиллов >↕ < =↕ =↕ 
КДЭ =↕ =↕ =↕ <↕ 
Fv/Fm – =↕ >↕ >↕ 
Yield – < =↕ = 
qP – >↕ =↕ = 
qN – =↕ = = 
NPQ – =↕ = >↕ 

Показатели физиологического состояния ФСА в вегетативную фазу развития растений 
Нетто�фотосинтез  
(по интенсивности поглощения СО2) 

– > – = 

Fv/Fm – < – = 
Yield – > – = 
qP – > – = 
qN – = – = 
NPQ – < – = 

Примечание. Значения признаков у растений с супрессированной хлорофиллдефектностью: = не отличаются, > пре�
вышают (при p<0,05), < ниже (при p<0,05), чем у растений w�type, ↕ – выражен эффект хлорофиллдефектного фенотипа. 
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Мутантный ген, даже под прикрытием гена�
супрессора, существенно затрагивает пути 
превращения каротиноидов. Cниженный уро�
вень каротинов и лютеина почти при всех типах 
восстановления (при медленной репопуляции, 
медленной и быстрой реверсии) позволяет 
предположить, что у растений с супрессиро�
ванной хлорофиллдефектностью понижена 
экспрессия генов, контролирующих синтез  
отдельных или ряда ферментов Lycopene  
β�Cyclase (LCY�b), Lycopene ε�Cyclase (LCY�e), 
β�Carotene Hydroxylase (BCH), ε�Carotene 
Hydroxylase (ECH), которые кодируются ядер�
ными генами, а трансляция осуществляется в 
хлоропластах [Bartley, Scolnlk, 1995]. 

Эти же ферменты участвуют и в синтезе 
пигментов ксантофиллового цикла зеаксанти�
на и антераксантина, уровень которых также 
понижен у растений отдельных фенотипиче�
ских групп (медленная репопуляция). Действие 
мутантного гена у растений с супрессирован�
ной хлорофиллдефектностью, как представля�
ется, не сказывается на активности Zeaxanthin 
Epoxidase (ZEP) – содержание виолоксантина 
на уровне растений дикого типа и отсутствует 
зависимость от хлорофиллдефектного фено�
типа, а также незначительно сказывается на 
активности Violaxanthin De�epoxidase (VDE). 
Нефотохимическое тушение флуоресценции 
хлорофилла a (NPQ) при высокой инсоляции 
находится на уровне растений дикого типа. 
Снижена активность и Neoxanthin Synthase 
(NXS) – средние значения cсодержания неок�
сантина по типам восстановления не отлича�
ются от растений w�type, хотя у отдельных фе�
нотипов наблюдаются колебания его уровня 
(см. табл. 6). 

Таким образом, температурозависимая 
хлорофиллдефектность у растений F. pratensis 
не только сопровождается структурными изме�
нениями хлоропластов и митохондрий [Венжик 
и др., 2002], но и затрагивает пути синтеза 
вспомогательных светособирающих и фотоза�
щитных зеленых (хлорофилла b) и желтых (ка�
ротинов, лютеина и ксантофиллов) пигментов, 
снижая уровень экспрессии генов, контроли�
рующих их образование. При реверсии (быст�
рой и медленной) незначительно увеличен по�
казатель, характеризующий потенциал фото�
химической эффективности открытых центров 
фотосистемы II. При медленной репопуляции 
показатель фотохимического тушения (qP) 
флуоресценции хлорофилла a увеличен, а по�
казатели нефотохимического тушения флюо�
ресценции хлорофилла a (qN) и нефотохими�
ческого тушения в виде тепловой диссипации 
(NPQ) для большинства растений с супресси�
рованной хлорофиллдефектностью не отлича�
ются от w�type или превышают его уровень и с 

определенными механизмами восстановления 
при ресупрессии не связаны. Эффект хлоро�
филлдефектного фенотипа, выраженный в по�
вышении или снижении значений относительно 
w�type, проявляется по показателям, характе�
ризующим транспорт электронов в хлоропла�
стах. Ген�супрессор лишь частично подавляет 
действие мутантного гена, что отражается на 
уровне приспособленности и ее компонентах – 
выживаемости и репродуктивной способности 
растений с супрессированной хлорофиллде�
фектностью. Механизмы восстановления пиг�
ментации при ресупрессии являются важным 
элементом феноменологии супрессированной 
хлорофиллдефектности. 
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