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Процессы переноса энергии возбуждённого состояния пигментов при фотосинтезе и переноса
электронов по фотосинтетической электрон-транспортной цепи, будучи центральными процесса-
ми преобразования энергии света в химическую энергию органических веществ клетки, в то же
время таят в себе большую потенциальную опасность для организма. Нефотохимическое тушение
(НФТ) возбуждённых состояний хлорофилла — один из основных механизмов защиты фотосин-
тетического аппарата от опасного воздействия избыточной световой энергии. Основными компо-
нентами молекулярной организации механизма НФТ являются кислород-содержащие каротиноиды
ксантофиллы, а также белки — компонент фотосистемы 2 PsbS и его аналог у водорослей белок
LhcSR/LHCX. Ранее считалось, что белок PsbS характерен лишь для высших растений, в то вре-
мя как у водорослей он, если и экспрессируется, то не играет сколь-либо заметной роли в НФТ.
Позже появились данные, которые интерпретировались как свидетельство вспомогательной роли
PsbS в переходных процессах. Однако недавно для одного из видов зелёных водорослей нами
была показана долговременная стресс-индуцированная экспрессия гена этого белка. В настоящей
работе мы предприняли попытку расширить круг анализируемых видов и показать, что долговре-
менная стресс-индуцированная экспрессия этого белка, указывающая на его защитные функции,
может быть широко распространена среди зелёных водорослей. Также была изучена вариабель-
ность первичной структуры этого белка у зелёных водорослей, которая, в свою очередь, считается
антикоррелирующей с важностью функций белка для организма.
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Ключевые слова: фотосинтез, фотопроекторные механизмы, нефотохимическое тушение, белок PsbS, зелёные
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ВВЕДЕНИЕ

Фотосинтез — один из классических примеров важ-
нейших биологических явлений, предоставляющих ши-
рокое поле для изучения физических процессов, лежа-
щих в их основе. С физической точки зрения фотосин-
тез можно охарактеризовать как преобразование энер-
гии света в энергию, запасённую в химических свя-
зях органических соединений, с промежуточным эта-
пом преобразования её в электрохимическую энергию,
связанную с генерацией разности электрохимических
потенциалов на липидной мембране. Весь этот процесс
можно разделить на несколько ключевых стадий:

1. поглощение квантов света фотосинтетически-
ми пигментами, организованными в структурно-
функциональные единицы — компоненты фото-
синтетической антенны;

2. перенос энергии возбуждения между пигментами
различных антенных комплексов к реакционному
центру;
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3. разделение зарядов в реакционном центре —
фотохимическая реакция переноса электрона
с так называемого первичного донора элек-
трона (димера (бактерио)хлорофилла) на близ
расположенную молекулу первичного акцепто-
ра (молекула (бактерио)хлорофилла или (бакте-
рио)феофитина);

4. серия переносов электрона между молекула-
ми (редокс-кофакторами, имеющими различ-
ную химическую природу) в так называемой
фотосинтетической электрон-транспортной це-
пи (фЭТЦ) с образованием в конечном итоге
сильных восстановителей (молекул, способных
к окислительно-восстановительным превращени-
ям и обладающих низким стандартным редокс-
потенциалом);

5. сопряжённый с переносом электронов трансмем-
бранный перенос протонов, приводящий к обра-
зованию трансмембранной разности электрохи-
мических потенциалов (∆µH+);

6. образование макроэргических соединений
(то есть химических соединений, характери-
зующихся большим по модулю отрицательным
изменением свободной энергии при гидролизе) за
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счёт использования энергии, связанной с транс-
мембранной разностью электрохимических
потенциалов;

7. использование образованных на предыдущих
этапах сильных восстановителей и макроэрги-
ческих соединений для превращения (ассимиля-
ции) неорганического соединения, диоксида угле-
рода, в органические соединения (рис. 1).

Рис. 1. Схематичное изображение одного из фотосинтетиче-
ских пигмент-белковых суперкомплексов, C2S2M2L2, вклю-
чающего два комплекса фотосистемы 2 (показаны красным
цветом, обозначены буквами C), в которой осуществляется
фотохимическая реакция разделения зарядов, и окружающих
её антенных комплексов (малые антенны CP26 и CP29, боль-
шие антенны LHCII; обозначена только половина из симмет-
рично расположенных комплексов; показаны зелёным цве-
том). Внутри антенных комплексов и комплексов фотосисте-
мы 2 показаны молекулы хлорофилла (зелёным цветом —
хлорофилл a, бирюзовым цветом — хлорофилл b, представ-
ляющие собой две несколько различающиеся химические
и спектральные формы хлорофилла). За основу схемы взя-
ты данные криоэлектронной микроскопии о структуре супер-
комплекса из зелёной водоросли Chlamydomonas reinhardtii
(код pdb: 6KAD [1])

В целом, по мере перехода от предыдущего этапа
из описанных выше к последующему, характерная вре-
менная шкала процесса становится всё более длитель-
ной. Так, если перенос энергии поглощённого кванта
света в фотосинтетических антеннах занимает порядка
10−12–10−10 с [2–4], а разделение зарядов — порядка
10−13–10−11 с [2, 3, 5, 6], то последующие стадии пе-
реноса электрона занимают всё более и более длитель-
ные времена по мере прохождения электрона по цепи
переносчиков — от 10−10–10−9 с до 10−3–10−2 с [7].
В то же время, биохимические реакции ассимиляции
диоксида углерода занимают ещё большее время, по-
рядка 10−1–1 с [8]; если же учесть, что они, в свою
очередь, контролируются ещё более медленными про-
цессами диффузии субстратов реакции, то очевидно,

что характерное время конечных стадий всего процес-
са оказывается на много порядков больше, чем началь-
ных. Это соотношение приводит к тому, что, фактиче-
ски, эффективность конечных стадий определяет ско-
рость и эффективность всего процесса фотосинтеза.
В свою очередь, она определяется условиями среды
и зависимыми от них физиологическими процессами,
протекающими в растении в целом. Так, условия засу-
хи, проявляющиеся в низком содержании влаги в поч-
ве и/или воздухе, приводят, как правило, к закрытию
устьиц в листьях высших растений для экономии вла-
ги. Однако это ограничивает поступление в лист из
атмосферы диоксида углерода, и стало быть, и ско-
рость реакций его ассимиляции. К подобным же огра-
ничениям может приводить и понижение температуры,
при котором падает скорость биохимических реакций,
и действие большинства других стрессовых факторов.

Механизмы защиты фотосинтетического аппарата

В этой ситуации фотосинтетический аппарат рас-
тения (ФСА) оказывается исключительно уязвим, по-
скольку при таких стрессовых условиях, если поглоще-
ние света остаётся на том же уровне, что и в нормаль-
ных условиях, возникает дисбаланс между образова-
нием и дезактивацией возбуждённых состояний моле-
кул фотосинтетических пигментов, приводящий к уве-
личению эффективного времени их жизни. Тот же
дисбаланс будет возникать и при увеличении интен-
сивности света. В свою очередь, увеличение времени
жизни электронно-возбуждённого состояния приводит
к росту вероятности побочных реакций, в том чис-
ле и связанных с генерацией активных форм кисло-
рода (АФК). То же самое можно сказать и про дис-
баланс между восстановлением и окислением редокс-
кофакторов фЭТЦ, приводящий к увеличению времени
жизни реакционноспособных восстановленных состоя-
ний и, в итоге, генерации АФК. Поэтому для безопас-
ного осуществления фотосинтеза в реальных, флукту-
ирующих условиях окружающей среды растение долж-
но обладать гибкой системой регуляции потока энер-
гии на начальном этапе всего процесса, в фотосин-
тетической антенне. Для решения этой задачи расте-
ние использует различные механизмы, реализуемые на
разных уровнях его организации и характеризующиеся
разными характерными временами и эффективностью.
Так, высшие растения, обладающие сложной листо-
стебельной структурой, способны изменять количество
поглощаемой ими энергии света за счёт изменения ори-
ентации листьев, а на более длительных временах —
за счёт образования экранирующих пигментов и/или
опушения [9]. Хлоропласты в растительных клетках
обладают подвижностью, и их перемещение в преде-
лах клетки также способно изменять её эффективное
оптическое поглощение [10–12]. При длительных из-
менениях характерной освещённости в хлоропластах
меняется состав и содержание пигментов, что также
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позволяет адаптировать ФСА к изменившимся усло-
виям [13, 14]. Наконец, одним из самых быстрых ме-
ханизмов, обеспечивающих защиту ФСА от избытка
света, является так называемое нефотохимическое ту-
шение (НФТ) возбуждённых состояний молекул хло-
рофилла в фотосинтетической антенне [15–17]. Мож-
но сказать, что НФТ — один из главных механизмов
защиты фотосинтетического аппарата оксигенных фо-
тотрофных организмов от опасного действия поглощён-
ной избыточной, то есть не использованной световой
энергии, имеющийся у большей части оксигенных фо-
тотрофных организмов (то есть осуществляющих про-
цесс фотосинтеза с выделением молекулярного кисло-
рода).

В свою очередь, НФТ представляет собой совокуп-
ность целого набора защитных механизмов, также дей-
ствующих на разных временах и с разной эффективно-
стью [18, 19]. Объединяет же эти механизмы то, что
все они сокращают время жизни возбуждённого со-
стояния хлорофилла (Хл). Среди них наиболее быст-
ро индуцируемым (и релаксирующим) является энер-
гозависимое тушение (qE), которое активируется обра-
зованием ∆µH+ на мембране субхлоропластных ком-
партментов — тилакоидов, а точнее — закислением
внутритилакоидного пространства (люмена), происхо-
дящего при образовании ∆µH+ [20]. К настоящему
времени известно, что его основными молекулярными
компонентами служат каротиноиды (Кар) из группы
деэпоксидированных ксантофиллов (зеаксантин и лю-
теин у растений бурых, зелёных и харовых водорос-
лей и у наземных растений; диатоксантин у диатомо-
вых, гаптофитовых и динофитовых водорослей [21]),
включённые в специальные защитные биохимические
циклы — виолаксантиновый [22], диадиноксантино-
вый [23] и некоторые менее распространённые цик-
лы [24, 25].

Участие этих пигментов в процессе НФТ связа-
но с их существенным фотофизическим отличием от
основного светособирающего фотосинтетического пиг-
мента — хлорофилла (Хл). В то время как время жиз-
ни возбуждённого состояния Хл (имеются в виду его
наиболее долгоживующие, низколежащие возбуждён-
ные состояния Qx и Qy) составляет порядка 2–3 нс
в растворе [26] и 0.5–1.2 нс в фотосинтетической ан-
тенне [27], характерное время жизни возбуждённо-
го состояния Кар варьирует (в зависимости от Кар
и от растворителя) в диапазоне от 110 до 180 фс для
спектрально-разрешённого второго возбуждённого со-
стояния S2 [28–30] и от 8.5 до 37 пс для спектрально
ненаблюдаемого состояния S1 [29, 30]. Это означает,
что если есть возможность передавать возбуждение от
молекул Хл фотосинтетической антенны к молекулам
Кар, то это создаст исключительно эффективный сток
энергии электронно-возбуждённых состояний в тепло-
вой резервуар.

Существуют различные представления о конкрет-
ном фотофизическом/фотохимическом механизме Кар-
зависимого НФТ в фотосинтетической антенне (пред-

полагается, что эти механизмы могут быть различными
в разных антенных комплексах). В соответствии с од-
ним из них, происходит перенос энергии возбуждения
с Хл на Кар с последующим быстрым безызлучатель-
ным переходом Кар* в основное состояние [31]:

Хл* + Кар > Хл + Кар* > Хл + Кар

Другой механизм, сопряжённый с переносом заряда,
предполагает образование делокализованного возбуж-
дённого состояния димера Хл–Кар, (Хл–Кар)*, кото-
рое в субпикосекундном диапазоне времён (0.1–1 пс)
релаксирует в состояние с разделёнными зарядами,
(Хл–Кар+), а затем за времена порядка 150 пс пе-
реходит в основное состояние путём рекомбинации за-
рядов [32, 33]:

(Хл–Кар)* > (Хл–Кар+) > (Хл–Кар)

Фотопротекторные белки

Очевидно, что для использования любого из этих
каналов стока энергии из антенны в защитных целях
необходимо уметь регулировать этот канал, включая
его лишь при избытке света или в стрессовых усло-
виях и выключая в нормальных условиях, чтобы не
снижать эффективность фотосинтеза. Такая регуля-
ция может быть обеспечена участием белков. Поэто-
му, наряду с молекулами Кар, к молекулярным компо-
нентам НФТ также относятся специальные белки —
компоненты антенной системы. У большинства групп
водорослей и у мохообразных таким белком являет-
ся компонент антенны LhcSR, имеющий большое сход-
ство с «настоящими» антенными белками из семей-
ства Lhcb1–Lhcb6, как по аминокислотной последова-
тельности, так и по содержанию пигментов [34, 35].
У харовых водорослей и высших (наземных) растений
эту роль выполняет компонент фотосистемы 2 (ФС2),
PsbS [36]. В последние годы было показано, что этот
белок также работает в ответе на стресс у зелёных
водорослей [37–40].

Парадоксальным образом, белок PsbS, будучи непре-
менным компонентом ФСА и участником НФТ у всех
высших растений и зелёных водорослей, и принадле-
жа, как и LhcSR, к суперсемейству антенных белков,
в отличие от него не содержит пигментов [41, 42]. По-
этому в случае PsbS говорят о косвенном НФТ: PsbS
не является сам центром стока энергии электронного
возбуждения, но переключает другие антенные ком-
плексы в тушащее состояние.

Выше мы упомянули о распространённости PsbS-
зависимого тушения в мире растений (включая водо-
росли). Долгое время PsbS считался специфическим
белком высших растений и харовых водорослей. Кри-
териями присутствия белка в клетке и его участия
в физиологических процессах являются возможность
детектировать сам белок (например, с помощью спе-
цифических антител) либо его мРНК, наличие кото-

УЗФФ 2026 2610701–3



БИОФИЗИКА И МЕДИЦИНСКАЯ ФИЗИКА УЗФФ № 1, 2610701 (2026)

рой в клетке отражает экспрессию гена этого бел-
ка. В случае белков, участвующих в той или иной
защитной реакции организма, наблюдается так назы-
ваемая дифференциальная экспрессия, проявляющая-
ся в возрастании содержания мРНК в ответ на дей-
ствие стрессовых факторов. В случае с белком PsbS,
в зелёных водорослях (Chlorophyta) обнаруживали го-
мологичные ему гены ещё с момента появления пер-
вых данных о геномах этих организмов в начале 2000-
х годов [43, 44]; однако не удавалось ни наблюдать
дифференциальную экспрессию этих генов в ответ на
стрессовые условия, ни обнаружить сам белок с ис-
пользованием специфических антител. Поэтому пола-
гали, что в механизме НФТ у зелёных водорослей этот
белок не участвует, или же его роль несуществен-
на [36, 44]. Лишь в 2016 г. впервые была зарегистри-
рована стресс-индуцированная экспрессия гена этого
белка и обнаружен сам белок в клетках одноклеточной
зелёной водоросли Chlamydomonas reinhardtii [38]. Од-
нако эта экспрессия (как и существование самого бел-
ка) были очень кратковременны, порядка нескольких
часов, в связи с чем авторы этих работ делали вывод
о вспомогательной роли этого белка в переходный пе-
риод в самом начале «включения» стрессовых условий.
В 2022 г. нам удалось зарегистрировать долговремен-
ную стресс-индуцированную дифференциальную экс-
прессию гена PsbS у другой одноклеточной зелёной во-
доросли Lobosphaera incisa в ответ на воздействие низ-
кой положительной температуры [40]. Так, мы показа-
ли, что холодовой стресс вызывает значительное (до
103–104 раз) возрастание экспрессии PsbS, продолжа-
ющееся в течение нескольких (четырёх- пяти) суток,
что сравнимо с динамикой изменений экспрессии бел-
ка основного ответственного за НФТ белка зелёных
водорослей, LhcSR, и при этом значительно превосхо-
дит их по абсолютной величине (для LhcSR характер-
ные изменения уровня экспрессии на два-три порядка
меньше, т.е. находятся в районе 10). Это позволяет пе-
ресмотреть роль PsbS в стресс-индуцированном НФТ
у зелёных водорослей и предположить, что этот бе-
лок стал основным, а не вспомогательным, участником
защитной реакции ФСА в ответ на стрессовое воздей-
ствие намного раньше в эволюционной истории расте-
ний, чем считалось ранее.

Однако существенным препятствием для такого
обобщения является экологическая особенность водо-
росли Lobosphaera incisa IPPAS C-2047: это психрото-
лерантный организм (т.е. способный переносить низ-
кие температуры), и нельзя исключить, что наблюда-
емая нами динамика экспрессии PsbS при действии
низкой температуры связана лишь с этой её экологи-
ческой особенностью и не характерна для всего отдела
Chlorophyta в целом. В связи с этим мы провели поиск
долговременной экспрессии PsbS у нескольких других
видов зелёных водорослей, а также проанализировали
имеющиеся на сегодняшний день данные о структуре
гомологов PsbS у представителей отдела Chlorophyta.

1. МЕТOДЫ

Условия культивации

Суспензионные культуры одноклеточных зелё-
ных водорослей Lobosphaera incisa IPPAS C-2047
и Desmodesmus sp. IPPAS S-2014 были культивирова-
ны в стеклянных колоннах объёмом 0,7 л при 25-26◦C
и непрерывной аэрации фильтрованным атмосферным
воздухом; поток пузырьков воздуха, подаваемый со дна
колонны, обеспечивал одновременно перемешивание
суспензии. Освещение обеспечивалось светодиодными
панелями на основе светодиодов SMD 2835 (Arlight,
Россия), дающих нейтральный белый свет интенсив-
ностью 50 мкмолей фотонов м–2с–1. Когда оптическая
плотность суспензии достигла 0.4–0.5, суспензия была
охлаждена до 0◦C. Система охлаждения представляла
собой змеевик, погружённый в суспензию и подклю-
чённый к циркуляционному термостату. Далее клетки
были инкубированы при температуре 0◦C в течение
следующих 5 суток.

Написание праймеров к гену psbs

Были выбраны кодирующие последовательности ге-
на psbs из трёх модельных видов зелёных водорослей:
C. reinhardtii, Dunaliella salina, Volvox carteri (номера
в базе данных phytozome.org: Cre01.g016750_4532.1,
Dusal.0048s00033.1, Vocar.0007s0069.1). Был прове-
дён поиск локального выравнивания каждой из этих
трёх последовательностей с последовательностью ге-
нома водоросли, принадлежащей к тому же роду, что
исследуемый объект, Desmodesmus armatus (GenBank
ID: VIIQ02000737.1). Все три гена обнаружили схо-
жие участки в одной и той же области (LOCUS
VIIQ02000737, 80000-81000). Этот участок вместе
с окружающими его участками по 4500 нукл. был
вырезан из последовательности генома Desmodesmus
armatus и был в дальнейшем использован для про-
цедуры гибридной сборки генома с помощью про-
граммы POLCA в качестве неточного длинного чте-
ния с короткими чтениями генома Desmodesmus sp.
IPPAS S-2014. Для полученной в результате этого
последовательности было проведено предсказание со-
держащихся в ней генов с помощью онлайн сервиса
Augustus (https://bioinf.uni- greifswald.de/augustus/).
Предсказанный ген, обнаруживающий сходство с ко-
дирующими последовательностями трёх указанных вы-
ше модельных видов, рассматривался как ген psbs
Desmodesmus sp. IPPAS S-2014 и был использован для
подбора праймеров. Были выбраны две пары прайме-
ров: в одной из них праймеры были расположены в раз-
ных (соседних) экзонах, в другой — один из праймеров
пересекал границу двух экзонов.
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Выделение РНК и количественная ПЦР

Общая РНК была выделена из клеток с помощью
набора HiPure Total RNA (Magen Biotech, Китай) и ис-
пользована для синтеза кДНК с помощью реверта-
зы Mint (Evrogen, Россия) в соответствии с прото-
колами производителей. Количественную полимераз-
ную цепную реакцию в реальном времени (ПЦР-РВ)
проводили с использованием разработанных прайме-
ров и набора qPCRmix-HS SYBR (Evrogen) в соот-
ветствии с рекомендациями производителя на термо-
циклере LightCycler 96 (Roche, Швейцария/Германия).
Экспрессию гена-мишени рассчитывали относительно
той, которая была зафиксирована в клетках перед
охлаждением; в качестве эндогенного контроля ис-
пользовали транскрипты гена актина, являющегося так
называемым «геном домашнего хозяйства».

Фотохимическая активность фотосистемы 2

Фотохимическую активность фотосистемы 2 измеря-
ли с помощью флуориметра хлорофилла с амплитудно-
импульсной модуляцией FluorPen FP 100 (Photon
Systems Instruments, Чехия). Перед измерениями кле-
точную суспензию помещали в кварцевую кювету
и выдерживали в темном месте в течение 5 мин при
температуре 25 или 0◦C (для образцов до начала охла-
ждения или инкубированных при низкой температу-
ре, соответственно). Затем проводили так называемый
JIP-тест, то есть измеряли изменения интегральной
флуоресценции суспензии в секундном диапазоне вре-
мени в ответ на непрерывное освещение узкополосным
синим светом (λmax = 470 нм, ∆λ1/2 ≈ 20 нм) ин-

тенсивностью 1000 мкмоль фотонов м–2с–1. В качестве
оценки фотохимической активности фотосистемы 2 ис-
пользовали характеристику полученной кривой флуо-
ресценции Fv/Fm (см. рис. 2) [45].

2. РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

Низкая консервативность первичной структуры белка
PsbS

Вопрос о консервативности первичной структуры
белка (т.е. о степени её различия у разных организ-
мов) связан с вопросом о функции белка и её важно-
стью для организма. Как правило, белки, выполняю-
щие критические для клетки функции, высоко консер-
вативны. Существенная роль НФТ в защите организма
от вызванного интенсивным освещением или другими
стрессовыми факторами повреждения даёт основания
предполагать высокий уровень консервативности бел-
ков, участвующих в НФТ, в том числе PsbS. Однако
ранее нами было показано [46], что различие первич-
ной структуры этого белка у представителей зелёных

Рис. 2. Характерная зависимость величины флуоресценции
(F) хлорофилла при непрерывном освещении суспензии водо-
рослей, адаптированных к темноте, от времени (t). Отмечены
величины максимальной (Fm) и переменной флуоресценции
(Fv); их отношение, Fv/Fm, равно квантовой эффективности
фотосистемы 2 [45]

водорослей (Lobosphaera incisa) и высших растений
(шпинат, Spinacia oleracea) очень существенно (иден-
тичность двух последовательностей составляет менее
33%). В связи с этим возникает вопрос о консерва-
тивности белка хотя бы в эволюционно более близ-
ких друг к другу группах фотосинтетических организ-
мов — среди отдельных классов зелёных водорослей
(Chlorophyta) и между ними.

Среди опубликованных аннотированных геномов зе-
лёных водорослей ген белка PsbS описан у 20
видов, присутствующих в базах данных GenBank
и Phytozome. Эти виды относятся к пяти клас-
сам: Chlorophyceae, Trebouxiophyceae, Ulvophyceae,
Mamiellophyceae и Chloropicophyceae. Как нуклеотид-
ная последовательность гена, так и аминокислотная
последовательность самого белка PsbS оказались чрез-
вычайно вариабельны: множественное выравнивание
всех обнаруженных белков PsbS по аминокислотной
последовательности обнаруживает единичные совпаде-
ния, составляющие не более 2% всех аминокислот-
ных остатков. Даже в пределах отдельных классов
доля совпадающих аминокислотных остатков состав-
ляет всего 22% у Trebouxiophyceae и не более 10%
у Chlorophyceae. (Для сравнения заметим, что сход-
ство актина для тех же видов составляет 78% при мно-
жественном выравнивании всех последовательностей
белка для того же набора видов класса Chlorophyceae
и до 96% при попарном сравнении видов). При попар-
ном сравнении Lobosphaera incisa с главной модель-
ной водорослью Chlamydomonas reinhardtii показывает
примерно 50%-ное сходство (рис. 3).

Такая вариабельность белка, в последовательности
которого отсутствуют консервативные в пределах да-
же класса достаточно длинные консервативные участ-
ки практически исключает возможность исследования
его дифференциальной экспрессии у видов, полный ге-
ном которых неизвестен.
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Рис. 3. Матрица попарных сравнений идентичности аминокислотных последовательностей белка PsbS водорослей, принадле-
жащих к отделу Chlorophyta (в каждой ячейке указан процент идентичности для двух соответствующих видов). Используются
последовательности, представленные в базах данных NCBI и phytozome.org. Виды, принадлежащие к одному классу (а так-
же значения идентичности их белков PsbS) обозначены одним и тем же цветом (для водорослей, принадлежащих классу
Chlorophyceae, также отдельно выделены два порядка: Chlamydomonadales и Sphaeropleales)

Стресс-индуцированная экспрессия белка PsbS
у Desmodesmus sp. IPPAS S-2014

и L. incisa IPPAS C-2047

Мы исследовали имеющийся в нашей коллек-
ции штамм зелёной микроводоросли Desmodesmus
sp. IPPAS S-2014 (класс Chlorophyceae, порядок
Sphaeropleales, семейство Scenedesmaceae), восполь-
зовавшись имеющимися в базе данных GenBank ге-
номными данными для нескольких штаммов рода
Desmodesmus и проведя секвенирование на небольшую
глубину генома данного штамма (см. раздел Мето-
ды). Измерения показали, что содержание мРНК белка
PsbS возрастает в (1, 3±0, 3)?103 раз через 5 суток ин-
кубации при низкой температуре. У L. incisa IPPAS C-
2047 происходит рост уровня экспрессии в среднем на
близкую величину, ∼ 1.0 × 103, однако в результатах
приведённых здесь измерений содержался значитель-
ный разброс, от 0, 2 × 103 до 5.0 × 103 (несимметрич-
ность диапазона связана с логарифмическим характе-
ром ошибки). Однако необходимо отметить, что ука-
занный значительный разброс данных не имеет суще-
ственного биологического значения, поскольку столь
большое возрастание количества мРНК при стрессе
означает фактически пренебрежимо малое её количе-
ство до начала стрессового воздействия; относительная
ошибка в измеряемом сигнале при этом может быть
очень велика, приводя к наблюдаемому большому фор-
мальному разбросу.

Одновременно с ростом содержания мРНК PsbS

у обеих водорослей мы наблюдали падение кван-
товой эффективности фотосистемы 2, оцениваемое
по параметру переменной флуоресценции хлорофилла
Fv/Fm (см. раздел «Методы»), что указывает на раз-
витие НФТ в фотосинтетических антеннах водоросли
(рис. 4).

Рис. 4. Изменение квантовой эффективности фотосистемы 2
(Fv/Fm; круги и пятиугольники на графике) и относительно-
го количества мРНК белка PsbS (RQ; квадраты и треуголь-
ники) у зелёных водорослей Desmodesmus sp. IPPAS S-2014
(синие символы) и L. incisa IPPAS C-2047 (тёмно-жёлтые
символы) по мере инкубирования при низкой температуре.
Нулевой момент времени соответствует моменту охлаждения
суспензии водорослей от нормальной температуры до темпе-
ратуры около 0◦C. Приведены средние (n = 3) ± стандартное
отклонение (SD)
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Подчеркнём, что род Lobosphaera (класс
Trebouxiophyceae, порядок Trebouxiales, семейство
Trebouxiaceae) и род Desmodesmus относятся к раз-
ным классам зелёных водорослей, разошедшимся
в эволюции около 1 млрд. лет назад [47]. Это озна-
чает, что долговременную стресс-индуцированную
индукцию экспрессии PsbS можно считать доста-
точно древним приобретением зелёных водорослей,
характерным если и не для всего отдела Chlorophyta,
то, по крайней мере, для эволюционно достаточно
отдалённых друг от друга его представителей. От-
метим также, что ранее нами было показано, что
акклимация к низкой температуре, в ходе которой
мы наблюдаем экспрессию PsbS, сопровождается
световым стрессом [40].

К сожалению, сами по себе данные о стресс-
индуцированной экспрессии белка PsbS, даже столь
значительной в количественном выражении, ещё не
позволяют сделать вывод об эффективности обуслов-
ленной им защиты ФСА от избыточного освещения
в стрессовых условиях. Разделить вклады в НФТ от
PsbS и от второго фотозащитного белка, LhcSR, ко-
торые оба активируются снижением pH тилакоидно-
го люмена, не представляется возможным в клет-
ках дикого типа. Единственная возможность тако-
го разделения — получение и исследование мутан-
тов L. incisa и Desmodesmus sp. IPPAS S-2014,
дефицитных по PsbS.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Таким образом, можно утверждать, что для разных
классов зелёных водорослей характерна долговремен-
ная и значительная по величине индукция экспрессии
защитного белка PsbS, сопровождающаяся индукцией
НФТ и снижением скорости генерации АФК. Это
позволяет высказать предположение, что у зелёных
водорослей PsbS необходим для выживания клетки
в стрессовых условиях и выполняет ту же функцию,
что и его гомологи у высших растений, т.е. активации
НФТ. Для доказательства этой функции PsbS и оцен-
ки её эффективности необходимы работы с мутантами,
дефицитными по PsbS.
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Photosystem 2 protein PsbS is a component of the molecular mechanism
of non-photochemical quenching in green algae

V.V. Ptushenko1,2

1Belozersky Institute of Physico-Chemical Biology, Lomonosov Moscow State University
Moscow 119992, Russia

2Emanuel Institute of Biochemical Physics, Russian Academy of Sciences
Moscow, 119334 Russia
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The energy transfer of chlorophyll excited state during photosynthesis and electron transfer along the photosynthetic
electron transport chain are the central processes of light energy conversion into chemical energy while also the
sources of potential danger to the organism. Non-photochemical quenching (NPQ) of chlorophyll excited states is
one of the key mechanisms for protecting the photosynthetic apparatus from the dangerous effects of excessive light
energy. The main molecular components of NPQ are oxygen- containing carotenoids, xanthophylls, as well as proteins:
a photosystem 2 component PsbS and its algal analogue, the LhcSR/LHCX protein. Previously, PsbS was believed
to be typical only for higher plants, while in algae it should not be expressed or at least play any significant role in
NPQ. Later it became clear that its expression is stress-induced, but it took place in a too short timescale. This led to
an assumption that its protective role was limited only by an auxiliary role in transients. However, we have recently
found long-term stress-induced expression of its gene in one of the of green algal species. In this paper, we attempted
to expand the range of analyzed species and show that long-term stress-induced expression of PsbS (which could be
indicative of its protective function) can be widespread among green algae. The variability of PsbS primary structure
in green algae was also studied, which, in turn, is considered to correlate with the importance of protein functions for
an organism.

PACS: 33.50.?j. 87.15.Qt. 87.15.ht. 87.16.Tb.
Keywords: photosynthesis, photoprotective mechanisms, non-photochemical quenching, PsbS protein, green algae.
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