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ОБЩАЯ ХАРАКТЕРИСТИКА РАБОТЫ 

Актуальность темы исследования. Современная биотехнология решает ряд глобальных 

вызовов, таких как изменение климата, рост численности населения Земли, сокращение 

доступных пахотных земель и, как следствие, возрастающая потребность в повышении 

урожайности сельскохозяйственных культур для обеспечения продовольственной безопасности. 

В данном контексте ключевое значение приобретают исследования, направленные на 

оптимизацию условий культивирования растений, в частности за счёт модификации параметров 

светового режима (Habib-ur-Rahman et al., 2022; Leisner, 2020; Munaweera et al., 2022). 

С появлением энергоэффективных светодиодов возникла возможность точного 

управления спектральным составом света в теплицах и вертикальных фермах. Однако для 

эффективного применения светодиодного освещения необходимо глубокое понимание влияния 

различных диапазонов спектра на физиологию растений (Casal, 2013). Фитохромы, являясь 

ключевыми фоторецепторами, опосредуют реакции растений на красный свет (КС) и дальний 

красный свет (ДКС), что делает их изучение критически важным при разработке оптимальных 

режимов освещения на ситифермах (Bantis et al., 2018). Особую актуальность эти исследования 

приобретают в связи с ростом популярности городского фермерства и вертикальных ферм, где 

понимание роли фитохромов в адаптации к искусственному освещению становится 

принципиально важным. Полученные результаты могут быть использованы для оптимизации 

световых режимов в закрытых агросистемах, что позволит повысить урожайность и снизить 

энергозатраты при выращивании растений (Habib-ur-Rahman et al., 2022; Leisner, 2020; 

Munaweera et al., 2022). 

Также исследование влияния дефицита фитохромов у растений S. lycopersicum в условиях 

узкополосного света может выявить ключевые мишени для генетических модификаций, которые 

в перспективе могут стать основой для создания сортов с улучшенной световой адаптацией и 

повышенной эффективностью фотосинтеза (Kalaitzoglou et al., 2019; Zhang et al., 2022). 

Таким образом, изучение влияния дефицита фитохромов на адаптацию S. lycopersicum к 

свету различного спектрального состава имеет высокую научную и практическую значимость. 

Полученные данные могут внести вклад в развитие современных агротехнологий, селекции 

новых сортов и адаптацию растениеводства к глобальным климатическим и технологическим 

изменениям (Kalaitzoglou et al., 2019). 

 

Цель и задачи исследования. 

Цель работы: исследовать физиолого-биохимические и молекулярно-генетические 

функции основных фитохромов в адаптации растений S. lycopersicum к воздействию 

узкополосного КС - 660 нм и синего света (СС) - 450 нм. 
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Для достижения поставленной цели были поставлены следующие задачи: 

1. Оценить уровни транскриптов светозависимых генов, связанных с фотосинтезом, и 

фенольным метаболизмом, а также транскрипционных факторов и других ключевых 

компонентов светового сигналинга (PSBA, PSBD, PSBS, CAB6, PAL1, BBXs, PIFs и др). 

2. Исследовать возможную роль фенольных соединений и других низкомолекулярных 

антиоксидантов. 

3. Изучить морфологические особенности эпидермиса листьев (количество устьиц, трихом 

и клеток листа) для выявления структурных изменений. 

4. Изучить ультраструктуру хлоропластов, в частности, оценить размеры гран и 

крахмальными гранул на единицу площади среза хлоропластов.  

5. Определить параметры флуоресценции хлорофилла, характеризующие эффективность 

функционирования PSII. 

6.  Изучить особенности газообмена листьев (скорости ассимиляции CO₂ и транспирации), 

а также устьичной проводимости для оценки продуктивности и водного баланса 

растений.  

 

Научная новизна. Впервые проведён комплексный (биохимический, молекулярный и 

микроскопический) анализ реакции растений S. lycopersicum с дефицитом основных фитохромов 

(phyb2, phyab2 и phyab1b2) на узкополосные КС, СС, а также белый люминесцентный свет (БЛС). 

Показано, что дефицит ключевых фитохромов приводит к изменению уровня транскриптов генов 

PSBA и PSBD (белки D1 и D2 реакционного центра PSII), CAB6 (белок светособирающего 

комплекса LHCII), PSBS (белок PsbS, участвующий в формировании защитных механизмов 

фотосинтетического аппарата), PAL1 (ключевой фермент фенилпропаноидного пути), а также 

генов семейства BBX, кодирующих транскрипционные факторы, регулирующие фотоморфогенез 

и светозависимую экспрессию генов. Также были получены новые данные о влиянии 

фитохромных мутаций на параметры флуоресценции хлорофилла (Fv/Fm, Y(II), NPQ), скорость 

фотосинтеза, а также на ёмкость низкомолекулярных антиоксидантов. Дополнительно показано 

их влияние на ультраструктуру хлоропластов (размеры гран и крахмальных зерен) и морфологию 

поверхности листа эпидермиса, включая плотность устьиц, количества трихом и эпидермальных 

клеток. 

Теоретическая и практическая значимость работы. Исследование фитохромной 

системы S. lycopersicum имеет как фундаментальное, так и прикладное значение, поскольку 

фитохромы играют ключевую роль в регуляции фотоморфогенеза, адаптивных реакций и 

продуктивности растений. Полученные новые данные о специфических функциях основных 
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фитохромов (PHYA, PHYB1 и PHYB2) при узкополосном освещении, которые вносят значимый 

вклад в понимание молекулярных механизмов световой адаптации у растений S. lycopersicum. 

Теоретическая значимость работы заключается в углублении представлений о 

регуляторной функции фитохромов. Практическая значимость исследования определяется тем, 

что его результаты формируют научную основу для разработки инновационных технологий, 

направленных на оптимизацию роста и повышение урожайности S. lycopersicum в системах с 

контролируемыми условиями освещения. 

Методология и методы исследования. В ходе работы использовались комплексные 

методы, охватывающие молекулярные, физиологические и ультраструктурные уровни анализа. 

Для оценки содержания фенольных соединений, флавоноидов и ёмкости 

низкомолекулярных антиоксидантов применяли спектрофотометрический анализ.  

Ультраструктуру хлоропластов и морфологию листовой поверхности исследовали с 

использованием сканирующей и трансмиссионной электронной микроскопии.  

Скорости фотосинтеза и транспирации, а также устьичную проводимость, определяли с 

помощью инфракрасного газоанализатора. Первичные фотосинтетические процессы оценивали 

методом пульс-амплитудной модуляции флуоресценции хлорофилла. 

Для анализа уровня экспрессии целевых генов использовали метод количественной ПЦР 

в реальном времени (qRT-PCR). 

Обработка экспериментальных данных проводилась с использованием программного 

обеспечения SigmaPlot и Microsoft Excel. Значимость различий между группами была рассчитана 

с помощью однофакторного дисперсионного анализа (ANOVA) с последующим использованием 

метода Дункана. 

Положения, выносимые на защиту.  

1. Впервые установлено, что PHYB2 выполняет у S. lycopersicum роль негативного 

регулятора, функция которого зависит от спектрального состава света. Дефицит PHYB2 

вызывает противоположные изменения в накоплении фенольных соединений и 

антиоксидантной ёмкости, усиливая их при СС и снижая при КС. 

2. Плотность устьиц, клеток эпидермиса и количество трихом на поверхности листа 

контролируются фитохромами (PHYA, PHYB1 и PHYB2). Дефицит PHYB2 на СС приводит к 

увеличению плотности устьиц и количества трихом, тогда как на КС дефицит PHYB2 приводит 

к снижению данных параметров, на фоне увеличения плотности клеток.  

3. Скорость транспирации, устьичная проводимость и утилизация крахмала в хлоропластах 

напрямую или косвенно регулируются в основном PHYB2, что подчёркивает его ключевую 

роль в регуляции водного баланса и фиксации CO2 на КС и СС.  

4. Как на КС, так и на СС нарушается сопряженность фотохимических процессов PSII и 
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фиксации CO2. У ряда растений с дефицитом основных фитохромов дисбаланс усиливается, 

вследствие чего наблюдается снижение координации между устьичной проводимостью, 

эффективностью фотохимических процессов и скоростью фотосинтеза. 

Степень достоверности. Все исследования сопровождались необходимым количеством 

биологических и аналитических повторов, что гарантирует достоверность и воспроизводимость 

полученных результатов. Основные выводы подкреплены экспериментальными данными и 

сопоставимы с результатами, ранее опубликованными в рецензируемых научных изданиях. 

Более 80% изложенной информации было отражено в авторских публикациях. 

Степень разработанности темы. У S. lycopersicum идентифицированы пять фитохромов: 

PHYA, PHYB1, PHYB2, PHYE и PHYF, из них можно выделить 3 основных (PHYA, PHYB1, 

PHYB2) (Rob Alba et al., 2000). Несмотря на установленный состав фитохромной системы, 

функциональная характеристика отдельных фитохромов и их участие в адаптационных реакциях 

на спектральные условия освещения остаются недостаточно изученными. 

Современные источники (Abdellatif et al., 2023, 2022; Bianchetti et al., 2022; Guo et al., 2021; 

Ji et al., 2023; Soares et al., 2021; Zhang et al., 2022) указывают на ограниченность исследований 

физиологических последствий дефицита фитохромов S. lycopersicum. Особенно недостаточно 

изучено влияние комбинированного дефицита (phyab2, phyab1b2) на процессы световой 

адаптации при узкополосном освещении (Abramova et al., 2023; Kreslavski et al., 2025; Pashkovskiy 

et al., 2022; Weller et al., 2001, 2000), комплексные исследования, охватывающие 

морфологические, физиологические и молекулярные аспекты адаптации мутантных форм к 

спектрально ограниченному свету, остаются фрагментарными. Это формирует существенный 

пробел в понимании механизмов фоторецепции и фотоморфогенеза, что особенно актуально для 

современных закрытых агросистем с узкополосным светодиодным освещением. 

Публикации. По теме диссертации опубликовано 5 статей, из которых 5 – в 

международных рецензируемых изданиях, рекомендуемых ВАК РФ. 

Апробация работы. Результаты работы были представлены на: X всероссийском съезде 

общества физиологов растений России с международным участием «Биология растений в эпоху 

глобальных изменений климата» (Уфа, 18–23 сентября 2023 г.); X международном симпозиуме 

«LightSym 2024» (Сеул, Южная Корея, 19–22 мая 2024 г.); XIII Международном форуме «Дни 

сада в Бирюлёво» (Москва, Россия, 17-19 августа 2023 г.); IV Международном симпозиуме 

«Молекулярные аспекты редокс-метаболизма растений» (Минск, Белоруссия, 25-28 августа 2024 

г.). XXIII Пущинские чтения по фотосинтезу и Всероссийская конференция с международным 

участием «Фотосинтез: современное понимание ключевого процесса биосферы» (Пущино, 

Россия, 16-21 июня 2025 г.). 
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Личный вклад автора в исследование. Автор принимал активное участие во всех этапах 

работы, включая планирование и проведение экспериментов, анализ полученных данных, 

обсуждение результатов и подготовку научных рукописей. Большая часть экспериментального 

материала была получена самим автором или с его непосредственным участием. 

Структура и объем диссертационной работы. Диссертация имеет стандартную 

структуру и состоит из титульного листа, оглавления, списка сокращений, введения, обзора 

литературы, описания материалов и методов исследования, изложения результатов и их 

обсуждения, заключения, выводов и списка использованной литературы. Материалы 

диссертации изложены на 127 страницах и содержат 9 таблиц и 15 рисунков. Список 

использованной литературы состоит из 239 источников, в т.ч. 4-х русскоязычных. 

 

ОБЪЕКТЫ И МЕТОДЫ ИССЛЕДОВАНИЯ 

В качестве объектов исследования использовались гомозиготные мутантные линии S. 

lycopersicum, несущие мутации в генах, кодирующих апобелки основных фитохромных 

фоторецепторов: phyb2 (LA4358), phyab2 (LA4362), phyab1b2 (LA4366). Выбор этих мутантов был 

обусловлен предварительными исследованиями, в которых мутант phyb2 демонстрировал значительное 

увеличение накопления фенольных соединений по сравнению ДТ (Vereshchagin et al., данные не 

опубликованы), что позволило рассматривать его в качестве перспективной модели для изучения роли 

фитохромов в регуляции вторичного метаболизма и потенциального биотехнологического применения. 

Для углубленного анализа роли PHYB2 и характера его функционального взаимодействия с другими 

представителями семейства были дополнительно включены линии с комбинированным дефицитом 

(phyab2, phyab1b2). Такой подход позволил оценить модулирующее влияние PHYA и PHYB1 на 

физиолого-биохимические эффекты, индуцированные дефицитом PHYB2.  Все линии предоставлены 

Центром генетических ресурсов томата (TGRC, University of California, Davis, USA) и являются 

генетически стабильными, воспроизводимыми и хорошо охарактеризованными в ряде 

публикаций (Han et al., 2017; Wang et al., 2020; Soares et al., 2021). 

Растения S. lycopersicum выращивались в течение 30 суток в климатической камере при 

контролируемых условиях: 12-часовой фотопериод, температура 23 ± 1 °C день/ночь. После 

этого они были вегетативно размножены с помощью черенкования, затем их доращивали ещё 15 

дней до достижения 45-ти дневного возраста. Культивирование осуществлялось в сосудах 

размером 8 × 8 × 10 см, заполненных перлитом, под белыми люминесцентными лампами (Philips, 

Польша) с фотосинтетически активной радиацией (PPFD) 250 µмоль фотонов м⁻² с⁻¹. В течение 

всего периода выращивания использовался разбавленный в два раза питательный раствор 

Хогланда-Арнона. 
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Условия светового воздействия в экспериментальных группах отличались от контрольных 

только спектральным составом света. Вместо БЛС применяли узкополосное светодиодное 

освещение: красный свет КС с пиком на 660 нм и СС с пиком на 445 нм (Epistar, Тайвань), при 

сохранении тех же климатических условий и уровня световой интенсивности. 

Интенсивность света и спектральные характеристики измеряли с помощью спектрометра 

Upr-Tek PG100N (Тайвань); значения интенсивности света (PPFD) были выровнены во всех 

вариантах освещения. Светодиодные лампы были собраны с использованием узкополосных 

светодиодов (EPISTAR, Тайвань) (Рисунок 1). 

 

 

 

Рисунок 1 – Спектры освещения, используемые в исследовании. Синий свет (СС), красный свет 

(КС), белый люминесцентный свет (БЛС) (Vereshchagin et al., не опубликовано) 

 

Анализ уровня транскриптов свето-зависимых генов. РНК выделяли методом TRIzol 

(Sigma-Aldrich, США), её количество и качество оценивали спектрофотометром NanoDrop 2000 

(Thermo Fisher Scientific, США). Синтез кДНК проводили с использованием набора M-MLV 

(Fermentas, США) с праймерами oligo(dT) и Random-6 для ядерных и хлоропластных генов 

соответственно. Анализ уровня транскриптов генов выполняли методом ПЦР в реальном 

времени на системе CFX96 Touch™ (Bio-Rad, США). Геноспецифичные праймеры подбирали по 

данным NCBI, UniProt и Phytozome с помощью Vector NTI Suite 9 (Invitrogen, США). Уровни 

транскриптов нормализовали по гену Actin1, приняв уровень транскриптов ДТ за 1. 

Существенными считали изменения уровня транскриптов гена в 2 раза и более. 

Методы исследования содержания фенольных соединений. Содержание общих 

фенольных соединений определяли спектрофотометрически с использованием реактива 

Фолина–Чокалтеу по методу Singleton и Rossi (1965). Общее количество флавоноидов измеряли 

по методике Kim et al. (2003). 
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Исследование активности низкомолекулярных антиоксидантов. Эквивалентную 

антиоксидантную способность тролокса (TEAC) оценивали с использованием спектрофотометра Hitachi-

557 (Киото, Япония) в соответствии с ранее описанным методом Re et al. (1999), включающим реакцию 

метанольных экстрактов с 2,2'-азино-бис[3-этилбензотиазолин-6-сульфоновой кислотой] диаммониевой 

солью (ABTS) (Sigma-Aldrich, Берлингтон, Массачусетс, США, CAS №30931-67-0). TEAC выражали в 

µмоль (Тролокс) г−1 сырой массы. 

Исследование ультраструктуры поверхности листа. Съёмку образцов проводили на 

сканирующем электронном микроскопе LEO-1430 VP (Carl Zeiss, Германия) в высоковакуумном 

режиме при 20 кВ с использованием детектора обратных рассеянных электронов QBSD и 

рабочим расстоянием 8–12 мм (cryoSEM). Анализ изображений выполняли с помощью программ 

ZEN Blue (Carl Zeiss) и Levenhuk ToupView (Levenhuk, Россия). 

Классификация типов трихом проводилась по работе Kang et al. (2010). Тип 1 имеет 

многоклеточное основание, длинный (до 2 мм) стебель и небольшой железистый кончик. Тип 4 

отличается одноклеточным основанием, более коротким стеблем (~0,3 мм) и аналогичным 

железистым кончиком. Тип 6 характеризуется четырёхклеточной железистой головкой на 

коротком (~0,1 мм) многоклеточном стебле, визуально напоминающей четырёхлистный клевер 

(см. Рисунок 2). Параметры количество клеток и устьиц отражает количество клеток и устьиц на 

единицу площади в штуках на мм2.  

 

 

 

Рисунок 2 – Электронная фотография адаксиальной поверхности листа с указанием типов 

трихом: 1 — трихома 1-го типа, 2 — трихома 4-го типа, 3 — трихома 6-го типа, 4 — устьице 

(Vereshchagin et al., не опубликовано) 

 

Исследование ультраструктуры хлоропласта. Фиксация образцов и проведение измерений 

осуществлялись по методике Pashkovskiy et al. (2023). Изменения содержания тилакоидных гран 

и крахмала в хлоропластах оценивали по электронным микрофотографиям. Долю тилакоидных 
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гран и крахмальных зёрен рассчитывали как процент от общей площади стромы, измеряя их 

двумерную площадь в поперечном сечении с помощью программы Photoshop 6.0. 

Фотохимическая активность. Кривые индукции флуоресценции измеряли на растениях, 

адаптированных к темноте (30 мин) с использованием флуориметра Mini-PAM II (Walz, 

Германия) по методике Stetsenko et al. (2020). Расчёты выполняли в программе WinControl-3 

v3.32 (Walz) с применением формул Klughammer and Schreiber (2008). Определяли параметры F₀, 

Fv, Ft, Fm, Fm′, F₀′ и Fv/Fm. Актинический свет действовал в течение 10 мин (125 μмоль 

фотонов·м⁻²·с⁻¹). Также рассчитывали Y(II) = (Fm′−F)/Fm′, Y(NPQ) = F/Fm' – F/Fm, NPQ = (Fm – 

Fm′)/Fm′, Y(NO) = F/Fm, при этом Y(II) + Y(NPQ) + Y(NO) = 1.  

Определение газообмена и транспирации. Скорость фотосинтеза и транспирацию 

измеряли с помощью портативного инфракрасного газоанализатора CIRAS-2 (PP Systems, США), 

подключённого к камере площадью 2.5 см². Интенсивность освещения при измерениях 250 

µмоль фотонов м⁻² с⁻¹, концентрация CO₂ в измерительной ячейке поддерживалась на уровне 400 

ppm.  

Точность и воспроизводимость результатов. Измерения флуоресценции и газообмена 

CO₂ проводили в четырёх биологических повторностях. Сканирующую электронную 

микроскопию выполняли на 20 изображениях листьев S. lycopersicum для каждого параметра при 

шести биологических повторностях. Определение ёмкости низкомолекулярных антиоксидантов, 

общего содержания фенолов и флавоноидов, а также анализ уровня транскриптов генов 

проводили в трёх биологических повторностях, при этом для каждого показателя выполняли не 

менее трёх независимых измерений. Статистическую значимость различий между группами 

оценивали с использованием однофакторного дисперсионного анализа (ANOVA) с 

последующим тестом Дункана в программе SigmaPlot 12.3 (Systat Software Inc., США). Различия 

считались значимыми при p < 0.05. Данные представлены как среднее значение ± стандартная 

ошибка. 

 

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ 

Регуляция уровней транскриптов светозависимых генов. В варианте с облучением 

растений СС на седьмые сутки эксперимента наблюдалось повышение уровней транскриптов 

генов PSBA, PSBD, PSBS и CAB6 у мутантов phyb2 и phyab2. У phyab1b2 уровень транскриптов 

этих генов существенно снижался по сравнению с ДТ (Таблица 1), что, вероятно, связано с 

отмеченным у данного мутанта снижением фотохимического квантового выхода Y(II) и 

одновременным увеличением Y(NO), отражающим нерегулируемое рассеяние энергии. 
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В условиях облучения КС на седьмые сутки эксперимента также регистрировалось 

повышение уровня транскриптов генов PSBA, PSBD, PSBS и CAB6, особенно выраженное для 

PSBA и PSBD по сравнению с ДТ, у мутанта phyb2 данные изменения в уровне транскрипции 

сопровождалось увеличением Y(II), в то время как у phyab2 подобных изменений не наблюдалось 

(Таблица 1, 4). У phyab1b2, несмотря на высокий уровень транскрипта генов PSBA, PSBD и PSBS, 

фиксировались минимальные значения Y(II) по сравнению с другими растениями на различном 

свету. Известно, что экспрессия PSBA и PSBD может возрастать при воздействии 

высокоинтенсивного или УФ-излучения (Shimizu et al., 2010; Tyystjärvi et al., 2002), однако в 

данном случае регуляция, вероятно, определяется спектральным составом света, а не его 

интенсивностью. 

Особого внимания заслуживает повышение транскриптов генов PSBA и PSBD в варианте 

с тройной мутацией phyab1b2 на КС, так как в данном случае отсутствует активация рецепторов 

синей области спектра и отсутствие активных форм основных фоторецепторов красной области 

спектра (Таблица 1). Это может свидетельствовать о наличии альтернативных механизмов 

светозависимой регуляции транскрипции. Полученные данные также демонстрируют сложную 

взаимосвязь между параметрами флуоресценции и экспрессией генов PSBA, PSBD, PSBS и CAB6, 

участвующих в функционировании фотосинтетического аппарата (Таблица 1,4) (Pashkovskiy et 

al., 2022). 

 

Таблица 1 – Относительные уровни транскриптов генов PSBA, PSBD, CAB6 и PSBS в 

листьях мутантных растений S. lycopersicum при выращивании в условиях красного (КС) и 

синего (СС) света. Белый люминесцентный свет (БЛС) использовали в качестве контроля. 

Показатели приведены для 1 и 7 суток пребывания растений при освещении узкополосным 

светом. Уровни транскриптов нормализованы по уровню транскрипта гена Actin1; значение у 

ДТ в соответствующий день и при данном освещении принято за единицу. Изменения уровня 

транскрипта считались значимыми при увеличении или снижении, по крайней мере, в 2 раза по 

сравнению с ДТ. Приведены средние значения, n = 3 (Pashkovskiy et al., 2022) 

 
Время, 

Сутки 

Вариант 

освещения 

Генотип PSBA PSBD CAB6 PSBS 

 

0 

 

БЛС 

 

phyb2 0.24 b 0.31 a 0.69 a 3.52 b 

phyab2 0.12 c 0.14 b 0.20 b 0.22 c 

phyab1b2 0.38 a 0.01 b 0.13 b 8.45 a 

 

 

1 

 

СС 

 

phyb2 3.41 a 5.85 a 6.57 a 5.59 a 

phyab2 2.40 b 2.18 b 2.64 b 0.48 b 

phyab1b2 0.60 c 1.52 c 1.91 b 0.82 b 

 

КС 

 

phyb2 0.80 a 1.44 a 1.05 a 3.01 a 

phyab2 0.45 b 0.9 b 0.28 b 0.67 c 

phyab1b2 0.23 c 0.37 c 0.13 c 1.38 b 

 

 

7 

 

СС 

 

phyb2 1.68 b 2.72 a 4.26 a 4.14 a 

phyab2 3.06 a 2.94 a 1.53 b 3.01 b 

phyab1b2 0.51 c 0.26 b 0.12 c 0.50 c 

 

КС 

 

phyb2 7.80 a 5.48 b 1.27 a 2.05 a 

phyab2 9.71 a 9.09 a 1.11 a 0.73 b 

phyab1b2 8.25 a 2.53 c 0.18 b 2.17 a 
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На первые сутки инкубации растений в условиях СС уровень транскрипта PAL оказался 

выше у мутантов phyb2, phyab2 и phyab1b2 в 9,43; 4,87 и 3,14 раза соответственно по сравнению 

с ДТ. Это повышение, вероятно, способствовало последующему увеличению содержания 

фенольных соединений у мутантов phyb2 и phyab2 на седьмые сутки опыта в условиях СС по 

сравнению с ДТ. 

Гены семейства BBX функционально делят на активаторы и ингибиторы 

фотоморфогенеза. Активаторы (BBX13, BBX15, BBX16, BBX17, BBX20, BBX21) стимулируют 

HY5, подавляют удлинение гипокотиля, ингибируют PIFs, тормозят цветение и активируют 

синтез фенольных соединений. Ингибиторы (BBX7, BBX17, BBX25, BBX30) действуют 

противоположно. В ряде работ (Bai et al., 2019; Nasim et al., 2024; Susila et al., 2023; Veciana et al., 

2022; Bursch, 2021; Bursch et al., 2021; Wei et al., 2016) описана роль BBX16 и BBX20 в индукции 

биосинтеза фенольных соединений, что подтверждается и результатами, полученными на СС, 

однако на КС данная закономерность не наблюдалась что требует дальнейшего более детального 

исследования (Таблица 2,3). 

 

Таблица 2 – Относительные уровни транскриптов генов PAL1, BBX7, BBX13, BBX15, BBX16, 

BBX17, BBX20, BBX21, BBX25, BBX26, BBX30 в листьях мутантных растений S. lycopersicum при 

выращивании в условиях красного (КС) и синего (СС) света. Белый люминесцентный свет 

(БЛС) использовали в качестве контроля. Показатели приведены для 1 и 7 суток пребывания 

растений при освещении узкополосным светом. Уровни транскриптов нормализованы по 

уровню транскрипта гена Actin1; значение у ДТ в соответствующий день и при данном 

освещении принято за единицу. Изменения уровня транскрипта считались значимыми при 

увеличении или снижении по крайней мере в 2 раза по сравнению с ДТ (повышение подсвечено 

зелёным). Приведены средние значения, n = 3 (Pashkovskiy et al., 2022) 

 
Время, 

сутки 

Вариант 

освещения 

Генотип PAL1 BBX7 BBX13 BBX15 BBX16 BBX17 BBX20 BBX21 BBX25 BBX26 BBX30 

 

0 

 

БЛС 

 

phyb2 1.31 b 2.95 b 0.98 b 1.64 b 0.83 c 0.54 a 1.55 b 1.57 b 0.53 a 0.51 b 1.77 b 

phyab2 9.26 a 6.15 a 0.45 c 2.54 a 3.03 b 0.67 a 3.16 a 2.44 a 0.24 b 1.17 a 2.87 a 

phyab1b2 9.47 a 1.23 c 1.37 a 1.02 c 7.07 a 0.62 a 0.13 c 1.42 b 0.52 a 0.69 b 2.19 a 

 

 

1 

 

СС 

 

phyb2 9.43 a 2.7 b 8.35 a 9.74 a 4.61 b 7.72 a 2.36 a 2.88 b 7.21 a 9.72 a 0.81 b 

phyab2 4.87 b 5.94 a 3.19 b 1.13 b 1.04 c 1.24  c 0.82 b 3.54 a 3.11 b 0.73 b 0.27 b 

phyab1b2 3.14 c 0.27 c 0.92 c 0.14 c 9.96 a 1.91  b 0.15 c 0.47 c 1.16 c 0.82 b 6.96 a 

 

КС 

 

phyb2 1.61 a 3.79 a 6.15 a 7.72 a 9.86 a 0.11 b 0.83 a 1.27 b 1.22 c 3.07 b 4.57 a 

phyab2 1.11 b 0.46 b 0.13 b 0.24 b 0.12 c 0.04 b 1.12 a 2.31 a 2.10 b 1.51 c 3.95 b 

phyab1b2 1.42 a 0.21 c 0.16 b 0.14 b 2.12 b 0.21 a 0.22 b 2.49 a 3.13 a 9.99 a 3.17 b 

 

 

7 

 

СС 

 

phyb2 0.98 a 0.85 b 0.49 b 0.55 b 1.85 c 0.56 b 2.01 a 0.19 b 0.12 b 0.45 c 0.54 c 

phyab2 0.21 b 2.31 a 1.18 a 0.99 a 3.16 b 5.21 a 1.41 b 1.57 a 0.03 b 1.45 b 2.39 b 

phyab1b2 0.57 a 0.12 c 0.24 c 0.05 c 9.11 a 4.60 a 0.37 c 0.19 b 1.85 a 3.46 a 5.29 a 

 

КС 

 

phyb2 0.11 b 0.1 c 0.05 b 0.15 c 0.74 c 0.27 b 0.11 b 0.06 b 0.23 c 0.11 c 0.34 a 

phyab2 0.71 a 0.52 a 0.74 a 1.12 a 1.41 b 0.68 a 0.69 a 0.86 a 3.53 b 0.72 b 0.26 b 

phyab1b2 0.76 a 0.19 b 0.68 a 0.61 b 3.86 a 0.05 b 0.14 b 1.21 a 4.71 a 1.83 a 0.24 b 
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Таким образом установлено, что дефицит основных фитохромов у растений S. 

lycopersicum приводит к значительным изменениям в уровне транскриптов большого числа генов 

семейства BBX при воздействии узкополосных КС и СС, что может указывать на новую роль 

трансфакторов BBX в фитохром-зависимом процессе адаптации растений S. lycopersicum к 

условиям изменяющегося спектрального состава света. 

Содержания фенольных соединений активность низкомолекулярных 

антиоксидантов. У ДТ содержание флавоноидов изменялась в ряду: СС> БЛС = КС (1.99> 0.98= 

0.98 мг/г сырого веса) (Таблица 3). Что касается содержания фенольных соединений, то условиях 

КС наблюдалось умеренное увеличение содержания фенольных соединений (+18% относительно 

БЛС), тогда как СС вызывал выраженный рост (+134% относительно БЛС). Эти данные 

согласуются с литературными источниками, указывающими на стимулирующее влияние СС на 

биосинтез фенольных антиоксидантов (He et al., 2022; Pinela et al., 2022) (Таблица 3). 

На БЛС мутация phyb2 вызывала увеличение фенольных соединений на 112% по 

сравнению с ДТ, phyab2 — на 42%, phyab1b2 — на 18%, что указывает на ингибирующую роль 

PHYB2 в регуляции биосинтеза флавоноидов (Таблица 3). В условиях СС закономерность 

сохранялась: phyb2 — +165%, phyab2 — +96%, тогда как у phyab1b2 — снижение на 35%, 

подтверждающее участие фитохромов в регуляции накопления фенольных соединений. 

В условиях КС у phyb2 наблюдалось снижение на 28%, phyab2 — увеличение на 37%, а у 

тройного мутанта phyab1b2 положительный эффект нивелировался (лишь +5% к ДТ) (Таблица 

3). Это указывает на перекрёстное взаимодействие между PHYA и PHYB, при котором вклад 

конкретного фитохрома зависит от спектрального состава света. 

Показатели активности низкомолекулярных антиоксидантов, содержания фенольных 

соединений и флавоноидов демонстрировали высокую степень корреляции (> 0.95; данные не 

приведены). Содержание фенольных соединений (в эквиваленте галловой кислоты) и 

флавоноидов (в эквиваленте катехина) практически совпадали, а их связь с TEAC подтверждает 

ключевую роль фенольных соединений, включая флавоноиды, в работе низкомолекулярных 

антиоксидантов в листьях S. lycopersicum при воздействии узкополосных СС и КС. 

Таким образом, сигнальный путь, опосредованный PHYB2, оказывает ингибирующее 

действие на биосинтез фенольных соединений как в условиях БЛС, так и СС. При КС 

потенциальным репрессором данного процесса выступает сигналинг PHYA, который в этих 

условиях подавляет накопление фенолов, в то время как сам КС его стимулирует, вероятно, через 

PHYB2. Полученные данные указывают на существование сложного механизма перекрёстного 

взаимодействия фитохромных сигнальных путей, которые в зависимости от качества света могут 

как активировать, так и ингибировать биосинтез фенольных соединений. 
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Таблица 3 – Ёмкость низкомолекулярных антиоксидантов (TEAC, μмоль тролокса/г 

сырой массы), содержание фенольных соединений (эквиваленты галловой кислоты, GAE, мг/г 

сырой массы) и флавоноидов (мг катехина/г сырой массы) в листьях растений S. lycopersicum 

дикого типа (ДТ) и мутантных по генам фитохромов в условиях красного (КС), синего (СС) и 

белого люминесцентного света (БЛС). Данные получены на 7-е сутки эксперимента в 

указанных световых режимах. Различия между вариантами освещения, обозначенные разными 

буквами, статистически значимы согласно однофакторному дисперсионному анализу (ANOVA) 

с последующей проверкой по тесту Дункана (p < 0.05). Значения приведены как среднее ± 

стандартная ошибка, n = 3 (Pashkovskiy et al., 2022) 

 

Вариант 

освещения 
Генотип 

 Сумма фенольных 

соединений 
Флавоноиды 

Активность 

низкомолекулярных 

антиоксидантов  

БЛС 

 

 

ДТ 0.83 ± 0.02 c 0.98 ± 0.02 c 9.17 ± 0.12 c 

phyb2 1.76 ± 0.08 a 1.63 ± 0.10 a 18.43 ±1.28 a 

phyab2 1.18 ± 0.10 b 1.32 ± 0.05 b 14.97 ± 1.16 b 

phyab1b2 0.98 ± 0.06 bc 1.14 ± 0.05 bc 11.08 ± 0.55 c 

СС 

 

 

ДТ 1.95 ± 0.20 c 1.99 ± 0.09 c 19.00 ± 0.75 c 

phyb2 4.95 ± 0.20 a 5.30 ± 0.26 a 50.52 ± 4.24 a 

phyab2 4.13 ± 0.25 b 4.25 ± 0.30 b 37.37 ± 3.22 b 

phyab1b2 1.27 ± 0.03 d 1.82 ± 0.18 c 15.77 ± 1.74 c 

КС 

 

ДТ 0.98 ± 0.03 ab 0.98 ± 0.08 b 9.80 ± 0.46 b 

phyb2 0.69 ± 0.16 b 0.79 ± 0.12 b 7.73 ± 1.28 b 

phyab2 1.30 ± 0.14 a 1.49 ± 0.23 a 13.43 ± 1.39 a 

phyab1b2 0.63 ± 0.01 b 0.81 ± 0.04 b 10.31 ± 0.35 ab 

 

Впервые показано влияние дефицита фитохромов на активность низкомолекулярных 

антиоксидантов в листьях S. lycopersicum, обусловленную фенольными соединениями (прежде 

всего флавоноидами) на КС и СС. У мутанта phyb2 отмечено увеличение антиоксидантной 

активности на СС и ее снижение на КС по сравнению с ДТ. У двойного мутанта phyab2, напротив, 

зафиксирован рост активности на КС по сравнению с ДТ. Эти результаты расширяют 

представления о роли фитохромов в регуляции адаптационных механизмов при изменении 

спектрального состава света. 

Структура поверхности листа. В условиях СС и КС у ДТ количество устьиц на 

абаксиальной стороне листа увеличивалось на 65% и 45% соответственно по сравнению с 

растениями, выращенными на БЛС. В условиях СС мутация phyb2 вызывала рост числа устьиц 

на 61%. Дополнительные мутации (phyab2 и phyab1b2) приводили к умеренному снижению этого 

показателя. В условиях КС наблюдалась обратная тенденция: мутация phyb2 снижало количество 

устьиц на 56%, тогда как мутации phyab2 и phyab1b2 вызывали увеличение на 29–31% (Рисунок 

3) (Pashkovskiy et al., 2022). 
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Рисунок 3 – Количество устьиц на абаксиальной стороне листа у растений S. lycopersicum 

дикого типа (ДТ) и мутантных по генам фитохромов в условиях красного (КС), синего (СС) и 

белого люминесцентного света (БЛС). Данные получены на 7-е сутки культивирования в 

указанных световых режимах. Различия между вариантами освещения, обозначенные разными 

буквами, статистически значимы согласно однофакторному дисперсионному анализу (ANOVA) 

с последующей проверкой по тесту Дункана (p < 0.05). Значения приведены как среднее ± 

стандартная ошибка, n = 6 (Pashkovskiy et al., 2022) 

 

Таким образом, установлено, что количество устьиц у S. lycopersicum определяется как 

спектральным составом света, так и активностью фитохромов. Мутация phyb2 вызывала 

противоположные эффекты: на СС происходило усиление образования устьиц, тогда как на КС 

их число снижалось. У двойного мутанта phyab2 в условиях КС, напротив, наблюдалось 

увеличение плотности устьиц. Эти результаты показывают, что регуляция устьичного 

морфогенеза обеспечивается балансом стимулирующих и ингибирующих сигналов от разных 

фитохромов, причём PHYB2 выступает центральным регулятором у S. lycopersicum, 

переключающим направление ответа в зависимости от спектра света, а PHYA модулирует этот 

ответ, препятствуя формированию устьиц на КС. 

Количество трихом 4-го типа на абаксиальной стороне листа изменялось в зависимости от 

спектра света. В условиях СС и КС у ДТ их число увеличивалось на 60% и 140% соответственно 

по сравнению с БЛС. Мутация phyb2 дополнительно усиливала этот эффект: на СС — на 36%, на 

КС — на 63% по отношению к соответствующим значениям у ДТ (Рисунок 4). 
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Рисунок 4 – Количество трихом 4-го типа (шт/мм²) на абаксиальной (сплошной цвет) и 

адаксиальной (штриховка) сторонах листа у растений S. lycopersicum дикого типа (ДТ) и 

мутантных по генам фитохромов в условиях красного (КС), синего (СС) и белого 

люминесцентного света (БЛС). Данные получены на 7-е сутки культивирования в указанных 

световых режимах. Различия между вариантами освещения, обозначенные разными буквами, 

статистически значимы согласно однофакторному дисперсионному анализу (ANOVA) с 

последующей проверкой по тесту Дункана (p < 0.05). Значения приведены как среднее ± 

стандартная ошибка, n = 6 (Pashkovskiy et al., 2022) 

 

Количество клеток адаксиальной и абаксиальной стороны в абсолютном большинстве 

случаев совпадало, но есть и исключения (Рисунок 5). Так на СС у phyb2 мутанта и у ДТ 

количество клеток на адаксиальной стороне стало на 85% и на 59% соответственно больше чем 

на абаксиальной стороне, что является морфологической основой изгиба листьев вверх. На КС у 

phyb2 мутанта и у ДТ на БЛС наблюдалась противоположная закономерность, количество клеток 

на абаксиальной стороне листа было больше чем на адаксиальной на 29% в условиях КС для 

phyb2 мутанта и на 87 % в условиях БЛС для ДТ что может обуславливать изгиб листьев вниз как 

обсуждалось в соответствующих работах (Nath et al., 2003; Tabusam et al., 2023). Такие изменения 

кривизны листьев в естественных условиях могут служить ответной реакцией на адаптацию 

растения к световым условиям, так как изменения в кривизне листа определяют количество 

поглощённого света. Так, например, при изгибе листа вниз увеличивается площадь, 

перпендикулярно направленная к солнечным лучам, особенно при низких углах освещения, это 

способствует увеличению количества падающей на лист фотосинтетически активной радиации, 

поглощаемой листом, и повышает фотосинтетическую эффективность в условиях рассеянного 

или слабого света. Изгиб листа вверх затрудняет попадание на верхнюю поверхность листа 

уменьшая тем самым количество солнечной радиации поглощённой растениями (Ustin et al., 

2001).  
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Кратное увеличение количества клеток эпидермиса на абаксиальной стороне листа 

зафиксировано при воздействии узкополосного КС и СС у мутантов S. lycopersicum, в частности 

у тройного phyab1b2 (КС и СС) и у одинарного phyb2 (КС), по сравнению с ДТ. Эти результаты 

подчёркивают, что основные фитохромы, особенно PHYB2, играют ведущую роль в регуляции 

деления и дифференцировки клеток эпидермиса и в целом в формировании морфогенеза 

листовой ткани при освещении светом различного спектрального состава. 

 

 

 

Рисунок 5 – Количество клеток (шт/мм²) на абаксиальной (сплошной цвет) и адаксиальной 

(штриховка) сторонах листа у растений S. lycopersicum дикого типа (ДТ) и мутантных по генам 

фитохромов в условиях красного (КС), синего (СС) и белого люминесцентного света (БЛС). 

Данные получены на 7-е сутки культивирования в указанных световых режимах. Различия 

между вариантами освещения, обозначенные разными буквами, статистически значимы 

согласно однофакторному дисперсионному анализу (ANOVA) с последующей проверкой по 

тесту Дункана (p < 0.05). Значения приведены как среднее ± стандартная ошибка, n = 6 

(Pashkovskiy et al., 2022) 

 

Ультраструктура хлоропластов. В нашей работе у ДТ при освещении КС и СС 

отмечалось значительное снижение площади тилакоидных гран по сравнению с БЛС — в 

среднем от 8% до 25% (Рисунок 6). У мутанта phyb2 этот эффект был сглажен, различия 

оказались статистически недостоверными (Рисунок 6). У phyab2 наблюдалась та же тенденция, 

что и у ДТ. В то же время у тройного мутанта phyab1b2 площадь гран на БЛС снижалась, однако 

при освещении СС увеличивалась до уровня, наблюдаемого у ДТ при БЛС (Рисунок 6). 
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Рисунок 6 – Доля площади среза хлоропласта (%), занятая гранами, у растений S. lycopersicum 

дикого типа (ДТ) и мутантов по генам фитохромов в условиях красного (КС), синего (СС) и 

белого люминесцентного света (БЛС). Данные получены на 7-е сутки культивирования в 

указанных световых режимах. Различия между вариантами освещения, обозначенные разными 

буквами, статистически значимы согласно однофакторному дисперсионному анализу (ANOVA) 

с последующей проверкой по тесту Дункана (p < 0.05). Значения приведены как среднее ± 

стандартная ошибка, n = 6 (Vereshchagin et al., не опубликовано) 

 

У ДТ, выращенных на КС, процент площади хлоропласта, занятой крахмалом, 

увеличивался до 60%. У растений, выращенных на БЛС, данный показатель составлял около 6%. 

При выращивании на СС статистически значимого увеличения площади, занятой крахмалом, не 

наблюдалось (Рисунок 7). Эти данные отражают характерную реакцию хлоропластов на 

узкополосный КС и СС у растений (Kasperbauer and Hamilton, 1984; Wang et al., 2022; Zhang et 

al., 2022). В то же время, у мутантов, с дефицитом основных фитохромов, регуляция накопления 

крахмала изменялась в зависимости от спектрального состава света. У phyb2 при БЛС значения 

не отличались от ДТ. На СС наблюдалось снижение доли площади, занятой крахмалом, до 1% по 

сравнению с 16.5% у ДТ. На КС площадь крахмала снижалась почти в два раза (37%) по 

сравнению с ДТ (61%) (Рисунок 7). У двойного мутанта phyab2 при БЛС наблюдалось увеличение 

площади, занятой крахмалом (37%) по сравнению с ДТ (6%). На СС и КС различия между phyab2 

и ДТ были статистически недостоверны (Рисунок 7). У тройного мутанта phyab1b2 при БЛС 

также отмечалось увеличение накопления крахмала, аналогично phyab2. На СС площадь, занятая 

крахмалом, снижалась до 1% по сравнению с 17% у ДТ. На КС различия с ДТ были недостоверны 

(Рисунок 7). Стоит упомянуть, что процесс реутилизации крахмала как было отмечено в работе 

(Horrer et al., 2016) задействован с процессом открытия устьиц и активируется СС. Так на СС у 

всех мутантов содержание крахмала было таким же или ниже, чем на БЛС, при этом скорость 

транспирации возрастала (Рисунок 7, Таблица 5), что может быть связано с увеличением 
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количества устьиц на СС или с увеличением скорости реутилизации крахмала. На КС у ДТ 

содержание крахмала было больше в 10 раз по сравнению с ДТ выросшим на БЛС, при этом 

скорость транспирации снижалась на 41%. У мутантов phyab2 и phyab1b2 изменение уровня 

крахмала на КС было статистически недостоверным, при этом устьичная проводимость и 

соответственно скорость транспирации снижалась на 16% и 28% соответственно. У мутанта 

phyb2 на БЛС содержание крахмала было сопоставимо с СС, однако скорость транспирации была 

на 75% ниже, чем на КС. При этом количество устьиц на БЛС и КС не отличалось (Рисунок 3).  

 

 

 

Рисунок 7 – Доля площади среза хлоропласта, занятая крахмальными гранулами, у 

растений S. lycopersicum дикого типа (ДТ) и мутантов по генам фитохромов в условиях 

красного (КС), синего (СС) и белого люминесцентного света (БЛС). Данные получены на 7-е 

сутки культивирования в указанных световых режимах. Различия между вариантами 

освещения, обозначенные разными буквами, статистически значимы согласно однофакторному 

дисперсионному анализу (ANOVA) с последующей проверкой по тесту Дункана (p < 0.05). 

Значения приведены как среднее ± стандартная ошибка, n = 6 (Vereshchagin et al., не 

опубликовано) 

 

Эти данные позволяют предположить, что фитохромы в зависимости от спектрального 

состава света по-разному координируют такие процессы как организация гран в хлоропластах и 

процесс реутилизации крахмала, который связан с водным обменом (Horrer et al., 2016).  

Изменения фотохимических параметров. В нашем исследовании при выращивании 

растений ДТ на СС, параметр Y(II) увеличивался на 15%, параметр Y(NO) снижался на 27%, а 

параметр Y(NPQ) увеличивался на 12% а при выращивании на КС Y(II) снижался на 10%, 

параметр Y(NO) увеличивался на 5%, а параметр Y(NPQ) оставался статистически неотличим от 

ДТ на БЛС и СС. 
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На БЛС у мутанта phyb2 происходило снижение параметра Y(NO) на 10% и увеличение 

параметра Y(NPQ) на 25%. У мутанта phyab2 происходило увеличение параметра Y(II) на 22% и 

снижение параметра Y(NO) на 27% и снижение параметра Y(NPQ) на 9%. Мутант phyab1b2 по 

параметрам Y(II), Y(NO) и Y(NPQ) был неотличим от ДТ. 

При выращивании на СС у phyb2 относительно ДТ регистрировалось увеличение Y(II) на 

15%, сопровождающееся снижением Y(NPQ) и NPQ на 38%, а у phyab2 параметр Y(II) снижался 

на 14%, тогда как Y(NPQ) увеличивался на 15%. У phyab1b2 на СС дополнительно возрастал 

Y(NO) на 36% относительно ДТ, что сопровождалось более выраженным снижением Y(II) на 

28% (Таблица 4). На КС наблюдалось значительное снижение параметра Fv/Fm и увеличение 

параметров Y(NPQ) и NPQ у тройного мутанта phyab1b2. Таким образом, установлена 

взаимосвязь между спектральным составом света, дефицитом фитохромов и параметрами 

первичных фотохимических реакций фотосинтеза. В зависимости от спектра и типа мутации 

наблюдалось повышение, или снижение эффективного квантового выхода PSII (Y(II)), что 

сопровождалось изменениями доли энергии, рассеянной через механизмы нефотохимического 

тушения — как регулируемого (Y(NPQ)), так и нерегулируемого (Y(NO)) типа. При этом 

повышение значения Y(II) не приводило к соответствующему увеличению скорости фотосинтеза 

(Таблица 4, 5), что также подтверждается ранее опубликованными данными (Vereshchagin et al., 

2023). 

 

Таблица 4 – Эффективный квантовый выход PSII (Y(II)); параметр нефотохимического 
тушения (NPQ); квантовый выход регулируемой нефотохимической диссипации энергии PSII 

(Y(NPQ)); квантовый выход нерегулируемой нефотохимической диссипации энергии PSII 
(Y(NO)); максимальный квантовый выход PSII (Fv/Fm) в листьях растений S. lycopersicum 
дикого типа (ДТ) и мутантных по генам основных фитохромов в условиях красного (КС), 

синего (СС) и белого люминесцентного света (БЛС) 0-е сутки. Данные получены на 7-е сутки 
эксперимента в указанных световых режимах. Различия между вариантами освещения, 

обозначенные разными буквами, статистически значимы согласно однофакторному 
дисперсионному анализу (ANOVA) с последующей проверкой по тесту Дункана (p <0.05). 

Значения приведены как среднее ± стандартная ошибка, n = 4 (Pashkovskiy et al., 2022) 
 

Вариант 

освещения 
Генотип Y(II) Y(NO) Y(NPQ) Fv/Fm NPQ 

БЛС 

ДТ 0.411 ± 0.016 b 0.341 ± 0.006 a 0.242 ± 0.009 b 0.849 ± 0.002 a 0.69 ± 0.01 с 

phyb2 0.401 ± 0.023 b 0.290 ± 0.022 c 0.301 ± 0.018 a 0.827 ± 0.009 b 1.02 ± 0.11 a 

phyab2 0.502 ± 0.013 a 0.251 ± 0.004 d 0.220 ± 0.009 c 0.845 ± 0.002 a   0.89 ± 0.02 ab 

phyab1b2 0.396 ± 0.029 b 0.322 ± 0.008 b 0.270 ± 0.021 a 0.835 ± 0.002 b 0.83 ± 0.04 b 

СС 

 

ДТ 0.473 ± 0.008 b 0.253 ± 0.009 b 0.273 ± 0.018 b    0.853 ± 0.011 abc   1.10 ± 0.07 ab 

phyb2 0.547 ± 0.014 a 0.272 ± 0.015 b 0.172 ± 0.011 c 0.839 ± 0.004 c 0.63 ± 0.06 c 

phyab2 0.407 ± 0.009 c 0.271 ± 0.011 b 0.311 ± 0.009 a 0.848 ± 0.004 b 1.16 ± 0.06 a 

phyab1b2 0.343 ± 0.007 d 0.340 ± 0.011 a 0.301 ± 0.007 a 0.858 ± 0.005 a 0.92 ± 0.02 b 

КС 

 

ДТ 0.374 ± 0.011 a 0.361 ± 0.017 a 0.252 ± 0.040 b 0.833 ± 0.002 a 0.71 ± 0.07 b 

phyb2 0.403 ± 0.007 a 0.353 ± 0.003 a 0.231 ± 0.003 b 0.820 ± 0.002 b 0.66 ± 0.01 c 

phyab2 0.413 ± 0.041 a 0.332 ± 0.024 a 0.242 ± 0.016 b 0.835 ± 0.003 a 0.73 ± 0.01 b 

phyab1b2 0.314 ± 0.014 b 0.350 ± 0.024 a 0.333 ± 0.038 a 0.794 ± 0.003 c 0.93 ± 0.07 a 
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Изменение устьичной проводимости, скорости фотосинтеза и транспирации. У 

растений ДТ при выращивании на СС скорость транспирации и устьичной проводимости 

увеличивалась на 50%, тогда как на КС снижалась на 41% (Таблица 5), что согласуется с 

данными других исследований (Bernardo et al., 2023; Hiyama et al., 2017; Hogewoning et al., 2010). 

У мутанта phyb2 транспирация и устьичная проводимость при СС и КС возрастала на 148% и 

152% соответственно (Таблица 5). У двойного мутанта phyab2 значения были промежуточными 

между ДТ и phyb2, тогда как тройной мутант phyab1b2 демонстрировал снижение транспирации 

по сравнению с ДТ: на 21% при СС и на 16% при КС (Таблица 5). Эти результаты указывают на 

возможную ингибирующую роль PHYB2 в регуляции транспирации в условиях узкополосного 

освещения. 

Таким образом, в условиях БЛС наблюдалась противоположная реакция: у мутанта 

phyb2 транспирация и устьичная проводимость снижались на 63%, у phyab2 — увеличивались 

на 40%, а у phyab1b2 — снижались на 32% (Таблица 5). Полученные данные свидетельствуют 

о том, что при узкополосном освещении сигнальный путь, опосредованный PHYA, может 

подавлять транспирацию, в то время как активность PHYB1 и PHYB2 через каскад 

промежуточных реакций способствует её активации. В условиях СС и КС, напротив, 

активация PHYB2, по-видимому, запускает процессы, ведущие к ингибированию 

транспирации, тогда как сигналинг PHYB1 оказывает стимулирующий эффект.  

Изучение возможных механизмов регуляции транспирации показало, что на этот 

процесс влияет как плотность устьиц, так и их проводимость. Ранее проведённый анализ 

продемонстрировал, что у ДТ и у мутантов phyab2 и phyab1b2 на СС наблюдалось увеличение 

плотности устьиц на 67%, что сопровождалось повышением транспирации в среднем на 63% 

(Рисунок 3, Таблица 5). Кроме того, у ДТ при выращивании на КС плотность устьиц 

увеличивалась на 51%, однако скорость транспирации снижалась на 28%, что указывает на 

снижение устьичной проводимости в этих условиях. Таким образом, СС стимулирует 

образование устьиц, устьичную проводимость и скорость транспирации, тогда как КС — лишь 

количество устьиц, без повышения проводимости (Рисунок 3, Таблица 5). 

Особый интерес представляют данные по мутанту phyb2. Несмотря на то, что в 

условиях БЛС плотность устьиц у данного мутанта не показала статистически значимых 

отличий от ДТ, его скорость транспирации была существенно подавлена, демонстрируя 

снижение на 73%. На СС плотность устьиц увеличивалась на 117%, что сопровождалось 

ростом транспирации в 9 раз. На КС плотность устьиц не изменялась, однако транспирация 

увеличивалась в 3 раза. Эти данные свидетельствуют о том, что у phyb2 в условиях КС 

транспирация регулируется преимущественно за счёт увеличения устьичной проводимости, а 

не плотности устьиц. 
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Таким образом, полученные результаты демонстрируют сложную фитохром-

зависимую регуляцию транспирации у устьичной проводимости. Одни и те же фоторецепторы 

в зависимости от спектрального состава света могут как активировать, так и подавлять 

транспирацию, действуя через морфологические (изменение числа устьиц) и физиологические 

(регуляция устьичной проводимости) механизмы. 

Скорость фотосинтеза у растений ДТ на СС снижалась на 36%, тогда как на КС 

оставалась на уровне БЛС (Таблица 5). При облучении БЛС и КС чистая фотосинтетическая 

активность (Pn) снижалась в следующем порядке: ДТ > phyb2 > phyab2 > phyab1b2 (Таблица 

5). В условиях облучения СС наблюдалась иная зависимость: ДТ = phyb2> phyab2> phyab1b2. 

Это указывает на возможную компенсацию потери PHYB2 на СС за счёт дублирующих 

функций других фитохромов (в частности, PHYA), а также за счёт участия криптохромов или 

альтернативных светозависимых механизмов. Таким образом, в условиях СС 

фотосинтетическая активность может сохраняться благодаря действию других 

фоторецепторов и компенсаторных регуляторных путей, частично замещающих функции 

PHYB2. 

 

Таблица 5 – Скорость фотосинтеза - Pn (µM CO2 м
−2 с−1), скорость транспирации - E (mM 

H2O м−2 с−1), устьичная проводимость gs - (mM м−2 с−1) в листьях растений S. lycopersicum 

дикого типа (ДТ) и мутантных по генам фитохромов в условиях красного (КС), синего (СС) и 

белого люминесцентного света (БЛС). Данные получены на 7-е сутки эксперимента в 

указанных световых режимах. Различия между вариантами освещения, обозначенные 

разными буквами, статистически значимы согласно однофакторному дисперсионному 

анализу (ANOVA) с последующей проверкой по тесту Дункана (p < 0.05). Значения 

приведены как среднее ± стандартная ошибка, n = 4 (Pashkovskiy et al., 2022). Данные по 

устьичной проводимости (gs) не опубликованы 

 

Вариант 

освещения 
Генотип Pn E gs 

БЛС 

ДТ 15.8 ± 1.0 a 0.32 ± 0.02 b 23.1 ± 1.1 b 

phyb2 10.6 ± 0.6 b 0.12 ± 0.04 d 8.7 ± 1.4 d 

phyab2 8.8 ± 0.4 c 0.45 ± 0.02 a 32.5 ± 1.2 a 

phyab1b2 6.5 ± 0.3 d 0.22 ± 0.03 c 15.9 ± 2.2 c 

СС 

ДТ 11.7 ± 1.0 a 0.48 ± 0.02 c 34.7 ± 1.4 c 

phyb2 11.2 ± 0.4 a 1.19 ± 0.03 a 86.0 ± 2.2 a 

phyab2 7.5 ± 0.3 b 0.73 ± 0.04 b 52.8 ± 2.9 b 

phyab1b2 3.1 ± 0.2 c 0.38 ± 0.01 d 27.5 ± 0.7 d 

КС 

ДТ 14.0 ± 0.7 a 0.19 ± 0.02 c 13.7 ± 1.4 c 

phyb2 9.8 ± 0.6 b 0.48 ± 0.01 a 34.7 ± 1.3 a 

phyab2 6.7 ± 0.2 c 0.38 ± 0.03 b 27.5 ± 1.4 b 

phyab1b2 3.8 ± 0.2 d 0.16 ± 0.02 c 11.6 ± 1.5 c 
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Полученные данные демонстрируют, что при дефиците фитохромов снижение 

фотосинтеза не связано с фотохимией фотосистем, устьичной проводимостью и 

ультраструктурой листа; по ряду параметров мутанты не уступали, а иногда превосходили 

контроль. Это означает, что ключевые компоненты регуляции сохранены, а причины снижения 

следует искать в других механизмах. Одним из возможных механизмов являются: 

биохимической фиксации CO₂ (Rubisco/RuBP), ограничение утилизации триозофосфатов и 

мезофильной проводимости, что задаёт ориентиры для дальнейших исследований. 

 

ЗАКЛЮЧЕНИЕ 

Результаты исследования показали, что дефицит фитохромов у S. lycopersicum вызывает 

широкий спектр изменений физиологических параметров, при этом характер эффектов 

определяется спектральным составом света. Таким образом, фитохромы выполняют ключевую 

функцию в интеграции световых стимулов и координации роста и метаболизма растений. 

На системном уровне было установлено, что дефицит фитохромов приводит к 

перестройке транскрипционного профиля генов фенольного метаболизма, включая PAL1 и 

BBX16, что сопровождается изменением содержания фенольных соединений и 

антиоксидантной ёмкости. СС оказывал наибольшее стимулирующее действие на накопление 

фенолов, однако степень ответа существенно зависела от генотипа. Так, phyb2 демонстрировал 

максимальное накопление фенолов на БЛС и СС и минимальное на КС, тогда как phyab2 

характеризовался противоположной динамикой. Флавоноиды составляли основную часть 

фенольных соединений, что подтверждает их ведущую роль в адаптации к спектральным 

условиям освещения и указывает на возможность направленной регуляции их биосинтеза через 

подбор условий освещения. 

На морфофизиологическом уровне было показано, что дефицит фитохромов изменяет 

динамику транспирации, накопление крахмала и ультраструктуру хлоропластов. При этом 

выявлена зависимость между скоростью транспирации и уровнем крахмальных включений: СС 

стимулировал как реутилизацию крахмала, так и транспирацию, тогда как КС вызывал 

накопление крахмала, а также усиливал образование устьиц, но снижал их проводимость и 

скорость транспирации. У phyb2 в условиях СС наблюдалось увеличение транспирации, что 

согласуется с ростом реутилизации крахмала и указывает на связь между ролью PHYB2 и 

контролем обмена веществ и газообмена. Дополнительные мутации у phyab2 и phyab1b2 

нарушали эту зависимость и приводили к снижению транспирации и числа крахмальных зерен, 

что свидетельствует о перекрывающихся, но не идентичных функциях отдельных фитохромов. 

Структурные изменения включали модификацию площади гран, плотности клеток и 

распределения трихом, что демонстрирует участие фитохромов в регуляции анатомии листа и 
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организации фотосинтетического аппарата. Эти результаты подчеркивают, что фитохромы 

координируют не только газообмен и первичный метаболизм, но и структурные параметры 

тканей, определяющие адаптивный потенциал растения в условиях узкополосного освещения. 

Анализ параметров PSII показал, что повышение эффективного квантового выхода не 

сопровождалось увеличением скорости фотосинтеза. Напротив, у большинства мутантов 

фиксировалось снижение фотосинтетической активности, степень которого нарастала с числом 

нарушенных фитохромов. Это подтверждает, что фотохимическая эффективность и 

фотосинтетическая продуктивность не всегда связаны линейно, а зависят от комплексной 

регуляции энергетических потоков и баланса между фотохимическими процессами и 

нефотохимическим тушением. Исключение составил мутант phyb2 в условиях СС, у которого 

фотосинтетическая активность оставалась на уровне ДТ, что подтверждает ключевую роль 

спектрального качества света в реализации эффектов фитохромных мутаций. 

Совокупность полученных данных свидетельствует, что фитохромы формируют 

многокомпонентную систему регуляции, обеспечивающую интеграцию световых стимулов с 

процессами газообмена, метаболизма и морфогенеза. Их функции носят как специфический, так 

и перекрывающийся характер, что позволяет растениям адаптироваться к изменяющимся 

условиям освещения. Установленные различия между реакциями одиночных и 

комбинированных мутаций показывают, что фитохромы действуют скорее как взаимосвязанная 

сеть, а не как изолированные элементы сигнальной системы. 

С практической точки зрения полученные результаты подчеркивают перспективность 

использования условий освещения для управления ростом и метаболизмом томата. Подбор 

спектральных условий с учетом функциональной роли фитохромов может быть использован 

для оптимизации фотосинтеза, транспирации и антиоксидантного статуса растений в 

контролируемых условиях культивации, что имеет прямое значение для тепличного 

растениеводства и систем вертикального земледелия. 

 

ВЫВОДЫ 

1. Показано, что гены семейства BBX являются ключевыми компонентами фитохром-

зависимой адаптации к свету: уровень их транскриптов значительно изменяется в условиях КС и 

СС, что сопровождается изменением ёмкости низкомолекулярных антиоксидантов и 

морфогенетических реакций. Наибольшее влияние на регуляцию BBX генов оказывает PHYB2 на 

СС, тогда как на КС данная регуляция обеспечивается совокупным действием основных 

фитохромов. 

2. Обнаружено, что содержание фенольных соединений и ёмкость 

низкомолекулярных антиоксидантов различаются у мутантов с дефицитом PHYB2 и PHYA. При 
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дефиците PHYB2 на СС эти показатели возрастали, а на КС снижались, тогда как дополнительное 

отсутствие PHYA (мутант phyab2) полностью изменяло эту динамику. Это свидетельствует о 

том, что PHYA модулирует функцию PHYB2 и определяет характер ответа растений на свет 

разного спектрального состава. 

3.  Количество клеток эпидермиса, устьиц и трихом на обеих сторонах листа S. 

lycopersicum изменялось при дефиците фитохромов как на КС, так и на СС, что влияло на 

архитектуру листа, интенсивность транспирации и светопоглощающую способность. Эти данные 

демонстрируют, что фитохромная система координирует деление и растяжение клеток 

эпидермиса и определяет морфогенез листовой поверхности. 

4. Площадь гран и крахмальных гранул в хлоропластах зависит от спектрального 

состава света и контролируется фитохромами. На КС у растений ДТ наблюдалось увеличение 

крахмальных гранул, тогда как у phyb2 и phyab2 этот эффект был ослаблен или отсутствовал, что 

указывает на участие фитохромов в светозависимой перестройке ультраструктуры хлоропластов. 

5. Параметры флуоресценции хлорофилла (Y(II), NPQ, Fv/Fm) и скорость фотосинтеза 

в условиях КС и СС изменялись не согласованно у растений с дефицитом фитохромов: 

увеличение активности PSII на СС или КС не сопровождалось увеличением скорости 

фотосинтеза, тогда как у ДТ отмечалось их согласование. Это указывает на то, что фитохромы 

вовлечены в координацию фотохимических и биохимических процессов фотосинтеза. 

6. Количество устьиц и скорость транспирации у S. lycopersicum зависят от состояния 

фитохромной системы и спектрального состава света. На СС дефицит PHYB2 вызывал 

увеличение устьичной плотности и транспирации, тогда как на КС — их снижение. Таким 

образом, PHYB2 является важным регулятором развития устьиц и водного баланса в условиях 

узкопольных КС и СС. 
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